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Résumé

La kinesthésie est la perception consciente des mouvements des différentes parties de son
propre corps dans I'espace. Elle résulte de I'intégration de multiples signaux sensoriels tels que
les signaux visuels, proprioceptifs ou tactiles. L'intégration multisensorielle dépendrait de trois
types de congruence: les congruences temporelle, spatiale et sémantique. Pour que
I'intégration soit optimale, les différents signaux sensoriels devraient survenir en méme temps,
au méme endroit et étre associés sémantiquement. L’objectif principal de cette these visait a
étudier les mécanismes d’intégration sensorielle en jeu dans la kinesthésie en utilisant des
signaux artificiels. Pour cela, nous avons étudié la mesure dans laquelle des signaux sensoriels
artificiels pouvaient prendre part a la kinesthésie en fonction de leur degré d’incongruence
avec les signaux naturels, générant ainsi des situations ne pouvant étre obtenues avec des
signaux naturels.

Nous avons adapté le paradigme miroir a la réalité virtuelle, remplacant les signaux visuels
naturels (i.e., le reflet du bras dans le miroir) par des signaux artificiels (i.e., les bras d’un avatar).
Cette implémentation du paradigme miroir en réalité virtuelle nous a permis de manipuler
différents degrés d’incongruence sémantique (dissimilarité morphologique entre avatar et
corps réel) ou spatiale (perspective dans laquelle est vu 'avatar) entre stimuli visuels provenant
de l'avatar et stimuli non visuels (notamment proprioceptifs) provenant du corps du
participant. Dans leur ensemble, nos résultats ont fait apparaitre que l'incongruence
sémantigue ou spatiale n"empéchait pas la contribution (et donc l'intégration) au percept
kinesthésique des informations visuelles provenant de |'avatar, méme lorsque le niveau
d’incongruence était important (e.g., bras de I'avatar représentés par trois points ; perspective
a la troisieme personne). Cependant, cette contribution se réduisait quand le niveau
d’incongruence augmentait, I'information visuelle ayant donc d’autant moins de poids dans le
percept kinesthésique (multisensoriel) que I'incongruence augmente (Articles 1-3 ).

Dans ce travail nous avons également exploré I"hypothése selon laquelle seuls des signaux
visuels issus du corps méme du participant ou de tout objet incarné, pouvaient étre pris en
compte a des fins kinesthésiques. Cette hypothese est partiellement validée par une analyse
transversale des résultats des cing expériences des Articles 2, 3 et 4, faisant apparaitre un lien

positif entre le niveau d’incarnation de 'avatar et I'intensité des illusions kinesthésiques telle



qgu’évaluée par des mesures subjectives de vitesse et de durée des illusions. Toutefois, |'étude
dédiée (Article 4), visant a manipuler expérimentalement le niveau d’incarnation d’un avatar,
n’a pas permis d’apporter la preuve d’un tel lien.

Enfin, nous avons aussi testé si un stimulus auditif généré par sonification des mouvements
pouvait contribuer a la kinesthésie, en I'absence de vision. Dans cette étude (Article 5), les
informations auditives préalablement associées aux mouvements n’ont pas été efficaces pour
générer des illusions de mouvement.

Dans leur ensemble, les résultats obtenus ont mis en évidence la contribution de stimuli visuels
artificiels a la kinesthésie. De plus, ils indiquent que cette contribution varie en fonction du

degré de congruence sémantique et spatiale entre les stimuli artificiels et les stimuli naturels.



Abstract

Kinaesthesia is the conscious perception of the movements of different parts of one's own body
in space. It results from the integration of multiple sensory signals such as visual,
proprioceptive, or tactile signals. Multisensory integration would depend on three
congruencies : temporal, spatial and semantic congruencies. For the integration to be optimal,
the different sensory signals should occur at the same time, at the same place and be
semantically associated. The main objective of this work was to study the sensory integration
mechanisms involved in kinaesthesia using artificial signals. To this end, we investigated the
extent to which artificial sensory signals could take part in kinaesthesia depending on their
degree of congruency with natural signals, thus generating situations that could not be
produced with natural signals alone.

We adapted the mirror paradigm to virtual reality, substituting the natural visual signals (i.e.,
the arm reflection in the mirror) with artificial signals (i.e., avatar’s arms). This implementation
of the mirror paradigm in virtual reality allowed us to manipulate different degrees of semantic
incongruency (morphological dissimilarity between avatar and real body) or spatial
incongruency (perspective from which the avatar is seen) between visual stimuli coming from
the avatar and non-visual stimuli (especially proprioceptive) coming from the participant's
body. Overall, our results showed that semantic or spatial incongruencies did not prevent the
contribution (and thus the integration) of visual information from the avatar to the kinaesthetic
percept, even when the level of incongruency was high (e.g., avatar's arms represented by
three dots; third-person perspective). However, this contribution was reduced as the level of
incongruency increased, with visual information having less weight in the kinaesthetic
(multisensory) percept as incongruency increased (Articles 1-3).

In this work we also explored the hypothesis that only visual signals coming from the
participant's own body or from any embodied object could be considered for kinaesthetic
purposes. This hypothesis is partially validated by a cross-sectional analysis of the results of the
five experiments in Articles 2, 3, and 4, showing a positive relationship between the level of
embodiment of the avatar and the intensity of kinaesthetic illusions as assessed by subjective

measures of speed and duration of illusions. However, the dedicated study (Article 4), aimed at



experimentally manipulating the level of avatar embodiment, did not provide evidence for such
a link.

Finally, we also tested whether an auditory stimulus generated by sonification of movements
could contribute to kinaesthesia, in the absence of vision. In this study (Article 5), auditory
information previously associated with movements was not effective in generating illusions of
movement.

Overall, the results obtained demonstrated the contribution of artificial visual stimuli to
kinaesthesia. Moreover, they indicate that this contribution varies according to the degree of

semantic and spatial congruency between artificial and natural stimuli.
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Partie Théorique

|- Introduction

Dans la premiere partie de ce document, nous allons tout d’abord définir ce qu’est la
kinesthésie et décrire les différents composants sensorimoteurs qui jouent un réle dans celle-
ci. La kinesthésie, c’est-a-dire la perception consciente de ses propres mouvements, constitue
une perception « dynamique » de son propre corps. Nous aborderons et définirons donc
également des concepts ayant trait a la perception de son propre corps de facon plus globale
tels que le schéma corporel, I'image corporelle, la sensation d’incarnation et la conscience de
soi corporelle. Ces différents concepts, de méme que la kinesthésie, reposent sur I'intégration
de multiples informations sensorielles. L'intégration multisensorielle sera donc abordée de
facon générale, notamment en traitant des approches probabilistes de la perception puis de
facon plus spécifique concernant la perception du corps puis la perception kinesthésique. Pour
que l'intégration entre plusieurs stimuli sensoriels ait lieu, ces différents stimuli doivent étre
considérés comme provenant d’une méme source. Pour cela, trois indices peuvent étre
utilisés : la congruence sémantique (dans le sens d’une association préalable entre les stimuli),
la congruence spatiale et la congruence temporelle. Nous développerons donc I'importance et
I'impact de ces trois types de congruence sur l'intégration multisensorielle. Nous mettrons
également en avant I'existence d’une certaine tolérance a I'incongruence, que ce soit dans la
perception du corps ou dans la perception kinesthésique. Néanmoins, le faible nombre de
travaux s’intéressant aux limites de lintégration multisensorielle dans la kinesthésie nous
conduit a nous interroger sur I'impact de différents degrés d’incongruence sur 'intégration
multisensorielle, notamment lorsqu’il est question de stimuli artificiels, qu’ils soient visuels ou

auditifs.

- LaKinesthésie

a. Définition
Le terme kinesthésie est utilisé avec des significations différentes selon les époques et les
auteurs. C'est Bastian en 1887 qui introduit ce terme, le définissant comme le « sens du
mouvement », regroupant toutes les sensations générées ou résultant des mouvements de

notre corps. Selon lui, ces « impressions kinesthésiques » regroupent un tres grand nombre de
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sensations d’origines variées, formant différents groupes, dont le plus important serait le
groupe du « sens musculaire » dérivant des différents états de contractions ou tensions des
muscles (Bastian, 1887). La définition de Bastian, de méme que celle encore aujourd’hui utilisée
par Proske et Gandevia (2018) inclut a la fois le sens du mouvement et le sens de la position
des segments du corps. Cependant ces deux sens, bien que fortement corrélés dans la vie de
tous les jours, peuvent étre manipulés indépendamment I'un de I'autre, indiquant qu’ils sont
en fait distincts d’un point de vue physiologique et fonctionnel. En effet, la fatigue musculaire
altere le sens de la position mais pas le sens du mouvement (Allen & Proske, 2006), et une
vibration a faible fréquence (20Hz) du muscle induit des erreurs de position sans entrainer
d’illusion de mouvement (McCloskey, 1973). Il est intéressant de noter que ces différentes
études indiquent qu’il est possible de manipuler le sens de la position sans manipuler le sens
du mouvement mais I'inverse ne semble pas étre observé dans la littérature, du moins a notre
connaissance. Il n’y aurait pas une totale indépendance entre sens de la position et sens du
mouvement. Néanmoins, ces deux sens générent des sensations, des perceptions
phénoménologiques bien distinctes et sont étudiés par des taches différentes. Lorsque I'on
questionne le sens de la position, il peut étre demandé de reproduire une position percue
précédemment ou la position de l'autre bras, d’indiquer par pointage ou se situe tel segment
corporel (Allen & Proske, 2006; Proske & Gandevia, 2012, 2018) ou encore de placer le segment
dans une position particuliere (Wingert et al.,, 2009). Lorsque I'on questionne le sens du
mouvement, il s’agit généralement de détecter un mouvement passif, d’en indiquer la vitesse
et/ou la direction (Chancel, Brun, et al., 2016; Chancel et al., 2017; Guerraz et al., 2012; Metral
et al., 2013, 2015; Proske & Gandevia, 2012; Wingert et al., 2009). Il apparait donc pertinent
d’étudier séparément le sens du mouvement du sens de la position et c’est pourquoi certains
auteurs définissent la kinesthésie comme étant le sens du mouvement des parties de son
propre corps, écartant ainsi le sens de la position (Chancel, 2016; Guerraz et al., 2018;
Kavounoudias, 2018; Wingert et al., 2009). C'est cette définition du terme kinesthésie que nous
utiliserons tout au long de ce document, le sens du mouvement étant I'objet d’étude de cette
these.

La kinesthésie consisterait donc en cette capacité que nous avons a percevoir consciemment
les mouvements des différentes parties de notre corps les unes relativement aux autres et dans

I’espace. Or, ces sensations kinesthésiques sont moins saillantes que celles procurées par nos
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autres sens tels que la vue ou I'odorat. En effet, selon Bastian (1887), ces derniers sont souvent
a la fois la cause et |le guide de nos actions, tandis que les sensations kinesthésiques, elles, se
cantonnent a leur role de guide, n’étant pas I'objet d’intérét de nos comportements. Elles ont
donc peu d’emprise sur nous (i.e., « grabbiness » en anglais, selon le terme employé par
O’Regan, 2011), c’est-a-dire gu’elles ne vont pas détourner notre attention d’une activité que
nous sommes en train d’entreprendre, elles auraient donc une « présence perceptive » moins
importante que les cing sens canoniques. Néanmoins, notre attention peut se tourner
volontairement vers ces sensations, nous permettant, par exemple, un apprentissage plus
efficace de nouvelles capacités motrices. Nous avons donc acces consciemment a un percept
kinesthésique, c’est-a-dire a une sensation de mouvement, et ce percept résulte de
I'intégration de différents signaux a la fois périphériques (sensoriels) et centraux (moteurs).
Dans ce travail de thése nous nous sommes focalisés uniquement sur le réle des signaux
périphériques que je vais décrire plus en détails ci-aprés (c). Ces derniers sont activés seuls,
c’est-a-dire sans signal central, uniguement lors de mouvements subis ou passifs. Ainsi, nous
nous limitons dans ce travail a la perception des mouvements passifs, les mouvements actifs
bénéficiant également des commandes motrices. Il reste néanmoins important de rappeler ici,

le réle joué par ces derniéres dans la perception des mouvements actifs.

b. La commande motrice dans la kinesthésie

Lorsque nous effectuons un mouvement volontaire (ou automatique, voir Prablanc & Martin,
1992), une commande motrice est envoyée aux effecteurs musculaires depuis le cortex moteur
primaire. En paralléle, une copie de cette commande motrice, appelée copie d’efférence, serait
également générée afin de prédire les conséquences sensorielles attendues du mouvement et
permettant la correction de ce dernier si les conséquences sensorielles observées différent de
celles attendues (Angel, 1976; Helmholtz, 1867). En effet, I'existence de cette copie de la
commande motrice a été proposée en premier lieu par von Helmholtz pour expliquer notre
capacité a localiser des objets visuels. Pour déterminer la position d’un objet, le systeme
nerveux central a besoin de connaltre la position de 'objet sur la rétine mais également la
position de I'ceil dans I'orbite. Pour cela, il prédirait la position de |'ceil par rapport a une copie
de la commande motrice envoyée aux muscles des yeux (Helmholtz, 1867). La copie

d’efférence permettrait de faire la distinction entre mouvements oculaires et mouvements
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d’objets extérieurs (les deux résultant en un déplacement de |'objet visuel sur la rétine) et donc
de percevoir le monde extérieur comme « stable » et « immobile » alors que les informations
visuelles bougent a chaque mouvement de I'ceil. Les conséquences sensorielles (i.e., sur la
rétine) du mouvement de I'ceil seraient anticipées, permettant de « supprimer » le mouvement
visuel percu. Ce n’est pas le cas lors de mouvements passifs de I'ceil (i.e., par des pressions sur
le coté de I'ceil) qui génerent la perception d’un mouvement de I’environnement (Bridgeman,
2007; Helmholtz, 1867). Plus précisément, lors d’'un mouvement volontaire ou automatique de
I’ceil, une commande motrice est envoyée aux muscles des yeux ce qui permet le mouvement
oculaire ; simultanément, la copie d’efférence serait utilisée pour prédire les retours sensoriels
attendus a la suite de ce mouvement (e.g., déplacement de I'environnement visuel sur la
rétine). Les prédictions seraient alors comparées aux retours sensoriels réels ; si ces derniers
correspondent aux prédictions, le monde extérieur serait percu comme stable, le mouvement
sur la rétine étant imputé au mouvement de I'ceil (voir Figure 1 pour un schéma illustrant ce

modele de la copie d’efférence).

. opes .
Copie d’efférence Retours sensoriels

prédits

Commande motrice = Comparateur

Retours sensoriels
réels

Figure 1. Schéma du modele de la copie d’efférence

Depuis, le concept de copie d’efférence a été étendu a tous les mouvements volontaires et non
plus uniqguement aux mouvements des yeux. Elle jouerait notamment un réle dans
I'identification des conséquences sensorielles de nos propres actions et dans la génération
d’illusions de mouvements en 'absence de retours sensoriels. En effet, cette copie d’efférence
permettrait donc de prédire, pour chacun de nos mouvements, leurs conséguences
sensorielles (e.g., visuelles, tactiles). Par exemple, si je touche ma joue avec ma main, les
perceptions tactiles au niveau de ma main et de ma joue pourront étre prédites. La
comparaison entre les prédictions et les perceptions permettraient ainsi de savoir que notre
mouvement est bien la cause de ces sensations tactiles, empéchant tout effet de « surprise »

et entrainant une atténuation perceptive (i.e., retours sensoriels prédits percus avec moins
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d’intensité). C’'est trés certainement pour cette raison gu’il est difficile de se chatouiller soi-
méme (Blakemore et al., 2000). De plus, cette copie d’efférence interviendrait également dans
la génération d’illusions de mouvement lorsqu’aucun retour sensoriel n’est disponible. En effet,
de nombreuses personnes, dans les suites de I'amputation d’un de leur membre, ressentent
des sensations dites fantdmes, c’est-a-dire qu’elles percoivent différentes sensations plus ou
moins agréables (picotements, douleurs) dans le membre qui pourtant n’est plus la
(Ramachandran & Hirstein, 1998; Ramachandran & Rogers-Ramachandran, 2000). Plus
intéressant encore, un grand nombre d’entre elles se disent capables de « bouger »
volontairement ce membre fantdme, du moins dans les premiers temps suivant leur
amputation (Henderson & Smyth, 1948; Reilly et al., 2006), et les activations des neurones
moteurs d’'un membre continuent d’étre associés aux mouvements de ce membre aprés
I’'amputation (Mercier et al., 2006). En outre, un phénomeéne similaire est observé lors de
I'ischémie transitoire d’un membre, paralysant et anesthésiant ce dernier de facon temporaire,
(L. D. Walsh et al., 2010). Dans ce cas, bien que la commande motrice ne puisse pas aboutir d
a I'absence de I'effecteur ou a sa paralysie, elle serait tout de méme envoyée et la copie
d’efférence générée. Les conséquences sensorielles du mouvement seraient alors prédites et
comme il n'y a pas de retours sensoriels pour les contredire, un mouvement serait alors percu.
La commande motrice (via la copie d’efférence) joue donc un role important dans la perception
des mouvements volontaires et aurait un impact sur les retours sensoriels provenant des
différentes modalités. Il est doncimportant de noter que les différentes observations reportées
dans cette thése (Partie Expérimentale) concernent la perception des mouvements passifs et

ne sont pas forcément tout a fait transposables a la perception des mouvements volontaires.

c. Multiples sources sensorielles
Comme évoqué précédemment, outre l'implication de la commande motrice dans la
kinesthésie, de multiples sources sensorielles (ou afférences sensorielles) participent a la
formation des percepts de mouvement. C'est notamment le cas des informations vestibulaires,
du toucher, de la proprioception musculaire, de la vision et de I'audition. Un paradigme optimal
permettant de démontrer le role d’un sens en particulier dans la kinesthésie consiste a générer
des illusions de mouvements a l'aide de ce sens-la. En effet, I'induction d’illusions permet

d’isoler un sens, ce qui n’est pas toujours possible lors d’un mouvement réel. C'est pourquoi
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nombre des travaux présentés ci-dessous utilisent justement ce paradigme d’induction
d’illusion pour attester du réle d’un sens ou d’un autre. Cette thése est dans la continuité de

cette approche, les études réalisées utilisant également ce type de paradigme.

i. Informations vestibulaires
Le systeme vestibulaire, situé dans l'oreille interne, a pour fonction de détecter des
mouvements d’accélération de la téte. Il est composé de trois canaux semi-circulaires
détectant les accélérations angulaires dans les différentes dimensions de I'espace (tangage,
roulis et lacet) ainsi que de deux otolithes détectant les accélérations linéaires horizontales
(utricule) et verticales (saccule). Ces deux dernieres structures permettent également de
connaitre la position de la téte par rapport a la gravité. Le systeme vestibulaire permet donc de
percevoir les mouvements de la téte et, par extension, du corps entier dans I'espace (Angelaki
& Cullen, 2008; Deroualle, 2017; Metral, 2016). Ceci est notamment mis en évidence par
I'induction de sensations de mouvement lors de stimulations artificielles du systéeme
vestibulaire, en absence de mouvement réel. Différentes sensations de mouvements du corps
(e.g., rotation, tangage) peuvent ainsi étre induites par stimulation vestibulaire calorique,
consistant a injecter de I'air froid ou chaud dans I'une des deux oreilles des sujets, ou par
stimulation vestibulaire galvanique, consistant a stimuler électriquement le nerf vestibulaire a
I'aide d’électrodes (Fitzpatrick et al., 1994, 2002; Kolev & Georgieva-Zhostova, 2014). Ces
méthodes démontrent que les informations vestibulaires sont particulierement pertinentes
lorsqu’il s’agit de percevoir les mouvements de son corps, donc dans la kinesthésie. Cependant,
dans ce travail de these, nous ne nous attarderons pas plus sur les informations vestibulaires
étant donné que nous nous intéressons principalement a la kinesthésie des membres
supérieurs, et donc a la perception de parties du corps en absence de mouvement du corps

entier ou de la téte.

ii. Tact
Les afférences tactiles, véhiculées par les différents mécanorécepteurs spécialisés localisés
dans la peau (corpuscules de Meissner, de Pacini et de Ruffini, disques de Merkel), vont jouer
un role crucial dans la perception de nos mouvements (Blanchard et al., 2011, 2013; Grill &

Hallett, 1995). Les stimuli tactiles peuvent en effet empécher ou induire des illusions de
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mouvements. Par exemple, Roll et collaborateurs (2002) ont mis en évidence des illusions de
mouvement du corps entier lors de stimulations tactiles de la plante du pied. Les participants
se tenaient debout, les yeux bandés, sur une matrice de stimulation tactile composée de micro-
vibrateurs. Les stimulations tactiles ainsi appliquées induisaient l'illusion que le corps se
penchait dans la direction ou la pression sous le pied augmentait (R. Roll et al., 2002). De telles
stimulations tactiles peuvent également induire des illusions de mouvements de segments
corporels. En effet, la rotation d’un disque texturé (e.g., tissu de coton sergé) sous la main d’un
participant aux yeux bandés induit une illusion de rotation du poignet dans le sens opposé au
sens de rotation du disque. En outre, la vitesse du mouvement illusoire augmente lorsque la
vitesse de rotation du disque augmente elle aussi (Blanchard et al., 2011; Chancel et al., 2016;
Kavounoudias et al., 2008). Des illusions de mouvements des doigts ont également été induites
grace a de simples tensions de la peau. En effet, lorsque I'on « plie » un doigt, c’est-a-dire
lorsque I'on fléchit le doigt, la peau des deux cotés de la phalange concernée est étirée sur le
dessus du doigt tandis qu’elle est relachée sur le dessous. L'inverse se produit lors de
I’extension du doigt (bien que dans une moindre mesure). De plus, les récepteurs cutanés sont
sensibles a la vitesse du mouvement, plus le mouvement est rapide et plus la fréquence de
décharge de ces derniers est importante (Grill & Hallett, 1995). En reproduisant ces patterns
de tension de la peau (mécaniquement ou par stimulations électriques), il est possible d’induire
I"illusion d’un mouvement de flexion ou d’extension du doigt correspondant au pattern utilisé
(Collins & Prochazka, 1996; Edin & Johansson, 1995). Ceci est également vrai pour d’autres
parties du corps comme le genou ou le coude (Collins et al., 2005). L'application de stimulations
tactiles indiquant un mouvement permet donc d’induire des illusions de mouvement du corps
entier ou de segments corporels. De plus, lors de I'induction d’une illusion de mouvement du
bras par manipulation des afférences proprioceptives via la méthode vibratoire (voir ci-apres :
Proprioception musculaire, page 22), toucher un objet extérieur a son corps et immobile (e.g.,
une table), empéche la survenue de l'illusion. Dans ce cas, I'information tactile témoignant
d’une absence de mouvement empéche l'illusion de mouvement (Rabin & Gordon, 2004). Dans
ce travail de thése, nous avons utilisé des mouvements passifs pour manipuler la
proprioception musculaire que nous décrivons ci-apres. Toutefois, il est important de noter que
de tels mouvements, en plus de générer des signaux proprioceptifs de mouvement, génerent

également des signaux tactiles cutanés auxquels nous ne ferons cependant plus référence par

21



la suite. Nous allons maintenant nous attarder plus en détail sur la modalité proprioceptive

ainsi que sur les modalités visuelles et auditives qui étaient au centre des intéréts de ce travail.

iii. Proprioception musculaire

Tout comme le terme kinesthésie, la proprioception peut également avoir de multiples
définitions, parfois confondues avec celles de la kinesthésie ou se chevauchant plus ou moins.
Par exemple, pour Proske et Gandevia (2012), la proprioception au sens large désigne les
sensations conscientes dont le stimulus provient uniquement du corps propre. Ainsi, ils
regroupent sous ce terme les sens du mouvement, de la position (i.e., dans quelle position se
trouvent les différentes parties de notre corps), de la force (i.e., quelle contraction nos muscles
réalisent), de I'effort (i.e., la quantité d’effort fournit pour réaliser 'action), de la lourdeur (i.e.,
quel est le poids de I'objet que nous portons) et de I'équilibre (i.e., sensations relatives au
maintien d’une posture, de I'équilibre).

Dans ce travail de recherche, nous désignons sous ce terme « proprioception », la
proprioception musculaire uniquement, c’est-a-dire exclusivement les sensations provenant
des muscles et plus particulierement des fuseaux neuromusculaires (FNM). Ces FNM sont des
mécanorécepteurs qui se situent au sein des muscles et sont composés de fibres musculaires
modifiées qui changent de longueur lorsque le muscle s’allonge ou se raccourcit. Ces fibres
musculaires ne participent pas a la contraction du muscle mais ont un réle sensitif. En effet, les
FNM véhiculent des informations sur I'élongation et le raccourcissement des muscles grace a
deux types de terminaisons sensorielles. Les techniques de microneurographie (Hagbarth &
Vallbo, 1968), qui consistent en I'enregistrement unitaire des afférences sensorielles via une
microélectrode insérée dans un nerf superficiel, ont permis de distinguer les propriétés
spécifiques de ces deux types de terminaisons sensorielles. Les terminaisons primaires, de gros
diametre, codent les changements de longueur du muscle ainsi que leur vitesse, leur fréquence
de décharge augmentant de facon proportionnelle a la vitesse d’étirement du muscle. Les
terminaisons secondaires, de plus petit diamétre et donc a conduction plus lente, codent quant
a elles les états de longueur du muscle, de préférence lorsque le muscle est au repos, leur
fréquence de décharge étant d’autant plus élevée que le muscle est dans un état étiré
(Macefield & Knellwolf, 2018; J.-P. Roll et al., 1989; J.-P. Roll & Vedel, 1982). Etant donné ces

spécificités, les terminaisons primaires joueraient un réle a la fois dans la perception des

22



mouvements et dans la perception des positions du membre tandis que les terminaisons

secondaires participeraient uniquement a la perception des positions.

1. Proprioception musculaire dans la kinesthésie
L'implication de la proprioception musculaire dans la perception de ses propres mouvements,
passant donc principalement par les terminaisons primaires des FNM, a pu étre mise en
évidence de différentes facons. Tout d’abord, les personnes atteintes de neuropathie
sensorielle (large-fiber sensory neuropathy) se retrouvent en grande difficulté pour exécuter
des mouvements en I'absence de la vision du membre concerné. En effet, cette pathologie
entraine la perte totale des informations tactiles et proprioceptives provenant du corps, les
sensations de douleur et de chaleur n’étant quant a elles pas atteintes. Bien qu’exempt
d’atteinte motrice primaire, ces patients présentent des difficultés dans I'exécution de leurs
mouvements, principalement lorsqu’ils ne peuvent plus contrdler visuellement ces derniers
(Cole, 2016; Ghez et al., 1995). Ainsi, cette absence de retour tactile et proprioceptif altére
grandement la perception de mouvement et, par voie de conséquence, |'exécution volontaire
de mouvement. Ensuite, chez le sujet sain, des sensations illusoires de mouvement d’un
membre peuvent étre induites par la vibration du muscle a certaines fréquences. En effet, les
vibrations de faible amplitude (entre 0.2 et 0.5 mm) du muscle induisent des micro-étirements
de ce dernier, ce qui constitue une stimulation particulierement efficace des terminaisons
primaires des FNM, comme constaté par la neuromicrographie (J.-P. Roll et al., 1989; J.-P. Roll
& Vedel, 1982). Les vibrations vont donc exciter les terminaisons primaires, leur fréquence
modulant "activité électrique de ces dernieres de telle fagon que lorsque la fréquence de
vibration se trouve entre 0 et 90 Hz environ, la fréquence de décharge des terminaisons
primaires lui est proportionnelle (J.-P. Roll et al., 1989). Une sensation illusoire de mouvement
du segment ainsi stimulé est alors percue, sensation allant dans le sens d’un étirement du
muscle vibré. Par exemple, la vibration du fléchisseur du coude (i.e., le biceps) génére I'illusion
d’une extension du bras et la vibration de 'extenseur du coude (i.e., le triceps) entraine l'illusion
d’une flexion du bras (Proske & Gandevia, 2012). De méme que différentes fréquences de
vibration modulent la fréquence de décharge des FNM, elles modulent également la vitesse de
ces illusions de mouvement. En effet, la vitesse percue de lillusion augmente lorsque la

fréquence de vibration augmente, jusqu’a atteindre un pic aux alentours de 80 Hz, avant de
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décroitre de nouveau progressivement pour des fréquences supérieures. Ainsi, la fréquence
optimale pour induire une illusion de mouvement par la méthode vibratoire semble se situer
aux alentours de 80 Hz (J.-P. Roll et al.,, 1989). Il est intéressant de noter que lillusion
d’extension du bras peut s’accompagner d’illusions corporelles telle que I'allongement du nez
si, lors de la vibration du fléchisseur du coude, le participant tient son nez entre ses doigts. En
effet, la vibration génére une illusion d’extension du bras, la main s’éloignant donc du visage
du participant. Comme il tient son nez tout au long de ce mouvement illusoire, une sensation
d’allongement du nez peut apparaitre. Il s’agit de l'illusion de Pinocchio (Lackner, 1988). En
outre, la vibration simultanée de deux muscles antagonistes a la méme fréquence n’entraine
aucune illusion de mouvement (Calvin-Figuiére et al., 1999) mais dégrade ou masque les
afférences proprioceptives. En effet, lors d’'un mouvement réel, tel un mouvement d’extension
du bras, le biceps, muscle agoniste est étiré et le triceps, muscle antagoniste, se raccourcit.
C’est I'inverse en cas de flexion. Comme expliqué plus tot, la vibration d’un muscle simule un
mouvement dans le sens de son étirement (e.g., une extension du bras lors de la vibration du
biceps et une flexion du bras pour le triceps). La vibration simultanée des deux antagonistes, le
biceps et le triceps par exemple, générera donc des messages incohérents de flexion et
d’extension simultanées du bras. Ces messages vont donc s’inhiber réciproquement, dégradant
et masquant d’autres messages proprioceptifs s’ils surviennent. Ce masquage proprioceptif se
traduit notamment par une altération des performances dans des tdches perceptives et
motrices (e.g., tache d’appariement segmentaires, production de force, Bock et al., 2007; Brun

& Guerraz, 2015).

2. Proprioception musculaire et couplage bimanuel
Les afférences proprioceptives musculaires bilatérales seraient intégrées, tout du moins en ce
qui concerne les membres supérieurs, facilitant le couplage bimanuel. En effet, la manipulation
des informations proprioceptives d’un bras impacte a la fois la perception et le comportement
associés a ce bras stimulé, mais aussi le comportement moteur de l'autre bras (Brun et al.,,
2015; Brun & Guerraz, 2015) et les mouvements et positions percus de ce dernier (Hakuta et
al., 2014; lzumizaki et al., 2010). Une telle intégration bilatérale a notamment été mise en

évidence dans I'étude du phénoméne de Kohnstamm (appelé aussi post-effet moteur).
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Le phénoméne de Kohnstamm consiste en une réponse motrice involontaire faisant
suite a une contraction isométrique (i.e., contraction non accompagnée de mouvement)
soutenue et prolongée d’'un muscle. C'est ce phénoméne qui est parfois utilisé par les écoliers
pour s’"amuser. En effet, si un individu est ceinturé, ses bras serrés le long de son corps et gu’il
force avec ces derniers comme s'il voulait les écarter de son corps, lorsqu’il cesse de forcer et
qu’il est «libéré », ses bras vont s’écarter du corps et s’élever dans un mouvement
parfaitement involontaire, donnant une impression amusante de légereté. Ce phénomeéne peut
également étre expérimenté lorsque I'on se tient de profil contre un mur, le dos de la main et
I’épaule contre ce dernier. Apres avoir fortement poussé contre le mur avec le bras sur une
durée allant de 10 secondes a 1 ou 2 minutes et s’étre écarté du mur, quelques secondes apres
I"arrét de la contraction le bras s’éléve doucement et involontairement pour environ 75% des
individus sains (De Havas et al.,, 2017, Kohnstamm, 1915; Salmon, 1914). Ce phénoméne
s’observe aussi lors de la contraction isométrique prolongée du biceps. C'est notamment ce qui
a été fait dans une étude de Brun et collaborateurs (2015). Dans cette étude, |le participant était
assis face a une table, 'avant-bras reposant sur un support et tenant une poignée (fixe) dans la
main. |l devait alors tirer sur la poignée avec une force isométrique constante pendant 35
secondes avant de la lacher et d’arréter la contraction. Un mouvement involontaire de flexion
du bras avait alors lieu (phénomene de Kohnstamm). Ces mémes auteurs ont montré que la
vitesse de ce déplacement involontaire, variable selon les participants, pouvait étre manipulée
via le déplacement passif du bras opposé. En effet, lorsque le participant relachait la poignée,
son autre bras pouvait étre déplacé passivement en flexion, a une vitesse de 4°/s. Dans ce cas,
la vitesse du phénomeéne de Kohnstamm s’ajustait sur la vitesse du déplacement passif de
I"autre bras, augmentant si la vitesse du phénoméne de Kohnstamm était originellement
inférieure a 4°/s et diminuant si elle en était originellement supérieure. De plus, dans une
seconde expérience, les auteurs ont montré que la vitesse du phénomene de Kohnstamm
s’ajustait également a la vitesse du mouvement illusoire ressenti dans le bras opposé. Comme
nous |'avons vu précédemment, il est possible d’induire des illusions de mouvement du bras a
I'aide de vibrations du muscle et la vitesse de ce mouvement illusoire dépend de la fréquence
des vibrations. Dans cette expérience, juste aprés l'arrét de la contraction isométrique
permettant I'induction du phénomene de Kohnstamm, le triceps du bras opposé était vibré,

simulant une flexion du bras. La encore, la vitesse du phénomene de Kohnstamm corrélait avec
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celle du déplacement simulé dans I'autre bras, dépendant de la fréquence de vibration utilisée
(Brun et al., 2015). On observe donc un couplage bilatéral entre les deux bras et ce couplage
dépendrait tout au moins pour partie des informations proprioceptives. En effet, Brun et
Guerraz (2015) ont montré, dans un paradigme similaire a celui présenté a l'instant, que
lorsque les informations proprioceptives provenant du bras controlatéral (bras non-sujet au
phénomene de Kohnstamm) sont masquées par vibrations simultanées des muscles
antagonistes, ce couplage bimanuel n’a pas lieu. Dans ces conditions, la vitesse du phénomeéne
de Kohnstamm ne s’ajustait plus a la vitesse du déplacement passif du bras controlatéral (Brun
& Guerraz, 2015). Ainsi, les informations proprioceptives musculaires en provenance du bras
controlatéral sont bien intégrées pour contrdler les caractéristiques cinématiques du
mouvement de 'autre bras. C’'est aussi vrai lorsque I'on s’intéresse aux illusions de mouvement,
et non plus a un mouvement involontaire (Hakuta et al., 2014; Izumizaki et al., 2010; Kigawa et
al., 2015; Proske & Gandevia, 2018). En effet, les illusions de mouvement induites par la
meéthode vibratoire peuvent étre modulées par un mouvement passif du bras opposé. Lors de
la vibration du fléchisseur du coude, uneillusion d’extension du bras est percue. Lorsque le bras
controlatéral est déplacé en méme temps que le premier bras est vibré, la vitesse percue de
Iillusion d’extension va augmenter ou diminuer selon le sens du déplacement du bras
controlatéral. Si ce dernier est déplacé en extension, la vitesse de l'illusion sera plus faible
tandis que s'il est déplacé en flexion, elle sera plus forte (Izumizaki et al., 2010). De méme, les
illusions de mouvement sont modulées par le mouvement illusoire du bras controlatéral.
Lorsque le fléchisseur du coude du bras controlatéral est vibré pendant I'induction de l'illusion
d’extension dans le premier bras, un ralentissement de cette derniere est observé et a l'inverse,
lors de I'arrét de la vibration du bras controlatéral, I'illusion accélére (Hakuta et al., 2014;
Kigawa et al., 2015). Ainsi, I'illusion de mouvement induite par vibration d’un bras est atténuée
par la vibration ou le mouvement réel, dans un sens identique, de I'autre bras alors qu’elle est
renforcée par un mouvement dans le sens opposé (Hakuta et al., 2014; Izumizaki et al., 2010;
Kigawa et al., 2015; Proske & Gandevia, 2018).

De ce fait, la proprioception musculaire ipsilatérale et controlatérale joue un roéle
particulierement important dans la kinesthésie. Les afférences proprioceptives provenant d’un
bras permettent ainsi d’en percevoir le mouvement mais également de moduler la perception

du mouvement de I"autre bras (intégration bilatérale).
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iv. Vision

L'implication de la vision dans un grand nombre des processus perceptifs ne fait aucun doute
et la perception des mouvements de notre corps ne fait pas exception. En effet, le flux visuel
est particulierement impliqué dans la perception des mouvements de notre corps comme le
montre les phénomenes de vections (Brandt et al., 1972; Dichgans & Brandt, 1973; Lee &
Lishman, 1975; Mach, 1875; Wood, 1895). Une vection est définie comme une sensation
illusoire de mouvement de son propre corps induite par la vision d’un flux visuel en mouvement
chez un observateur statique (Palmisano et al., 2015). Par exemple, le phénomene de vection
le plus courant a lieu lorsque nous sommes dans un train a I'arrét dans une gare et que le train
situé a coté du ndtre démarre. Durant un instant nous avons alors I'impression que c’est notre
train qui bouge. Dans cette situation, le flux visuel que nous avons recu nous indique un
mouvement de la quasi-totalité de notre environnement ce qui correspond, en général, a un
mouvement de notre corps dans I'espace. Si, alors que nous expérimentons cette sensation de
vection, nous fixons notre regard sur le quai de gare, elle va immédiatement disparaitre,
I’'ambiguité entre mouvement d’un objet extérieur et mouvement de notre propre corps sera
levée. De fagon expérimentale, il existe différentes fagons de créer ces phénomenes de
vections au moyen de stimulation optocinétique, c’est-a-dire en faisant défiler ou tourner un
pattern visuel (e.g., des points noirs sur un fond blanc) pour conduire a une illusion de
déplacement linéaire dans les différentes directions de I'espace (i.e., vection linéaire : avant-
arriere ; haut-bas ; droite-gauche) ou de rotation (i.e., vection circulaire), voir Figure 2 pour un
exemple d’appareil utilisé (Brandt et al., 1972; Lestienne et al., 1977; Ohmi et al., 1987; Telford
et al., 1992).
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Figure 2. Chaise et tambour rotatif utilisé dans I'étude de Palmisano et Gillam (1998) pour induire une
vection circulaire. Le tambour, avec des rayures verticales noires et blanches, peut étre abaissé autour
de la téte du participant afin que la piece ne soit plus visible. Une fois en place, il est mis en rotation,
induisant une sensation de vection circulaire. Illustration provenant de Palmisano, S., Allison, R. S.,
Schira, M. M., & Barry, R. J. (2015). Future challenges for vection research : Definitions, functional
significance, measures, and neural bases. Frontiers in Psychology, 6. DOI : 10.3389/fpsyg.2015.00193.

De nos jours, il est également possible d’induire ces phénomenes de vections par le biais de la
réalité virtuelle. En effet, avec le développement de nouvelles technologies il est possible
d’'immerger le participant dans un environnement virtuel riche. Le participant peut alors étre
exposé a un flux visuel plus ou moins complexe, induisant des sensations de mouvement
variées (Gallagher et al., 2019; Hettinger et al., 2014; Kuiper et al., 2019), voir encadré n°1 (page

29) sur la réalité virtuelle et la réalité augmentée.

Il est également possible d’induire des sensations de mouvements limitées a des segments
corporels sur un principe identique a celui utilisé pour les vections. En effet, la rotation d’un
pattern visuel (e.g., composés de points noir et blanc) situé sous la main (ou le bras) d’un
participant conduit a la sensation d’un mouvement de rotation du poignet (ou du coude) dans
le sens opposé, la vitesse de cette sensation de mouvement augmentant lorsque la vitesse de
rotation du disque augmente (Blanchard et al., 2013; Chancel, Blanchard, et al., 2016; Tardy-
Gervet et al., 1984).
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Réalité Augmentée et Réalité Virtuelle

Réalité virtuelle et réalité augmentée sont deux technologies qui se sont récemment démocratisées et dont
I'évolution technique permet de plus en plus d’applications, que ce soit dans le domaine des loisirs (e.g., jeux
vidéo), de la recherche ou de la rééducation. Elles sont souvent confondues du fait de leur évolution conjointe
et de leur proximité technologique. Pourtant, une distinction importante les différencie. En effet, si la réalité
augmentée « augmente » le réel, la réalité virtuelle le remplace. Avec la réalité augmentée, le monde virtuel
« s’ajoute » au monde réel a I'aide de vidéo projecteurs (e.g., Valoclimb qui consiste a projeter sur un mur
d’escalade différents jeux avec lesquels on peut interagir, Figure 3, A et B) ou de vidéos en temps réel (e.g.,
Pokémon Go, un célébre jeu dans lequel il est possible de « voir » des créatures imaginaires, les Pokémons,
dans le monde réel via la caméra d'un téléphone portable, Figure 3, C).

Figure 3. Exemples de réalité augmentée. A) QR code (scanner ou CTRL + clic) vers une courte vidéo du mur d’escalade interactif
en réalité augmentée de Valoclimb (vidéo de Valo motion), B) un exemple de jeu proposé par ce dispositif, image prélevée sur le site de
Valoclimb. C) Exemple de l'utilisation de Pokémon Go. Crédits : Reuters. Prélevé sur le site de latribune.fr.

Avec la réalité virtuelle, un monde virtuel créé par ordinateur est dévoilé a I'utilisateur a I'aide d’écrans ou de
casques de réalité virtuelle, ces derniers enregistrant les mouvements de la téte, permettent d’explorer
I'environnement virtuel de facon naturelle (voir Figure 4). Le monde virtuel remplace le monde réel,
T'utilisateur n’a donc plus d’indices sur le monde réel a I'inverse de la réalité augmentée.
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Figure 4. Exemples de réalité virtuelle. (A) L'utilisateur porte un casque de réalité virtuelle ce qui lui permet d’explorer un
environnement virtuel en bougeant naturellement la téte. (B) QR code (scanner ou CTRL + clic) vers une courte vidéo présentant la
vue du monde réel, la vue subjective du participant dans le monde virtuel et une vue d’ensemble de I'environnement virtuel utilisé
dans une de nos études (Etude Perspective Miroir).

En outre, I'implication de la vision dans la perception de ses propres mouvements ne se limite
pas a linterprétation de flux visuel. En effet, la vision nous donne des indices directs
particulierement importants sur le mouvement de nos membres. Comme nous |'avons dit plus

tot, les patients atteints de neuropathie sensorielle ont de grandes difficultés a réaliser des
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mouvements en I'absence de vision de |'effecteur. Or, lorsqu’ils peuvent voir ce dernier, ils sont
de nouveau capables de réaliser des mouvements corrects bien que toujours déficitaires par
rapport a des sujets sains (Sanes et al., 1985). Dans ce cas, la vision du membre semble
compenser, tout au moins partiellement, la perte totale de proprioception et de tact (Cole,
2016; Ghez et al.,, 1995). Dans la méme idée, chez le sujet sain, le visionnage d’une vidéo de
son propre membre en mouvement, mais pas celui d’'une autre personne, peut générer une
illusion de mouvement (Kaneko et al., 2015). De méme, le paradigme miroir a longtemps été
pensé comme un moyen d’induire « visuellement » des illusions de mouvements. Dans ce
paradigme, un miroir est placé dans le plan sagittal (i.e., plan séparant la partie droite de la
partie gauche du corps) du participant, ses bras étant disposés de part et d’autre de ce miroir.
Ainsi, lorsque le participant regarde dans le miroir, un de ses bras est caché derriere et I'autre
se reflete, le reflet se substituant a I'image du bras caché, semblant « étre » le bras caché, voir
Figure 5. Lorsque le bras reflété dans le miroir est mobilisé, une sensation de mouvement dans
le bras caché, pourtant immobile, peut apparaitre. Ce mouvement illusoire est appelé illusion

miroir (Guerraz et al., 2012; Ramachandran & Altschuler, 2009).

Reflet du bras déplacé

Bras déplacé
passivement

Figure 5. Représentation du dispositif utilisé dans le paradigme miroir. Le miroir est placé entre les deux
bras du participant, dans le plan sagittal. Le bras gauche est dissimulé derriére ce miroir tandis que le
bras droit se reflete dans ce dernier. Le reflet du bras droit est alors superposé a la position occupée par
le bras gauche. Lorsque le bras droit est déplacé passivement, son reflet bouge également et le
participant peut avoir la sensation que son bras gauche est également en train de réaliser ce
mouvement. C'est l'illusion miroir.

Le rble de la vision dans l'illusion miroir nest plus a démontrer. On sait par exemple que

Iillusion est moins fréquente et moins intense lorsque les informations visuelles de
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mouvement, provenant du miroir, sont dégradées (Chancel, Brun, et al., 2016) et que, une fois
induite, elle disparait lorsque la vision du reflet dans le miroir n’est plus disponible (Chancel et
al., 2017). Néanmoins, et bien qu’incontestable, le role de la vision semble avoir été surestimé.
En effet, plusieurs études ont mis en évidence I'implication des informations proprioceptives
controlatérales dans I'induction de cette illusion de mouvement. En effet, un masquage des
afférences proprioceptives du bras déplacé et reflété, réalisé a I'aide de vibrations simultanées
des muscles agonistes et antagonistes du bras, entraine une diminution des illusions de
mouvement (Chancel, Brun, et al., 2016). De méme, lorsque l'illusion est installée, elle peut
perdurer quelques secondes apres I'occlusion de la vision si tant est que le bras continue d’étre
déplacé alors qu’elle disparait immédiatement si le bras s’arréte de bouger (Chancel et al,,
2017). Uillusion miroir serait donc le résultat d’une intégration multisensorielle entre les
informations visuelles et les informations proprioceptives controlatérales (i.e., provenant du
bras qui n’est pas soumis a lillusion : le bras déplacé). L'intégration multisensorielle est
abordée en détail dans la Partie Ill (page 48) notamment en ce qui concerne la perception de
son propre corps et de ses propres mouvements et la question de l'intégration visuo-
proprioceptive dans l'illusion miroir sera trés largement développée plus loin puisqu’ayant fait

I'objet de la premiere étude de cette these.

V. Audition
L’audition nous permettrait également de percevoir les mouvements de notre corps entier. En
effet, si I'on se déplace a vélo, ou a ski par exemple, plus nous allons vite et plus il y a de bruit
(le vent dans nos oreilles), dans ce cas, le bruit nous donne une information sur notre vitesse.
De méme, en passant devant une source sonore fixe (e.g., une fontaine, la musique d’un bar),
nous aurons d’autres informations sur notre mouvement, sa direction, sa vitesse par rapport a
cette source sonore. Sil'on s’en approche, le son deviendra plus fort, sil'on s’en éloigne, moins
fort (entre autres), sil’'on tourne autour il restera a la méme intensité mais il sera plus fort dans
I"oreille la plus proche de la source sonore que dans "autre (i.e., disparité binaurale). De plus,
des indices spectraux, plus complexes, pourraient également participer a la perception des
mouvements puisqu’ils permettent de localiser une source sonore (Andéol et al., 2013 ; Doucet
et al., 2005; Middlebrooks & Green, 1991). Cette implication de la modalité auditive dans la

perception des mouvements du corps entier a été mise en évidence expérimentalement. En
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effet, le phénomene de vection présenté ci-dessus pour la modalité visuelle s’applique
également a la modalité auditive. L'exposition — les yeux bandés — a des sons en mouvement
ou, plus efficacement, a un champ acoustique en mouvement, conduit a la sensation d’étre soi-
méme en mouvement, soit en rotation (i.e., vection circulaire) quand le champ acoustique
tourne soit en translation (i.e., vection linéaire) lorsqu’il se déplace linéairement (voir Valjamae,
2009 pour une revue de littérature).

Ces phénomenes seraient d’autant plus importants que les sons utilisés sont écologiques. En
effet, les sons provenant de sources « naturelles » tels que le son d’une fontaine ou le son d’un
vélo conduisent a des vections circulaires plus fortes que des sons artificiels comme un bruit
rose (Larsson et al., 2004). En outre, les sons provenant de sources sonores sensées étre fixes
(i.e., une fontaine) ainsi qu’un plus grand nombre de sources sonores différentes congruentes
conduiraient a des phénomenes de vections plus intenses (Martens, 2004).

Les sons relatifs a nos actions nous sont également utiles a I'exécution de nos mouvements,
notamment dans le sport, qui demande des mouvements précis. Par exemple, les services de
joueurs expérimentés au tennis sont moins bons s’ils ne peuvent pas entendre (Takeuchi, 1993)
et I'écoute du son généré par un mouvement performant juste avant l'action permet des
performances meilleures et moins variables au lancer de marteau (Agostini et al., 2004). De
méme, perturber le retour auditif (i.e., bruit de pas) en ajoutant un délai diminue la
performance au saut de haies (Kennel et al., 2015). Cependant, nos mouvements ne génerent
pas tous des sons et I'information sonore, quand elle est disponible, est souvent trés sommaire
(e.g., bruit de pas, bruit du marteau dans I'air). La sonification des mouvements permet de
générer un feedback auditif plus complet sur le mouvement et également d’obtenir une
information auditive sur des mouvements qui ne produisent pas naturellement de son. En effet,
la sonification des mouvements permet de transformer les caractéristiques spatiales et
temporelles du mouvement (e.g., vitesse, orientation spatiale) en signal acoustique, voir
encadré n°2 (page 34). Il existe de multiples facons de sonifier les mouvements, le choix
dépendant notamment de |'objectif de la sonification et du type de mouvement. Par exemple,
il est possible de traduire les modifications de pression hydrodynamique exercée par la main
lors des mouvements de nage en crawl en changements de fréquence sonore (hauteur du son).
Cette sonification permet d’ailleurs d’améliorer la stabilité et le contréle moteur des

mouvements (Chollet et al.,, 1988, 1992). Dans une étude s’intéressant a l'aviron, c’est
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I"accélération du bateau qui entrainait des changements de hauteur de son, plus I'accélération
était forte, plus le son était aigu, ce qui améliorait la vitesse et la synchronisation de I'équipe
(Schaffert et al., 2010; Schaffert & Mattes, 2011). Ainsi la sonification des mouvements peut
étre utilisée afin d’améliorer les performances sportives et plus largement les capacités
motrices comme le contréle moteur et I'apprentissage moteur (Brock et al., 2012; Danna et al.,
2013; Dyer et al., 2017; Effenberg, 2004; Effenberg et al., 2011, 2015). Par exemple, des
meéthodes de sonification du mouvement ont été développées afin d’aider I'apprentissage de
I"écriture chez les enfants. Ces méthodes génerent en temps réel une « trace sonore » a partir
de la trace écrite, au cours de I'écriture. Ces méthodes permettent une amélioration de
I"apprentissage de |'écriture, notamment chez des enfants dysgraphiques (Danna et al., 2013;
Effenberg et al.,, 2015). La sonification des mouvements est également utilisée dans la
rééducation motrice aupres de patients atteints de la maladie de Parkinson et de patients ayant
eu un accident vasculaire cérébral (AVC), (Bevilacqua et al., 2018; Gorgas et al., 2017; Maulucci
& Eckhouse, 2001; Schmitz et al., 2014; Scholz et al., 2015, 2016; Véron-Delor et al., 2019). Par
exemple, une méthode de rééducation de |'écriture — similaire a celle utilisée dans
I"apprentissage de I'écriture chez les enfants décrite ci-dessus — permet une amélioration des
performances d’écriture chez des patients atteints de la maladie de Parkinson, connue pour
induire des difficultés graphomotrices importantes et invalidantes (Danna et al.,, 2013;
Effenberg et al., 2015; Véron-Delor et al., 2019). La sonification des mouvements est également
utilisée dans la rééducation post-AVC, notamment en ce qui concerne la motricité des membres
supérieurs. La sonification est utilisée comme feedback auditif en temps réel lors des
entrainements dans lesquels différents mouvements sont réalisés (e.g., mouvements d’atteinte
ou de saisie). Par exemple, Scholz et collaborateurs (2015, 2016) ont utilisé une méthode de
sonification dans laquelle, les mouvements verticaux (i.e., bas-haut) étaient traduits en
changement de note (hauteur du son), les mouvements latéraux (i.e., gauche-droite) en
modification du timbre et les mouvements horizontaux (i.e., avant-arriere) en modification de
volume sonore. Ce codage des mouvements en trois dimensions était utilisé pour entrainer les
patients a jouer une mélodie a I'aide de leurs mouvements, ce qui semblait en améliorer la
fluidité (Scholz et al., 2015, 2016). Ces stimuli auditifs influent donc sur la réalisation de ces
multiples taches motrices, suggérant qu’ils pourraient également contribuer a la perception

des mouvements bien qu’aucune étude a notre connaissance ne se soit penchée directement
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sur ce sujet. Néanmoins, il est important de noter que ces différents exemples de la
contribution du son dans des taches motrices (e.g., contréle moteur, apprentissage moteur,
rééducation motrice) se font systématiqguement dans un contexte ou le feedback sonore
s’ajoute aux afférences sensorielles naturelles (e.g., vision, toucher). Un certain nombre des
études réalisées a ce sujet s’intéressent justement a [lintégration d’informations
multisensorielles (Effenberg, 2005; Effenberg et al., 2015). Nous abordons en détails
I'intégration multisensorielle dans la Partie Il (Partie Ill- L'Intégration Multisensorielle, page

48).

Sonification

Selon Kramer, la sonification se définirait comme « la transformation des relations entre les données en des
relations percues dans un signal acoustique dans le but d’en faciliter la communication de I'interprétation »
(Kramer et al., 1999). Cette définition est affinée par Hermann (2008) qui indique que pour porter le nom de
sonification, une technique qui utilise des données en entrée et des sons en sortie doit respecter les régles
suivantes :

- Le son doit refléter une propriété ou relation objective dans les données d’entrée.

- La transformation est systématique et reproductible (les mémes données avec les mémes
interactions génerent le méme son).

- Le systeme peut étre utilisé avec d’autres données et réutilisé pour les mémes données.

La sonification peut étre utilisée a des fins tres variées. Par exemple, elle s’avére un outil intéressant pour
I'exploration et la présentation de données complexes et dynamiques pouvant difficilement étre représentées
visuellement (e.g., analyses chimiques, économiques, séismologie, flux de circulation routiére, activité
électrique de populations de neurones ou de poissons a faibles décharges), (Dubus & Bresin, 2013; Halim et
al., 2006; Hermann & Ritter, 1999; Hopkins & Bass, 1981; Jovanov et al., 1999; Shiomi et al., 2020;
Weinberg & Thatcher, 2006). Elle peut également étre utilisée comme substitution sensorielle en
transformant des caractéristiques visuelles (e.g., pixels) en caractéristiques sonores pour des personnes
malvoyantes (Arno et al., 1999; Kolykhalova et al., 2016; Stoll et al., 2015; Striem-Amit et al., 2012; Zhao
et al.,, 2008). Enfin, elle peut étre utilisée, comme nous l'avons vu, pour sonifier des mouvements en
transformant des données spatiales (e.g., coordonnées, angles...) en sons a chaque instant, permettant ainsi
de véhiculer une information de mouvement sous la forme d’un signal sonore.

L'utilisation du son présente plusieurs avantages. Tout d’abord, contrairement a un graphique par exemple,
il a une nature dynamique, ce qui le rend particuliérement pertinent dans la présentation de données
dynamiques (e.g., flux de circulation routiere). De plus, il peut aisément étre utilisé en plus du canal visuel.
Enfin, il est possible de jouer sur ses nombreuses caractéristiques pour représenter les variations dans les
données : le timbre, la hauteur du son (la note), le volume sonore, la localisation spatiale, la durée, le tempo.
Par exemple, les mouvements sont généralement sonifiés (i.e., convertis en signal sonore) en jouant sur la
hauteur du son et/ou sur sa spatialisation (Dubus & Bresin, 2013) tandis que pour sonifier des données
catégorielles, I'utilisation de sons de timbres différents est recommandée.
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En résumé

La perception de ses propres mouvements, que nous appelons dans ce travail kinesthésie, est
un construit résultant de l'intégration de multiples sources sensori-motrices. La commande
motrice, les informations vestibulaires, la vision, la proprioception musculaire, le tact de méme
que 'audition contribuent a la génération de percepts de mouvements, pouvant conduire a des
illusions de mouvements lorsqu’ils sont manipulés indépendamment (e.g., vections visuelles et
auditives, illusions vibratoires, tactiles). L'étude indépendante de chaque modalité permet
d’évaluer I'impact de chacune d’entre elle sur la kinesthésie en contrélant les autres modalités.
Il est bien entendu tout a fait possible d’induire des illusions de mouvements en manipulant
conjointement plusieurs modalités ce que nous verrons plus en détail dans la Partie Il sur
I'Intégration Multisensorielle. En effet, dans la vie de tous les jours et en I'absence de
pathologie, les informations provenant de toutes ces modalités sont accessibles et modulées
conjointement. Lorsque I'on bouge un bras par exemple, les informations motrices, tactiles,
proprioceptives, visuelles et auditives indiquent toutes un mouvement de ce bras. Les
informations provenant de ces différentes modalités sensorielles doivent donc étre intégrées
pour former un percept de mouvement unique. Avant de nous intéresser a ces mécanismes
d’intégration multisensorielle, il est nécessaire de parler de la perception de son propre corps
puisque la kinesthésie en est une facette spécifique focalisée sur une dimension dynamique ce

corps, c’est-a-dire ses mouvements.

lll-  Perception de son propre corps

La perception de son propre corps peut étre conceptualisée de différentes facon, en
s'intéressant aux représentations du corps, a la sensation d’incarnation que I'on peut ressentir
envers ce corps ou méme a l'aspect corporel de la conscience de soi (i.e., « le sentiment que les
expériences conscientes sont liées au soi et sont des expériences d’une entité unitaire
(« Je ») »; Blanke 2012). Nous allons définir et développer ces différents concepts abordant

tous la question de la perception du corps.
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a. Les représentations corporelles

L'idée de «représentation du corps » semble globalement acceptée dans la littérature.
Toutefois, des débats subsistent toujours sur I'identité, la dénomination et le nombre de ces
représentations. La vision la plus répandue semble admettre I'existence de plusieurs
représentations corporelles avec notamment une séparation entre un « schéma corporel »
(Body schema) et une « image corporelle » (Body Image), deux représentations multimodales
distinctes du corps desservant différentes fonctions. D’autres visions ne sont pas en accord
avec cette représentation plurielle du corps et, a titre d’exemple, nous présentons ici le modele
de la matrice corporelle, modele supportant une représentation unique du corps.

Les termes schéma corporel et image corporelle sont largement utilisés dans la littérature.
Cependant ils ne sont pas toujours utilisés avec la méme signification et il est donc nécessaire
de les définir plus en détail ici.

Le schéma corporel : Dans son travail de these, Morgane Metral a recensé, parmi les
articles faisant explicitement référence au schéma corporel dans leur titre entre 1952 et 2014,
les principales définitions associées au schéma corporel. Parmi ces définitions, trois
caractéristiques du concept de schéma corporel ressortent. Le schéma corporel pourrait étre
défini selon ces trois caractéristiques et serait alors « une représentation interne, fiable et non
consciente des segments corporels et de la posture », « un support de la motricité » et « une
représentation en lien avec I’environnement [...] rapidement adaptable » (Metral, 2016, pp. 13—
14). Le schéma corporel constituerait donc une représentation globale et modulable de notre
corps, de sa forme, de sa position et de ses mouvements permettant de planifier et exécuter
nos actions. Cette représentation du corps serait essentielle pour nous permettre d’agir et est
méme considérée comme une représentation du corps pour I'action, ou pour le controle
moteur, par nombre de chercheurs et notamment Head et Holmes qui sont les premiers a le
définir (S. Gallagher, 2005; Head & Holmes, 1911). En effet, pour effectuer une action, comme
manger un morceau de gateau, il nous faut savoir ou se situe le gadteau par rapport a nous mais
également ou se situe notre bras et notre main dans I'espace, dans quelle posture est notre
main, quelles sont la forme et la taille de notre bras pour déterminer si nous pouvons atteindre
le gateau ou non (e.g., trop éloigné, dans une boite trop exigué), et enfin quelle est la distance
entre notre bras et notre bouche une fois le gateau saisi. Toutes ces informations sont
nécessaires pour déterminer les gestes a effectuer pour mener a bien notre action ; c’est le
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schéma corporel qui regrouperait toutes ces informations provenant de multiples récepteurs
sensoriels. En outre, le schéma corporel ferait I'objet d’'une mise a jour constante permettant
de prendre en compte les changements de position mais également les changements de forme
(e.g., prise ou perte de poids, chirurgie, amputation) et de taille (e.g., croissance) des différents
segments de notre corps. Il s’agirait donc d’une représentation en temps réel (« Online »),
construite a chaque instant par les informations sensorielles (Carruthers, 2009).

L’image corporelle : 'unité de l'image corporelle est parfois remise en cause car
souvent pensée comme « tout ce qui n’est pas le schéma corporel » (de Vignemont, 2010). Elle
est considérée comme un systéme conscient de perceptions, attitudes et croyances sur son
propre corps (S. Gallagher, 2005) et regrouperait donc les représentations perceptuelles,
conceptuelles et émotionnelles (body percept, body concept, body affect) du corps. Alors que
le schéma corporel est exclusivement une représentation en temps réel, I'image corporelle
serait a la fois composée de représentations en temps réel et de représentations hors ligne
(« Offline »). Elle comporterait donc des éléments construits en temps réel a I'aide des
informations sensorielles (e.g., la vision d’'un hématome sur une partie du corps) mais
également des éléments plus durables, qui ne seraient pas mis a jour facilement ni rapidement,
sur ce a quoi ressemble le corps habituellement (e.g., le fait que I'on ait deux mains). L'image
corporelle ne serait pas impliquée dans I'action a I'opposé du schéma corporel qui existerait
pour I'action.

Comme évoqué plus tot, cette distinction entre schéma corporel et image corporelle, bien que
largement répandue et ayant fait preuve d’une certaine utilité clinique, fait toujours I'objet de
débats théoriques et d’autres construits sont également utilisés dans la littérature comme c’est
le cas pour la matrice corporelle (body matrix). En effet, certains auteurs supposent plutot
I’existence d’une unique représentation, a la fois multisensorielle, dynamique et flexible, de
I'espace entourant directement le corps dans un cadre de référence centré sur ce corps et
n’impliquant donc pas cette distinction entre schéma et image corporels. La matrice corporelle
est un construit fonctionnel, supposant une interrelation entre les processus et construits
cognitifs (e.g., appartenance, souvenirs corporels) et les fonctions corporelles homéostatiques
(e.g., thermorégulation), impliquant ainsi a la fois des processus multisensoriels ascendants
(bottom-up) et descendants (top-down). Cette matrice corporelle permettrait I'intégration des

informations sensorielles somatotopiques, peripersonnelles et spatiales, centrées sur le corps
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ce qui permettrait une adaptation face aux changements de I’environnement et du corps pour
maintenir un bon control homéostatique sur ce dernier (Barrett, 2017; Matamala-Gomez et al.,
2021; Moseley et al., 2012; Riva, 2018).

Ainsi, les représentations corporelles, que I'on parle du schéma, de I'image ou de la matrice
corporels, résultent toutes de I'intégration d’informations multisensorielles provenant du corps
(ou de l'espace entourant le corps). Quel que soit le construit théorique considéré, ces
représentations corporelles joueraient un role crucial dans la perception de notre propre corps
et impacteraient nos comportements et nos ressentis. Ces représentations peuvent par ailleurs
étre affectées par certaines pathologies, manipulations multisensorielles expérimentales, ou
lors d’illusions d’incarnation (embodiment en anglais) ou d’appartenance (ownership en
anglais), voir revue de littérature de Barra et collaborateurs (2019, 2020) en Annexe | et |l
(pages 285 et 288). Par exemple, I'image corporelle serait atteinte dans I'héminégligence
corporelle, le schéma corporel dans la désafférentation (Gallagher, 2005) et il y aurait une
atteinte conjointe du schéma et de I'image corporels dans I'anorexie mentale (Metral et al.,
2014). Nous verrons plus en détail les illusions d’incarnation et d’appartenance (i.e., sensation
d’incarnation ressentie pour des objets extérieurs a son propre corps) dans la Partie Il sur
I'intégration multisensorielle (page 56), ces termes décrivant tres souvent des phénomeénes
tres similaires. Nous allons maintenant nous focaliser sur la définition de ce qu’est la sensation

d’incarnation.

b. Incarnation
Plusieurs définitions de l'incarnation sont proposées par différents auteurs, plus ou moins
spécifiques mais se recoupant fortement. Pour Candidi, Aglioti, et Haggard (2012), il existerait
trois niveaux d’incarnation. Le premier niveau définit les sensations corporelles comme étant
« incarnées » puisqu’elles proviennent des récepteurs sensoriels de notre corps. Le deuxiéme
niveau se présente comme une représentation du corps en tant qu’objet physique et lieu de
sensations, impliquant l'intégration multisensorielle. Le troisieme niveau quant a lui
permettrait de comprendre et représenter les états d’autrui en les liant aux états de son propre
corps. En ce qui nous concerne, nous nous intéresserons principalement au deuxieme niveau
d’incarnation proposé par ces auteurs et les définitions suivantes se situent également a ce
niveau (Candidi et al., 2012).
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Gonzalez-Franco et Peck (2018), définissent l'incarnation dans la perspective de
I'incarnation d’avatars en réalité virtuelle. Dans ce contexte, I'incarnation de I'avatar serait une
illusion correspondant a la sensation que I'avatar — représentant le soi et étant colocalisé a son
propre corps — a remplacé son corps, que ce soit a un niveau physique ou a un niveau
fonctionnel, lorsqu’immergé dans I’'environnement virtuel. De Vignemont quant a elle a traité
la question de I'incarnation de facon plus large et I'a définie en suggérant qu’un « objet E est
incorporé si et seulement si certaines propriétés de E sont traitées de la méme fagon que les
propriétés du corps réel » (de Vignemont, 2011a). Sa définition s’applique donc tout autant au
corps réel, qu’a un avatar, une prothése, un outil ou des parties du corps factices. Elle désigne
sous le terme de « sense of embodiment », la phénoménologie de « ce que ¢a fait d’avoir un
corps ». Kilteni, Groten, et Slater (2012) enrichissent cette définition en spécifiant que la
sensation d’incarnation correspond aux sensations liées au fait d’étre dans un corps, de le
posséder et de le contréler. En effet, ces auteurs mettent en évidence trois sous-composantes
de l'incarnation. Selon eux, une sensation d’incarnation envers un corps E aurait lieu si et
seulement si au moins I'une des trois sensations suivantes est ressentie avec au moins une
intensité minimale :

- Sensation d’étre localisé dans le corps E (Auto-localisation ou Self-Location en anglais)

- Sensation d’étre agent des mouvements du corps E (Agentivité ou Agency)

- Sensation que le corps E nous appartient (Appartenance ou Ownership)
La sensation d’incarnation résulterait donc de la synthése de ces trois sous-composantes et
s’exprimerait sur une échelle continue allant d’une « absence de sensation d’incarnation » a
une « intensité maximale de cette sensation », l'intensité maximale n’étant a priori atteinte
gu’envers le corps réel (Kilteni, Groten, et al., 2012). Ces trois sous-composantes ont été mises
en évidence par de nombreuses études s’intéressant justement aux illusions « d’incarnation »
(i.e., illusions d’étre incarné dans un corps factice ou virtuel). Longo et collaborateurs (2008)
ont ainsi pu séparer ces sous-composantes a I'aide d’une analyse en composantes principales
lors d’une étude sur l'illusion de la main en caoutchouc (Rubber Hand Illusion, voir ci-apres,
page 41, une description de cette illusion), séparant ainsi 'appartenance, I'agentivité et I'auto-
localisation. Ces différents sous-composantes peuvent se définir ainsi :

L’appartenance : |l s’agit de la sensation qu’un corps ou une partie d’'un corps nous

appartient. Cette sensation d’appartenance (e.g., ressentir une jambe comme étant la sienne)
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n’est pas forcément congruente avec le jugement d’appartenance (e.g., savoir qu’une jambe
est la sienne). L'appartenance émergerait de la combinaison d’influences top-down (processus
cognitifs modulant les traitements sensoriels comme, par exemple, la ressemblance de I'objet
au corps humain) et bottom-up (afférences sensorielles) (Tsakiris, 2010; Tsakiris & Haggard,
2005).

L’agentivité : 1l s’agit de la sensation d’étre I'auteur des actions de ce corps, que ce corps
obéit a nos intentions. L’agentivité est intimement liée au contréle moteur (Preston & Newport,
2010). Dans le cas de la réalité virtuelle, I'agentivité se définit par une sensation de pouvoir
contrdler le corps virtuel comme le sien. Cette sensation d’agentivité résulterait notamment de
la comparaison entre les conséquences sensorielles prédites des actions (par la copie
d’efférence) et les conséquences réelles de celles-ci (David et al., 2008). Si les conséquences
prédites et les conséquences réelles correspondent, alors cette sensation d’agentivité a lieu.

L’auto-localisation : 1l s’agit de la sensation d’étre localisé dans ce corps (Arzy, Thut, et
al., 2006). Cela correspond au volume d’espace dans lequel on se sent étre et donc, a I'espace
du corps (Lenggenhager et al., 2009). Lorsqu’il est question de réalité virtuelle, ce concept
d’auto-localisation fait référence a la sensation d’étre localisé dans le corps virtuel, et
s’'intéresse a cet espace du corps précisément. Cette particularité le différencie de la sensation
de présence, c’est-a-dire de la sensation d’étre présent dans un monde virtuel, avec ou sans

corps (voir encadré 3 page 41 sur le concept de présence).

Nous parlerons dans la suite de ce document de la sensation d’incarnation au sens global, sans
forcément entrer dans les détails de ses sous-composantes. En effet, d’apres la définition que
nous utilisons, il y a sensation d’incarnation si et seulement si une des trois sous-composantes
de cette sensation (appartenance, agentivité et auto-localisation) est présente. Ainsi, lorsqu’il
y a sensation d’appartenance envers un objet par exemple, il y a sensation d’incarnation de
celui-ci. Cette définition de I'incarnation est récente (Longo et al., 2008) et ne fait pas encore
I'objet d’un consensus. C’est pourquoi de nombreux auteurs n’évaluent pas I'incarnation de
facon détaillée, et ne différencient pas ses sous-composantes. Les études que nous présentons
dans la suite de ce document concernant la sensation d’incarnation (i.e., Modulation de la
perception du corps et incarnation d’objets, page 56) ont évalué cette derniére par le biais de

mesures subjectives (questionnaires) et/ou objectives (dérive proprioceptive, réactions
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physiologiques a la menace). Les études citées dans la suite de ce document concernant la
sensation d’incarnation utilisaient toutes des questionnaires s’intéressant a une ou plusieurs
sous-composantes de lincarnation, la sensation d’appartenance étant systématiquement
évaluée, sauf lorsque cela est spécifié autrement. Les questions utilisées prenaient
généralement la forme d’affirmation de ce type : « C'était comme si la main factice était ma
main » pour lesquelles le participant devait donner son degré d’accord sur une échelle de Likert
ou une échelle visuelle analogue, le plus souvent en 7 points (e.g., de -3 a 3). Le nombre de
questions (i.e., de 1 a 18) et les échelles variaient d’'une étude a I'autre. Une minorité des études
utilisaient des questionnaires permettant une différenciation des différentes sous-
composantes (i.e., moins de 30% d’entre elles). Ainsi, bien qu’il elt été intéressant de
différencier les sensations d’appartenance, d’agentivité et d’auto-localisation, la rareté

d’utilisation de questionnaires permettant leur identification ne nous I'a pas permis.

Le concept de présence

Le concept de « présence » est central lorsque I'on s'intéresse a la réalité virtuelle. En effet, bien que ce
concept puisse s’appliquer a des médias anciens tels que le livre, il a suscité un intérét croissant avec le
développement des nouvelles technologies. Avec I'apparition de médias variés et leur démocratisation comme
ce fut le cas pour la télévision, de nouvelles expériences subjectives ont vu le jour. Ce concept de présence a
eu différentes définitions selon les auteurs et ses domaines d’application. Par exemple, le développement de
latéléopération, permettant d’agir a distance en commandant des robots (que ce soit dans le domaine médical
pour réaliser des opérations chirurgicales ou dans le domaine militaire et spatial) a vu émerger le concept de
« téléprésence ». Latéléprésence est définie comme étant le sentiment d’étre physiquement présent sur le site
du téléopérateur avec les objets virtuels (Minsky, 1980; Sheridan, 1992). Le concept de « présence virtuelle »
quant a lui a été défini en rapport avec le développement de médias modélisant un environnement virtuel a
l'aide d’ordinateurs comme c’est le cas des jeux vidéo, de la réalité augmentée et de la réalité virtuelle, voir
encadré 1. La présence virtuelle a donc été définie comme étant le sentiment d’étre physiquement présent
dans I'environnement généré par 'ordinateur (Minsky, 1980). Plus tard, Sanchez-Vives & Slater (2005) ont
défini plus précisément la présence comme faisant référence au fait de se comporter et de se sentir comme si
nous étions présents dans un monde virtuel créé par ordinateur, ne conservant que le sens de présence
virtuelle. Ce sentiment de présence dans un environnement virtuel peut étre impacté par différents facteurs
notamment par l'utilisation de feedbacks provenant de différentes modalités sensorielles (e.g., signaux
haptiques ; Biocca, Kim, and Choi 2001; Sallnas, Rassmus-Grohn, and Sjostrom 2000; Sanchez-Vives and
Slater 2005) et I'absence de conflits entre les différentes informations sensorielles (Akiduki et al., 2003;
Regan, 1995).

La sensation d’incarnation a été largement étudiée dans la littérature, notamment a travers
Iillusion de la main en caoutchouc. Cette illusion a été utilisée par un grand nombre de

chercheurs, et I'on peut d’ailleurs relever que Google Scholar et Pubmed, au printemps 2021,
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donnent environ 6 340 et 495 articles respectivement, contenant I'expression exacte de
« Rubber Hand lllusion », 385 fois dans le titre méme de I'article pour Google Scholar et 180
fois pour Pubmed. Pour induire cette illusion, une main en caoutchouc est placée devant un
participant, a coté de sa vraie main qui, elle, est cachée a sa vue, voir Figure 6. La main en
caoutchouc et la main du participant sont alors touchées de fagon parfaitement synchrone.
Ainsi, le participant voit une stimulation sur la main en caoutchouc tout en ressentant une
stimulation correspondante sur sa propre main. Ce couplage visuo-tactile entraine la sensation
que cette main factice fait partie de son propre corps, c’est a dire une sensation d’incarnation.
En effet, les participants vont plus facilement reporter avoir I'impression que la main en
caoutchouc est la leur et avoir une réaction (motrice et physiologique) si elle est menacée (e.g.,
si elle est poignardée). De plus, ce couplage multisensoriel entraine également ce que I'on
appelle une dérive proprioceptive (proprioceptive drift en anglais), le participant ayant
I'impression que sa main se situe entre la main en caoutchouc et la position réelle de sa main.
Cette illusion a notamment permis de montrer I'intégration des informations visuelles et
tactiles dans la perception de notre propre corps (Botvinick & Cohen, 1998). De nombreuses
variantes de cette illusion ont également été créées afin d’explorer plus largement I'incarnation
et l'intégration multisensorielle dans la perception du corps ce dont nous parlerons plus

largement dans la Partie lll concernant I'Intégration Multisensorielle (page 53) .

Panneau opaque

[Tissu |

"l

Main en
caoutchouc

Figure 6. Représentation du dispositif utilisé pour induire I'illusion de la main en caoutchouc. Le bras
droit est dissimulé derrieére un panneau opaque et une main en caoutchouc est placée dans la méme
position que la main dissimulée, I'extrémité de la main en caoutchouc étant cachée sous un tissu pour
donner I'impression qu’elle est reliée au corps.
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Dans la littérature anglophone, on retrouve fréguemment trois différents termes pour
désigner ce type de phénomenes : « incorporation », « appropriation » et « embodiment ».
Certains auteurs semblent utiliser ces différents termes comme des synonymes (e.g., Lira et al,,
2017) tandis que d’autres vont y voir quelgues nuances. Par exemple, le terme
« incorporation » serait plus approprié pour parler de I'incarnation d’objets pour lesquels une
sensation d’appartenance peut avoir lieu et qui remplace une partie du corps (e.g., une main
en caoutchouc, une prothése). Le terme d’« incorporation » serait ainsi utilisé en opposition au
terme « extension » qui, lui, ferait référence a I'incarnation d’outils, pour lesquels il n’y a pas
de sensation d’appartenance et qui s’additionnent au corps (De Preester & Tsakiris, 2009; de
Vignemont & Farne, 2010; de Vignemont, 2011b). Outre cette proposition de distinction, la
littérature semble manquer de définitions claires des termes « incorporation» et
« appropriation ». Si I'on s’intéresse au sens commun du terme « appropriation » que ce soit
en francais ou en anglais, il fait référence au fait de faire sien quelque chose qui ne nous
appartient pas. En ce sens, il semble ainsi plus particulierement relié¢ a la sensation
d’appartenance (ownership). Nous avons donc choisi d’utiliser le terme « embodiment » car il
faisait I'objet de définitions plus détaillées et particulierement adaptées aux études en réalité
virtuelle. Nous avons fait le choix de traduire ce terme par « incarnation » comme ['a fait
Gorisse dans son travail de thése (Gorisse, 2019) bien que ce terme soit parfois traduit par
« incorporation » (de Vignemont & Farne, 2010), pour éviter d’ajouter de la confusion. Dans ce
document, nous utiliserons donc le terme d’incarnation dans le sens de la sensation
d’incarnation ressentie envers son propre corps ou des objets extérieurs (i.e., illusions
d’incarnation), définie comme la phénoménologie d’avoir (appartenance), de contréler
(agentivité) et d’étre localisé (auto-localisation) dans ce corps. La définition que nous utilisons
repose ainsi principalement sur celles données par de Vignemont (2011) et Kilteni et
collaborateurs (2012) et elle inclut également la définition donnée par Gonzalez-Franco et Peck

(2018) lorsqu’elle s’applique a l'illusion d’incarnation d’un avatar en réalité virtuelle.

i. Bases neurales de l'incarnation
Différentes zones cérébrales seraient impliquées dans |'incarnation, notamment la jonction
temporo-pariétale (temporoparietal junction: TPJ) qui joue un rdle important dans le

traitement de soi, voir Figure 7. En effet, la TPJ jouerait un réle dans I'agentivité (Chaminade &
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Decety, 2002; Farrell & Robertson, 2000, p. 200; Farrer & Frith, 2002), la distinction soi/autrui
et I'imagerie mentale de son propre corps (Blanke & Arzy, 2005; Maguire et al., 1998; Ruby &
Decety, 2001; Vogeley & Fink, 2003; Zacks et al., 1999), I'intégration multisensorielle des
informations liées au corps (Blanke et al., 2002; Leube et al., 2003), ainsi que dans le traitement
visuel des corps humains (Beauchamp et al., 2002; Grossman & Blake, 2002; Vaina et al., 2001)
et enfin dans la prise de perspective visuo-spatiale (Maguire et al., 1998 ; Ruby & Decety, 2001;
Vallar et al., 1999; Vogeley & Fink, 2003). En outre, il a été démontré qu’en cas d’atteinte
neurologique de cette zone, une sensation de désincarnation, c’est-a-dire une absence de
sensation d’incarnation de son propre corps peut apparaitre (Blanke et al., 2002, 2004). L’aire
extrastriée du corps (extrastriate body area : EBA) (voir Figure 7) quant a elle, répond de facon
sélective a la vision du corps et aux parties du corps humain (Astafiev et al., 2004; Downing et
al., 2001) mais aussi a des mouvements imaginés et réels de son propre corps (Astafiev et al.,

2004).

Figure 7. Localisation schématique de la jonction temporo-pariétale en rouge (TPJ) et de laire
extrastriée du corps en vert (EBA).

ii. Lien avec la cognition incarnée
La cognition incarnée est un mouvement de pensée qui accorde une place importante au corps
dans la cognition, allant jusqu’a rejeter la notion de représentation trés utilisée jusqu’alors. Ce
mouvement s’oppose a la pensée dualiste séparant le corps de I'esprit qui inspirait les autres
mouvements en psychologie cognitive. Il existe des courants plus ou moins radicaux de
cognition incarnée, allant du rejet total de I'existence de représentations a une remise en
question moins drastique, tolérant I'existence de certaines représentations (Alsmith & de

Vignemont, 2012). L'idée principale de ce mouvement est que 'incarnation des étres humains
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dans un corps limite et impose le type de processus cognitifs disponibles, influencant la nature
de nos expériences et de nos interactions avec I'environnement (S. Gallagher, 2005)

La cognition incarnée nous dit donc qu’étre dans un corps influence notre cognition, structure
notre perception, limite et impose nos processus cognitifs. Elle s’intéresse la plupart du temps
au fait d’étre incarné dans son propre corps physique et réel. Cependant elle peut également
utiliser les illusions d’incarnation (ou de désincarnation) envers des objets ou des avatars pour
tester ses prédictions. La cognition incarnée étudie les conséquences de |'incarnation sur la
cognition. En ce qui nous concerne, nous nous intéressons plutét a comment et dans quelles
circonstances une sensation illusoire d’incarnation a lieu et nous abordons rapidement le lien
entre ces sensations et la perception de ses propres mouvements. On pourrait donc penser
que nous sommes dans une certaine mesure dans le cadre de référence de la cognition
incarnée bien que nos objectifs et nos hypothéses ne cherchent pas a tester ces théories mais
uniguement a mieux comprendre le fonctionnement multisensoriel de la kinesthésie. Nous ne
nous intéressons pas aux conséquences de cette incarnation sur d’autres fonctions cognitives
et il est évident, méme dans d’autres courants de pensées, que le fait d’étre dans un corps a
un impact sur la perception de ce méme corps. En outre, dans ce travail nous ne rejetons pas
I'existence de représentations corporelles telles que le schéma corporel et I'image corporelle
définis plus tot, leur existence étant également acceptée, dans une certaine forme, par des

chercheurs se réclamant du courant de la cognition incarnée tels que Gallagher.

c. La conscience de soi corporelle
Un autre terme est également utilisé dans la littérature s’intéressant a la perception du corps
et se rapproche grandement de la définition que nous venons de donner de I'incarnation. Il
s’agit de la conscience de soi corporelle (« Bodily self-consciousness » en anglais), une partie de
la conscience de soi permettant d’attribuer au soi les expériences conscientes en tant
gu’expériences d’une entité unitaire (Blanke, 2012) et se basant sur le corps. Elle dépendrait
de I'agentivité, en impliquant les signaux moteurs (Gallese & Sinigaglia, 2010; Jeannerod, 2003),
de lintéroception (perception des états internes du corps; Craig, 2002) et également de
I'intégration de signaux extéroceptifs. La conscience de soi corporelle est donc en grande partie
définie par rapport a la facon dont sont intégrés les différents signaux. Blanke et al. (2015)
décrivent de fagon détaillée les contraintes et les substrats neurophysiologiques sous-tendant
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I'intégration multisensorielle pour la conscience de soi corporelle. Cette intégration serait
contrainte par quatre parametres : la proprioception, la vision, I'espace peripersonnel et ce
gu’ils nomment 'incarnation.

Les deux premiers parametres, les informations proprioceptives et visuelles sur la configuration
du corps, permettraient de savoir ou se situent chaque partie du corps dans I'espace et les unes
par rapport aux autres et ainsi, déterminer si un stimulus est lié au corps (et a quelle partie du
corps) ou non. En effet, dans la perception de son corps, pour que des signaux provenant de
différentes modalités soient intégrés, ils doivent étre « recalibrés » sur un cadre de référence
commun a ces modalités. Par exemple, les informations tactiles sont percues sur une partie du
corps (e.g., le doigt), donc dans un référentiel centré sur cette partie du corps (e.g., la main).
Les informations auditives quant a elles sont percues par nos oreilles et donc dans un
référentiel centré sur la téte. Pour que ces différents signaux soient intégrés il faut qu’ils soient
dans le méme référentiel et pour cela, des informations supplémentaires telles que les
informations proprioceptives et les informations visuelles du corps sont nécessaires. Par
exemple, il faut savoir ou le doigt est positionné par rapport a la main, au bras ou encore a la
téte, et également comment la téte est orientée pour que les informations tactiles provenant
du doigt et les informations auditives de cet événement soient intégrées.

L’espace peripersonnel (troisieme parametre) représente |'espace d’interaction potentielle
entre le corps et son environnement. Cet espace entoure chaque partie du corps et reste
« ancré » a celle-ci méme en cas de déplacement. C’'est dans cet espace que les informations
provenant de stimuli externes pourraient interagir avec les stimuli corporels. L'intégration des
stimuli multisensoriels liés au corps n’aurait lieu que lorsque les stimuli extéroceptifs se situent
dans cet espace.

Le quatrieme parametre est désigné par les auteurs sous le terme d’incarnation pour évoquer
la modulation de la conscience de soi corporelle induite par la manipulation synchrone et
prolongée de stimulations multisensorielles. Ces stimulations multisensorielles synchrones de
la partie du corps réel et de I'objet extérieur (e.g., une main en caoutchouc) entraineraient une
modification de I'espace peripersonnel ainsi que la sensation illusoire d’incarnation de I'objet
extérieur (e.g., lillusion de la main en caoutchouc) témoignant d’une modulation de la

conscience de soi corporelle.
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La question des substrats cérébraux sous-tendant cette intégration multisensorielle participant
a la conscience de soi corporelle a également été abordée par Blanke et collaborateurs (2015).
Ces derniers évoquent bien évidemment les neurones multimodaux (bi ou trimodaux)
répondant a la fois a des stimuli tactiles et a des stimuli visuels et/ou auditifs. Ces neurones ont
donc la particularité de répondre a plusieurs modalités sensorielles et/ou d’avoir une réponse
plus importante en situation multimodale qu’en situation unimodale. De plus, les champs
récepteurs tactiles de ces neurones multimodaux sont étendus sur une surface supérieure a
celle des champs récepteurs des neurones unimodaux tactiles dans le cortex somatosensoriel.
Les champs récepteurs des autres modalités (visuelles ou auditives) de ces neurones
multimodaux se calqueraient sur les champs récepteurs tactiles, se limitant a I'espace
peripersonnel de la partie du corps concernée, rejoignant le 3¥M¢ paramétre évoqué plus tot.
Ces neurones multimodaux integrent également des informations proprioceptives voire méme
vestibulaires pour que les champs récepteurs des différentes modalités puissent étre
harmonisés quels que soient les mouvements de la partie du corps, rejoignant le 1¢" parametre.
C’est ainsi que la position des yeux, de la téte et du bras modulent les réponses des neurones
multimodaux frontopariétaux codant I'espace peripersonnel de la main (Fogassi et al., 1996;
Graziano et al., 1997) alors que seule la position des yeux et de la téte influence la réponse des
neurones codant le visage (Avillac et al., 2005; Duhamel et al., 1998; Graziano & Gross, 1995).
Blanke et collaborateurs reperent également les réseaux cérébraux sous-tendant la conscience
de soi corporelle et ses modifications. Ils reperent notamment deux réseaux fortement
interconnectés, un réseau fronto-pariétal incluant le sillon intrapariétal et le cortex prémoteur
et un réseau temporo-pariétal incluant le gyrus supramarginal, I'insula et le gyrus temporal
supérieur. Le premier traiterait plutot les informations concernant la sensation d’appartenance
de la main et du visage tandis que le second traiterait plutdt les aspects plus globaux de la
conscience de soi corporelle liés au tronc. Les zones cérébrales impliquées contiennent des
populations de neurones multimodaux. En outre, de nombreuses autres zones cérébrales
joueraient un role dans la conscience de soi corporelle, qu’il s’agisse de parties de corps ou du
corps entier, notamment l|insula, connu pour traiter des informations sensorielles
intéroceptives (Critchley et al., 2004; Peyron et al., 2000; Williams et al., 2000; Zaki et al., 2012).
Dans la suite de ce travail, nous avons choisi de parler principalement de la sensation

d’incarnation plutét que de conscience de soi corporelle. En effet, le concept d’incarnation
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nous apparait le plus adapté et le mieux défini par rapport a notre thématique et plus
particulierement du fait de I'utilisation d’avatars en réalité virtuelle dans la majorité de nos

études.

En résumé

Ces différents concepts de représentations corporelles, incarnation et conscience de soi
corporelle regroupent des idées communes et se superposent partiellement. On se sent
« incarné » dans son propre corps, on peut le bouger a loisir grace au schéma corporel et on
sait a quoi il ressemble (i.e., on se percoit) a 'aide de I'image corporelle. On a « conscience »
de ce corps comme faisant parti de « soi » et ce qui arrive a ce corps est percu comme arrivant
a « soi ». Pour parvenir a cet état fonctionnel, I'intégration d’informations multisensorielles est
nécessaire et implique tout un réseau cortical (fronto-temporo-pariétal). Nous allons voir a
présent les mécanismes d’intégration multisensorielle ainsi que I'implication de cette

intégration dans la perception de son propre corps et de ses propres mouvements.

V- L'Intégration Multisensorielle
a. Introduction

Notre environnement est complexe et, par nature, multisensoriel. Chaque événement, chaque
objet a percevoir est la source de plusieurs stimuli, pouvant provenir de différentes modalités.
Ainsi, pour un méme événement ou un méme objet, des informations redondantes et/ou
complémentaires sont véhiculées par plusieurs sens. Par exemple, la perception du
déplacement d’une voiture fera intervenir la vision mais également |'audition (i.e., le bruit du
moteur) et pourquoi pas une certaine perception tactile via les vibrations dans le sol. Les
informations provenant des différents sens sont alors combinées ou intégrées pour former un
percept unifié du déplacement de la voiture. Elles seraient combinées (combinaison sensorielle)
si elles sont complémentaires et intégrées (intégration sensorielle) si elles sont redondantes
(Ernst & Bulthoff, 2004).

La combinaison sensorielle permet d’obtenir une estimation perceptive plus solide en situation
multisensorielle qu’en situation unisensorielle puisque la quantité d’information disponible sur
I’événement est plus importante. Par exemple, lorsque I'on tient un objet dans sa main pour

I'identifier, I'information tactile sur I'arriére de I'objet et I'information visuelle sur le devant de
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I'objet sont complémentaires et permettent ainsi une meilleure reconnaissance de ce dernier
(Newell et al., 2001).

L'intégration sensorielle quant a elle, permet d’obtenir une perception plus fiable, plus précise,
plus rapide grace a des informations redondantes véhiculées par différents sens. L’estimation
perceptive sera alors plus proche de la réalité, plus exacte et/ou plus fiable, c’est-a-dire moins
variable (en temps normal dans un contexte naturel). En effet, nos estimations perceptives sont
forcément bruitées, par un bruit intrinséque provenant du systeme physiologique de
transmission de I'information (i.e., les potentiels récepteurs, synaptiques, d’action) et par un
bruit extrinseque provenant de la situation perceptive. Des informations redondantes
permettent de réduire ce bruit, améliorant I'exactitude, la fiabilité et la rapidité de la
perception, et donc également des réponses aux stimuli (Laurienti et al., 2004). Dans ce travail
nous nous intéresserons plus précisément a l'intégration plutdt qu’a la combinaison sensorielle
(ou multisensorielle) bien qu’il ne soit pas forcément évident de strictement distinguer ces deux
stratégies d’interactions sensorielles. En effet, il serait raisonnable de penser qu’en situation
écologique, ces deux stratégies peuvent avoir lieu dans la méme situation perceptive puisque
de nombreuses situations mettent en jeu plusieurs modalités sensorielles véhiculant tout
autant des informations redondantes et complémentaires. Par exemple, lorsque I'on discute
avec quelqu’un, nous I'entendons parler mais nous le voyons parler également. Or, I'audition et
la vision, dans cette situation, transmettent des informations redondantes sur ce qui est dit
mais également des informations complémentaires. En effet, s’il est possible de « lire » sur les
levres certains phonémes (i.e., sons de la langue), d’autres ne sont pas visibles. Seulement 40
a 60% des phonémes d’une langue pourraient étre appréhendés par lecture labiale (Schwartz,
2004). De méme, dans un environnement bruyant, certains phonémes ne seront pas audibles.
Bien que la lecture labiale apporte toujours un complément a la perception auditive (i.e.,
intégration sensorielle), elle est d’autant plus importante dans un environnement bruité ou le
signal sonore est peu audible (i.e., combinaison sensorielle) puisque ce dernier ne suffit plus
pour permettre une bonne compréhension du discours (Sumby & Pollack, 1954). Les phonemes
visibles, entendus clairement bénéficieraient alors de I'intégration sensorielle tandis que les
phonéemes visibles mal entendus bénéficieraient de la combinaison sensorielle. Dans les deux

cas, il ya un avantage perceptif lorsque les informations visuelles et auditives sont congruentes.
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Cependant, que ce soit en situation écologique ou expérimentale, il arrive que les informations
sensorielles provenant des différents sens soient incongruentes. Dans I'exemple pris ci-dessus,
lorsque les mouvements des levres et le signal sonore sont incongruents, la perception en est
affectée et se situe a mi-chemin entre les deux stimuli (visuel et auditif), c’est I'effet McGurk.
Par exemple, si un visage articulant le son /ga/ est présenté en méme temps que le stimulus
auditif /ba/, c’est le son /da/ qui est percu. Ainsi, le stimulus visuel et le stimulus sonore sont
intégrés, la perception résultant de cette intégration tenant compte de ces deux types
d’informations (Mcgurk & Macdonald, 1976).

De cette facon, I'intégration multisensorielle jouerait un réle dans la plupart de nos activités
perceptives, que ce soit pour la perception du monde extérieur mais également pour la
perception de notre propre corps. Les différentes stimulations unisensorielles sont intégrées
pour former un percept unifié final. Nous allons voir par la suite comment fonctionne cette

intégration.

b. Approche probabiliste de la perception
De nombreux auteurs proposent une approche probabiliste de la perception et de I'intégration
multisensorielle. Cette approche suggere que le systeme perceptif fonctionnerait selon un
modele d’estimation probabiliste optimale (Maximum Likelihood Estimate, voir encadré n°4
page 52 pour plus de détails). Cela signifie que chaque sens procurerait une estimation du
phénomene a percevoir, plus ou moins fiable selon le sens et le phénomene en question, et
chacune de ces estimations unisensorielles participerait a I'estimation finale, multisensorielle.
Des poids seraient alloués a chaque estimation en fonction de leur fiabilité dans la situation
cible afin de parvenir a un percept final optimal, c’est a dire le moins bruité possible. L’étude la
plus célebre sur ce sujet est celle d’Ernst et Bank (2002). Cette étude a permis de montrer que
le systéme perceptif semble fonctionner selon les principes d’estimation probabiliste optimale
lors d’'une tache d’estimation de la taille d’une barre a I'aide de la vision et du toucher. La taille
de la barre visuelle était volontairement différente de la taille haptique, ce qui permettait
d’estimer les poids relatifs attribués a la vision et au toucher. La vision étant plus fiable dans
cette tache, le percept final était plus proche de la taille visuelle que de la taille haptique,
témoignant d’un poids plus important attribué a la vision. Lorsque la vision était dégradée et
donc lorsque I'estimation visuelle était moins fiable, le percept final se rapprochait de la taille
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haptigue de la barre, démontrant la diminution du poids alloué a la vision comme le prédisaient
les auteurs. D’autre part, la variance associée aux estimations bimodales était moins
importante que les variances des estimations unimodales, comme prédit par le modéle (Ernst
& Banks, 2002).

Les approches bayésiennes considérent également, qu’en plus d’une prise en compte des
estimations de chaque modalité sensorielle et de leurs variances respectives, les connaissances
préalables sur le monde, les attentes perceptives et les contraintes a priori (conscientes ou
non) participeraient a I’estimation finale (Dokka et al., 2010; Gau & Noppeney, 2016; Spence et
al., 2001). Toutes ces informations « a priori », rassemblées sous le terme prior seraient alors
ajoutées sous la forme d’un facteur supplémentaire dans le modeéle d’estimation probabiliste
optimale (voir encadré n°4, page 52 pour des détails supplémentaires). En effet, les estimations
unimodales et leurs variances ne suffisent pas a rendre compte de certaines observations. Par
exemple, lorsque deux types de stimuli (e.g., visuels et tactiles) sont présentés dans un contexte
oU ils sont la plupart du temps congruents, |'intégration multisensorielle aura plus de chances
d’avoir lieu (pour un essai incongruent cible) que lorsqu’ils sont présentés dans un contexte ou
ils sont la plupart du temps incongruents (Gau & Noppeney, 2016). De méme, un stimulus visuel
aura moins de chance d’étre pris en compte dans le contrdle de la posture (vections posturales)
lorsque sa vitesse de déplacement s’éloigne des limites du mouvement biologique (Dokka et
al., 2010). Dans ces deux situations, des connaissances a priori sur le contexte, la familiarité
d’association entre les signaux unimodaux (Gau & Noppeney, 2016) et sur les capacités
physiques du corps humains (Dokka et al., 2010) interviennent dans le processus d’intégration
multisensorielle. Comme nous I'avons déja évoqué, la kinesthésie résulte d’une intégration
multisensorielle et cette intégration multisensorielle a des fins perceptives ne dérogerait pas a
la régle et suivrait également un modele bayésien (Chancel, 2016; Chancel, Blanchard, et al,,
2016), ce qui sera abordé ultérieurement (Intégration multisensorielle dans la kinesthésie, page
63). Avant cela, nous allons parler de I'intégration multisensorielle dans la perception de son

propre corps de facon plus globale.
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Estimation probabiliste optimale et Modeles Bayésiens

Chaque signal sensoriel est bruité et donc I'estimation sensorielle qui en résulte I'est également. En fait,
chaque modalité sensorielle fournit une distribution des percepts possibles, compatibles avec la stimulation.
Ces distributions se présentent sous la forme de gaussiennes dont la moyenne est I'estimation perceptive la
plus probable et I'inverse de sa variance représente la fiabilité de cette estimation (voir Figure 8). Ces
distributions sont appelées fonctions de vraisemblance (Likelihood en anglais). Lors dune situation
multimodale, la distribution de I'estimation perceptive résulte du produit normalisé des distributions de
chaque modalité impliquée, ce qui a pour conséquence une diminution de la variabilité du percept en
condition multimodale par rapport a chacune des conditions unimodales :

Likelihood, x Likelihood,, X Likelihood,,
Avec x1 et x2 les modalités sensorielles 1 et 2

Le percept final peut alors étre calculé en faisant une moyenne des estimations les plus probables dans chaque
situation unimodale, pondérées par leur fiabilité :

Estimation,,, tisensoriette = W1 X Estimation, + W, X Estimation,
Avec Estimation,, 'estimation perceptive de la modalité x et W, le poids attribué a la modalité x correspondant a :

1

F:

1,1
=2t
Oy g,

Wx =

Plus la modalité sensorielle sera fiable (i.e., plus sa variance o sera faible), plus I'estimation perceptive finale
multisensorielle sera proche de I'estimation de celle-ci, voir Figure 8 comme exemple.

Modalités 1 & 2
Modalité 2

Modalité 1

Estimation perceptive

Figure 8. Exemple de situation d’intégration multisensorielle. Les fonctions de vraisemblance pour chacune des modalités prises
séparément sont représentées (en rouge pour la modalité 1 et en bleu pour la modalité 2) de méme que la fonction de vraisemblance
résultant de leur intégration (en noir). Les estimations les plus probables pour chaque cas sont représentées par des losanges de la
couleur appropriée. On remarque que la modalité 1 est moins fiable que la modalité 2 et que I'estimation multimodale est plus
probable que chacune des estimations unimodales, sa fonction de vraisemblance ayant une fiabilité supérieure (variance inférieure),
a celles des fonctions unimodales.

Les modeles bayésiens ajoutent a ce modele la notion de « prior », constitué de toutes les informations a
priori, pertinentes pour la situation, conscientes ou non, comme les connaissances antérieures ou la
familiarité d’association entre les deux modalités dans cette situation. L’estimation finale tiendra alors compte
de ce prior :

Likelihood, « Likelihood,, X Likelihood,, X Prior
Avec x1 et x2 les modalités sensorielles 1 et 2
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C. Intégration Multisensorielle dans la perception du corps
Lorsque l'intégration multisensorielle est perturbée (ou manipulée) comme lors de lésions
cérébrales, de pathologies psychiatriques ou d’expériences en laboratoire, les représentations
corporelles, sensations d’incarnation ou conscience de soi corporelle, sont, elles-aussi, altérées
(ou modifiées). Des erreurs dans I'exécution d’actions et/ou dans la perception de son corps
(e.g., désafférentation, anorexie mentale; S. Gallagher, 2005; Metral et al., 2014), des
sensations de désincarnation (e.g., asomatognosie ; Arzy, Overney, et al., 2006), ou encore des
sensations d’incarnation envers des objets extérieurs (e.g., illusion de la main en caoutchouc ;

Botvinick & Cohen, 1998) peuvent ainsi survenir.

i. Perturbations de la perception du corps
La sensation d’incarnation permet de se sentir comme étant dans un corps, de ressentir ce
corps comme nous appartenant et agissant sur commande. Or, de nombreuses manifestations
clinigues attestent que cette sensation d’incarnation, résultant de processus d’intégration
multisensorielle impliquant un large réseau cérébral, peut étre altérée. En effet, certains
patients vont ignorer voire rejeter totalement certaines parties de leurs corps, les considérant
comme étrangeéres, ne faisant pas partie d’eux, ne ressentant donc plus cette sensation
d’incarnation a leur égard. On peut par exemple citer le cas de la négligence unilatérale dans
laquelle le patient, a la suite d’une lésion cérébrale (le plus souvent de I'lhémisphere droit),
présente un déficit important de 'attention, négligeant I’espace controlésionnel (Berberovic et
al., 2004). Le patient ne répond plus aux stimuli provenant de cet espace et peut aller jusqu’a
« ignorer » tout son hémicorps controlésionnel, c’est la négligence corporelle (Danckert &
Ferber, 2006). Ces patients vont par exemple ne raser que la moitié de leur visage ou ne
maquiller qu’un seul de leurs yeux. En plus de négliger I’hémi-espace gauche (dans le cas d’une
lésion hémisphérique droite), ils perdent donc également la sensation d’incarnation
concernant la partie gauche de leur corps, comme si leur représentation corporelle était
amputée d’'un hémicorps (Giummarra et al.,, 2008). L’'héminégligence n’est qu’une des
nombreuses manifestations cliniques d’un défaut d’incarnation. Il est intéressant de noter que
dans certains troubles, une partie corporelle n’est pas négligée mais est considérée comme
n‘appartenant pas au patient. Cest le cas notamment dans l'asomatognosie, la
somatoparaphrénie, (Arzy, Overney, et al., 2006; Feinberg et al., 2010; Vallar & Ronchi, 2009)
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ou encore dans le trouble de l'identité et de I'intégrité corporelle (Body integrity identity
disorder), les premieres étant consécutives a une lésion cérébrale identifiée, la derniéere
relevant pour partie de la sphére psychiatrigue. Dans I'asomatognosie et la
somatoparaphrénie, les patients n’identifient plus un de leur membre (présentant
généralement des déficits moteurs et sensoriels) comme étant le leur et peuvent, par exemple,
le prendre pour celui du clinicien. Dans la somatoparaphrénie, des confabulations s’ajoutent a
ce mangue d’incarnation, certains patients pouvant attribuer un surnom et une identité propre
au membre atteint (Feinberg et al., 2010). Le trouble de l'identité corporelle quant a lui est
aussi rare que singulier (First & Fisher, 2012; Stone et al., 2020). Il se définit par I’envie d’étre
amputé de I'un de ses membres pourtant tout a fait fonctionnel ; ce membre est considéré
comme ne faisant pas partie de la personne, donc non « incarné », d’ou le souhait du patient
de I'amputer de maniére a ce que son corps corresponde enfin a sa représentation corporelle
(Berger et al., 2005; First, 2005).

On peut également citer plusieurs situations dans lesquelles le patient se pergoit soit comme
sans corps soit en dehors de son corps. Dans le cas de la neuropathie sensorielle par exemple,
les patients n’ont plus d’afférences proprioceptives et tactiles en provenance du corps physique
et se sentent, au début de la pathologie, désincarnés, comme flottants et sans corps (Cole, &
Paillard, 1995). L'expérience de sortie de corps (Out-of-Body Experience) témoigne également
d’un défaut d’incarnation, mais cette fois-ci envers le corps entier. Durant cette expérience de
sortie de corps, I'individu percoit le monde et lui-méme a partir d’une perspective visuo-spatiale
différente de la sienne, le plus souvent associée a des illusions vestibulaires telles que la
sensation de flotter dans I'air (Blanke et al., 2002; Blanke & Arzy, 2005). Enfin, I’on peut signaler
le syndrome de la main étrangere (Alien Hand Syndrome) pouvant apparaitre consécutivement
a des lésions notamment des lobes frontaux médians et du corps calleux antérieur. Ce membre
« étranger » est percu par le patient comme pouvant se mouvoir indépendamment de sa
volonté et en conflit avec les mouvements volontaires exécutés avec I'autre membre. Le patient
expérimente donc une absence d’agentivité envers ce membre, également liée a une perte de
la sensation d’appartenance, et donc d’incarnation, d’ou la notion de « membre étranger »
(Biran et al.,, 2006; Kumral, 2001). Ces différentes manifestations cliniques d’un défaut
d’incarnation envers son propre corps témoignent du décalage, parfois extréme, entre le corps

physique et le corps représenté (voir Barra et al., 2019 en Annexe |, page 285).
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Ces différentes atteintes de la sensation d’incarnation envers son propre corps (et des
représentations corporelles) proviendraient d’altération de I'intégration multisensorielle. Par
exemple, Blanke et collaborateurs (2002, 2004) suggérent que I'expérience de sortie de corps
serait reliée a un échec d’intégration des informations proprioceptives, tactiles et visuelles
concernant son propre corps, associé a un dysfonctionnement vestibulaire. L'héminégligence
semble elle aussi découler d’un déficit d’intégration multisensorielle comme le propose Jacobs
et collaborateurs (2012). En effet, I'héminégligence semble toucher toutes les modalités et la
sévérité de la négligence visuelle correle avec celle des autres modalités. De plus, les zones
cérébrales les plus souvent touchées dans I"héminégligence sont connues pour leur role
multisensoriel. Les auteurs reportent également que certaines techniques de stimulation
sensorielle et d’adaptation sensorimotrice utilisées pour réduire la négligence ont un impact
sur plusieurs modalités méme si elles ne sont pas directement ciblées par I'intervention. Ainsi,
il ne s’agirait pas d’un déficit d’'une modalité sensorielle spécifiquement mais d’un déficit de
plus haut niveau, lors de I'intégration multisensorielle (Jacobs et al., 2012). Des hypothéses
similaires de déficit d’intégration multisensorielle sont également soutenues par différents
auteurs concernant la somatoparaphrénie (Garbarini et al., 2020; Vallar & Ronchi, 2009),
I’'asomatognosie (Arzy, Overney, et al., 2006; Ehrsson, 2020) ou encore le trouble de I'identité
et de lintégrité corporelle (Giummarra et al., 2011). De fagon plus large, Pazzaglia et
collaborateurs (2020) proposent que la perception erronée de la sensation d’appartenance du
corps serait reliée a une altération de la convergence des signaux multisensoriels dans le cortex
fronto-temporo-pariétal. La diminution de I'activité de ce réseau, aprés un accident vasculaire
cérébral ou I’'ablation d’'une tumeur par exemple, impacterait la conscience de soi corporelle et
donc la sensation d’incarnation (Pazzaglia et al., 2020). Ces différents arguments en faveur de
déficits d’intégration multisensorielle dans les pathologies touchant la sensation d’incarnation
de son propre corps sont corroborés par les études sur le sujet sain. En effet, comme nous
allons le voir ci-apres, de nombreuses études ont mis en évidence la modification de la
perception du corps via des manipulations expérimentales de l'intégration multisensorielle

chez le sujet sain, passant ou non par l'induction d’illusions d’incarnation.
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ii. Modulation de la perception du corps et incarnation d’objets
Les représentations corporelles déterminent la fagcon dont nous utilisons et percevons notre
corps et elles sont construites et mises a jour par I'intégration d’informations multisensorielles
et motrices. Ces représentations corporelles sont malléables et font montre d’une importante
plasticité. En effet, elles peuvent étre modulées notamment via la manipulation expérimentale
des différents signaux sensoriels, et s’étendre jusqu’a inclure des objets extérieurs. Dans ce
dernier cas, une sensation d’incarnation envers I'objet est ressentie. Ces illusions d’incarnation
témoignent du fait que les représentations peuvent se nourrir d’informations sensorielles ne
provenant pas du corps réel. Ces illusions peuvent consister en l'incarnation de parties de corps
factices, telle qu’une main en caoutchouc (e.g., Botvinick and Cohen, 1998) ou de corps entiers
tels que des avatars virtuels humanoides (e.g., Banakou et al., 2013; Maselli & Slater, 2013).
Comme évoqué plus tot, en raison de la faible proportion d’articles différenciant les différentes
sous-composantes de l'incarnation, nous nous intéressons ici uniqguement a la sensation
d’incarnation globale, qui nous apporte tout de méme un éclairage intéressant concernant

I'intégration multisensorielle dans la perception de son propre corps.

1. Modulation de la perception du corps sans illusion d’incarnation
Des stimulations multisensorielles et sensorimotrices peuvent moduler la perception du corps
et les représentations corporelles sans pour autant faire intervenir d’illusions d’incarnation.
C'est notamment le cas dans l'illusion de la main de marbre (i.e., marble hand illusion en
anglais). Dans I'étude de Senna et collaborateurs (2014), les participants étaient assis devant
une table, les bras reposant sur cette derniere. Un cache empéchait le participant de voir sa
main. L'expérimentateur tapotait alors doucement la main du participant avec un petit marteau
(i.e., stimulation tactile) tandis qu’un retour auditif était donné au participant. Cette stimulation
auditive correspondait au bruit du marteau sur la peau puis était progressivement remplacé
par le bruit du marteau contre du marbre. Aprés cing minutes de stimulations audio-tactiles
synchrones, les participants ressentaient leur main comme étant plus lourde, moins sensible,
plus dure, moins naturelle et plus rigide qu’avant. Cet effet n’était pas observé si les
stimulations auditives et tactiles n’étaient pas synchrones. Dans cet exemple, la perception du
corps est modifiée, la texture percue de sa propre main étant altérée en faveur d’une texture

plus proche du son entendu (i.e., plus proche de celle du marbre) du fait de la congruence entre
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les informations tactiles et auditives. Des indices sonores associés a I’'exécution de mouvements
peuvent également modifier la représentation de la taille de son corps ou des parties de son
corps (Tajadura-Jiménez et al., 2012; Tajadura-Jiménez, Tsakiris, et al., 2015; Tajadura-Jiménez
et al., 2018). Par exemple, Tajadura-Jiménez et collaborateurs (2018) ont mis en évidence la
modification implicite et explicite de la représentation de la taille des participants lors d’une
tache de lacher de balle avec retour auditif différé. Dans cette étude, les participants se
tenaient debout, une balle dans la main et ils devaient la lacher devant eux. Le retour auditif de
I'impact de la balle sur le sol leur était transmis avec un délai, comme si la distance entre la
balle et le sol était plus importante qu’en réalité. Alors, les participants se sentaient et se
comportaient comme s’ils avaient des jambes plus longues qu’en réalité (Tajadura-Jiménez et

al.,, 2018).

2. Incarnation de segments corporels
Comme nous I'avons vu plus tot, il est possible d’éprouver des sensations d’incarnation envers
des objets extérieurs, tels que des parties du corps voire des corps entiers factices ou virtuels.
C’est notamment le cas dans la tres célébre illusion de la main en caoutchouc déja évoquée
(page 41). En effet, lorsqu’une main en caoutchouc placée devant le participant est touchée en
méme temps que la main réelle du participant, dissimulée a sa vue, ce dernier ressent la main
en caoutchouc comme étant sienne (Botvinick & Cohen, 1998). Une fois incarnée, une menace
ou une blessure de cette main factice (e.g., poignardée), induira chez le participant des
réponses comportementales (e.g., mouvement de retrait de la main; Tsuji et al., 2013),
physiologiques (e.g., réponse électrodermale ; Armel & Ramachandran, 2003; Ehrsson et al.,
2008; Tsuji et al., 2013) et corticales (e.g., activation d’aires cérébrales associées a I'anxiété et
a la conscience intéroceptive ; Ehrsson et al., 2007) similaires a celles observées lorsque la main
réelle est menacée. En outre, plus le sentiment d’incarnation de cette main factice est
important plus fortes seront les réactions a la menace (Armel & Ramachandran, 2003; Ehrsson
et al, 2007, 2008). Une dérive proprioceptive est également associée a cette illusion
d’incarnation. En effet, le participant va sentir sa main réelle comme se situant plus proche de
la main en caoutchouc gu’elle ne 'est réellement (Botvinick & Cohen, 1998; Kammers et al.,
2009; Tsakiris & Haggard, 2005). Toutes ces manifestations, tant comportementales que

physiologiques sont trés largement minorées lorsque les stimulations visuelles et tactiles ne
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sont pas synchrones. C'est bien l'intégration multisensorielle, et plus précisément ici
I'intégration visuo-tactile, qui permet linclusion de la main en caoutchouc dans Ia
représentation corporelle, les informations provenant de la main factice étant traitées comme
si elles provenaient du corps réel. Il est intéressant de noter qu’une fois incorporée, le
déplacement physique de cette main factice donne lieu a une illusion de mouvement (illusion
kinesthésique) de la main cachée du participant. Ceci a été mis en évidence dans une étude de
Metral & Guerraz (2019). Dans cette étude, en plus du dispositif utilisé pour induire l'illusion
d’incarnation par stimulation visuo-tactile, la main en caoutchouc était placée sur un rail
permettant de la déplacer sur le plan sagittal ou latéral. La main factice était déplacée aprés
180s de stimulations visuo-tactiles, synchrones ou non. Une illusion de mouvement, allant dans
le sens du déplacement de la main factice, venait alors s’ajouter a l'illusion d’incarnation de la
main lorsque les stimulations étaient synchrones. Les auteurs relévent par ailleurs que plus la
sensation d’incarnation de la main factice était forte, telle qu’évaluée par les neufs items du
questionnaire d’incarnation utilisé par Botvinick et Cohen (1998), plus l'illusion kinesthésique
était intense. Dans leur ensemble, les résultats de I'étude de Metral & Guerraz (2019) attestent
que les informations visuelles de mouvement provenant de la main factice incarnée sont
traitées comme le sont celles provenant du corps réel.

De nombreuses variantes et adaptations de lillusion de la main en caoutchouc ont été
développées, utilisant notamment d’autres combinaisons multisensorielles. Par exemple
I'illusion peut étre modulée par I'ajout de stimuli auditifs aux stimulations visuo-tactiles, la
renforcant lorsqu’ils sont congruents et la réduisant s’ils ne le sont pas (Radziun & Ehrsson,
2018). D’autres variants n’utilisent plus ce couplage visuo-tactile, par exemple, la version dite
« somatique » de cette illusion manipule 'intégration proprio-tactile. Le participant a les yeux
bandés ; I'expérimentateur déplace I'index gauche du participant afin qu’il touche une main
droite factice ; simultanément, I'expérimentateur touche la vraie main droite du participant au
méme endroit. Cette congruence proprio-tactile entraine, pour le participant, l'illusion de
toucher sa propre main (Ehrsson et al., 2005). Des variantes visuo-proprioceptive utilisent
quant a elles des mouvements passifs de la main du participant, associés a la vision de la main
en caoutchouc réalisant le méme mouvement. Une illusion d’incarnation de la main factice est

alors induite, de facon similaire a la version originale de l'illusion, uniquement lorsque les
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mouvements réels sont synchronisés aux mouvements de la main factice (Dummer et al., 2009;
Kalckert & Ehrsson, 2012, 2014a).

Il est également possible d’induire de telles illusions a I'aide de mouvements volontaires. En
effet, en couplant le mouvement réel et volontaire de la main du participant a celui d’'une main
factice ou virtuelle de telle sorte que lorsque le participant initie un mouvement, la main factice
exécute le méme mouvement, des sensations d’incarnation envers cette derniére
apparaissent. Ce couplage est généralement appelé couplage visuomoteur, néanmoins il est
nécessaire de préciser qu’il implique une congruence entre les informations motrices,
proprioceptives et tactiles provenant du corps réel avec les informations visuelles provenant
de la main factice ou virtuelle. La congruence sensorimotrice ainsi percue permet notamment
d’avoir la sensation de contrdler le segment corporel factice, autrement dit une sensation
d’agentivité envers celui-ci. Une fois encore, I'absence de synchronisation entre la commande
motrice et le comportement de la main factice empéche l'illusion d’incarnation d’avoir lieu
(Braun et al., 2014; Dummer et al., 2009; Kalckert & Ehrsson, 2012, 2014a, 2014b; Sanchez-
Vives et al., 2010; Tsakiris et al., 2006; L. D. Walsh et al., 2011).

Des sensations d’incarnation peuvent également étre induites envers un doigt factice. Dans
une idée similaire a la version somatique de l'illusion de la main en caoutchouc, Héroux et
collaborateurs ont réalisés une étude dans laquelle les participants étaient assis face a une table
composée de deux « étages ». Leur bras droit était posé sur I'étage du bas, I'index tendu et
installé dans un dispositif pouvant le relier ou non a un doigt factice situé sur I’étage du dessus.
Le bras gauche était placé sur ce deuxieme étage et tenait le doigt factice entre I'index et le
pouce, voir Figure 9. Un cache empéchait le participant de voir ses bras. L'expérimentateur
pouvait alors attraper I'index et le pouce du participant tenant le doigt factice pour le faire
bouger. Le mouvement du doigt factice induisait le méme mouvement a l'index droit du
participant, générant l'illusion que le participant tenait son index droit dans sa main gauche. Le
couplage des informations proprioceptives (i.e., mouvement passif des doigts de la main
gauche et de I'index de la main droite) et tactiles (i.e., tenir un doigt factice dans la main gauche)
permettaient I'incarnation du doigt factice. A I'inverse, I'incarnation du doigt n’avait pas lieu si

les stimulations n’étaient pas synchrones (Héroux et al., 2013).
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Figure 9. Figure extraite de I'article de Héroux et al., 2013, représentant l'installation expérimentale. Les
participants avaient leur main droite posée sur la table du bas et leur main gauche sur la table du haut.
L'index droit était maintenu dans un tube relié par un mécanisme a un doigt factice. La ligne pointillée
indique I'axe de rotation du mécanisme. Il était possible de coupler ou découpler le doigt factice et le
doigt réel, ce qui permettait un mouvement congruent ou non entre ces derniers. L'expérimentateur
tenait I'index gauche et le pouce du participant pour lui faire tenir le doigt factice et le déplacer.
Héroux, M. E., Walsh, L. D., Butler, A. A., & Gandevia, S. C. (2013). Is this my finger? Proprioceptive
illusions of body ownership and representation. The Journal of Physiology, 591(22), 5661-5670.
https://doi.org/10.1113/jphysiol.2013.261461

Outre les mains et les doigts, il est également possible d’induire des illusions d’incarnation du
visage. En effet, si un visage est présenté face au participant (e.g., celui d’un partenaire ou sur
un écran) et que I'on touche de fagon synchrone le visage de ce dernier et le visage qu’il voit
en face de lui, en miroir (i.e., quand la joue gauche du participant est touchée, c’est la joue
droite du visage présenté face a lui qui est touché), il peut avoir l'illusion de se regarder dans
un miroir alors que le visage qu’il voit n’est pas le sien (i.e., « enfacement illusion » en anglais).
De plus, cette illusion va entrainer une altération de la représentation de son propre visage,
s’attribuant des traits du visage vu, altérant la discrimination soi-autrui, ce qui n’est pas le cas
lorsque les stimulations visuo-tactiles sont asynchrones (Porciello et al., 2018; Sforza et al,,
2010; Tsakiris, 2008).

De cette facon il est possible d’éprouver des sensations d’incarnation envers différents
segments corporels factices, que ce soit la main, les doigts ou méme le visage. Il est raisonnable

de penser gu’il en va probablement de méme pour d’autres segments corporels tels que les
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pieds et les jambes par exemple. Il est méme possible d’éprouver des sensations d’incarnation

envers un corps entier factice ou virtuel comme nous allons le voir ci-apres.

3. Incarnation de corps entiers
Des illusions d’incarnation d’un corps entier peuvent également avoir lieu. Pour ce faire, le
participant porte un casque de réalité virtuelle qui lui permet de voir le corps « cible » a la
premiére personne, que ce soit un corps factice (e.g., mannequin), un corps virtuel (e.g., avatar)
ou le corps réel de quelqu’un d’autre. Des stimulations tactiles synchrones sont alors
appliquées sur le corps cible et sur le corps du participant, ce qui donne lieu a la sensation
d’étre incarné dans le corps cible et a des réactions similaires a celles observées lors de I'illusion
de la main en caoutchouc comme les réactions physiologiques a la menace, (Petkova & Ehrsson,
2008; Slater et al., 2010; van der Hoort et al., 2011). La congruence visuo-proprioceptive peut
également permettre ce type d’illusion d’incarnation de corps entier. En effet, lorsqu’un avatar
est vu a la premiére personne et dans la méme posture que |'utilisateur, il y a une congruence
entre les informations visuelles (provenant de I'avatar) et les informations proprioceptives de
posture (provenant du corps réel). Si I'avatar est réaliste, il est alors possible d’avoir une
sensation d’incarnation envers ce dernier sans nécessiter de stimulations supplémentaires
(Maselli & Slater, 2013). En outre, I'incarnation de corps entiers, et principalement d’avatars en
réalité virtuelle, se fait le plus souvent par un couplage visuomoteur. A 'aide de capteurs de
mouvements, il est aujourd’hui relativement aisé de coupler les mouvements d’un avatar dans
la réalité virtuelle, aux mouvements réels du participant. Avec un tel couplage sensorimoteur,
il est alors possible d’éprouver une sensation d’incarnation envers un avatar vu a la premiere
personne, méme s’il a des différences morphologiques par rapport a notre corps réel. En effet,
il est possible de se sentir incarné dans le corps d'un enfant ou d’un adulte miniature (Banakou
et al., 2013), dans un corps ayant une couleur de peau différente de la n6tre (Peck et al., 2013)
et méme dans un corps humanoide pourvu d’une queue, si tant est que les mouvements des
hanches contrblent les mouvements de cette derniere (Steptoe et al., 2013). La encore, des
sensations d’incarnation et des réactions physiologiques a la menace sont observées en faveur
du corps virtuel. De plus, I'incarnation d’un avatar ayant un corps différent de celui du
participant peut modifier la perception de son propre corps. C'est notamment le cas dans une

étude menée par Normand et collaborateurs (2011) dans laquelle les participants incarnaient
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un avatar d’une corpulence plus forte que la leur. Les mouvements des participants étaient
reproduits fidelement par I'avatar et lorsqu’ils touchaient leur ventre avec un objet, ils voyaient
I"avatar toucher lui aussi son ventre avec I'objet. Cette combinaison multisensorielle et motrice
induisait une illusion d’incarnation envers l'avatar. De plus, les participants estimaient la taille
de leur ventre réel comme plus gros qu’il ne I'était réellement. Le fait de se sentir incarné dans
un avatar de plus forte corpulence semblant impacter ainsi la représentation de leur propre
corps (Normand et al., 2011). De méme, lorsque I'on se sent incarné dans un corps beaucoup
plus petit ou beaucoup plus grand que le sien, notre perception des objets qui nous entourent
s’en trouve altérée, les objets étant percus plus grands lorsqu’on se sent incarné dans un corps
plus petit et plus petits lorsque I'on se sent incarné dans un corps plus grand (Banakou et al.,
2013; van der Hoort et al., 2011). L'incarnation d’avatar peut également avoir un impact sur les
comportements et les attitudes de I'utilisateur, appelé effet Proteus, (M. Beaudoin et al., 2020;
Peck et al., 2013; Reinhard et al., 2020; Yee et al., 2009; Yee & Bailenson, 2007). Par exemple,
I'incarnation d’un avatar a la peau foncée peut entrainer une réduction des préjugés raciaux
implicites chez les personnes a la peau blanche (Peck et al., 2013). Néanmoins, nous ne nous

attarderons pas sur ce point ici car il dépasse largement le cadre de ce document.

En résumé

Ainsi, les stimulations multisensorielles et sensorimotrices peuvent affecter les représentations
corporelles, en incarnant ou non des objets extérieurs, modulant la facon dont nous nous
percevons (e.g., Normand et al., 2011; Senna et al.,, 2014; Tajadura-liménez et al., 2018), dont
nous percevons les objets qui nous entourent (Banakou et al., 2013; van der Hoort et al., 2011)
et modifiant méme nos attitudes et comportements (Peck et al., 2013; Yee & Bailenson, 2007).
Lors de l'incarnation d’objets extérieurs, les réactions comportementales, physiologiques et
corticales généralement associées au corps propre sont observées pour ces derniers. Ces objets
extérieurs peuvent donc étre traités comme s’ils appartenaient au corps réel ou le

remplacaient.
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d. Intégration multisensorielle dans la kinesthésie
Nous venons donc de voir en détail lIimpact de stimulations multisensorielles et
sensorimotrices sur la perception de son propre corps, par le biais d’incarnation d’objets
extérieurs ou non. Comme nous I'avons vu également dans la premiere partie de ce document,
la kinesthésie fait intervenir de nombreuses informations sensorielles. Dans la vie de tous les
jours, ces sens ne sont pas stimulés indépendamment et doivent donc étre intégrés. En ce qui
concerne la perception de ses propres mouvements, |'association de stimulations de
différentes modalités sensorielles peut moduler le mouvement pergu. L'utilisation
d’informations multisensorielles permet notamment de renforcer des illusions de mouvement
lorsqu’elles sont congruentes entre elles et indiquent un mouvement ou de diminuer voire
abolir les illusions lorsqu’elles sont incongruentes, certaines indiguant un mouvement, d’autre
une absence de mouvement ou un mouvement dans le sens opposé. Par exemple, 'amplitude
des illusions de mouvement induites par vibration des muscles (i.e., stimulation proprioceptive)
au niveau des doigts, des coudes et des genoux se trouve fortement renforcée lors de 'ajout
d’une stimulation tactile (i.e., étirements de la peau) congruente (Collins et al., 2005). Les
stimulations proprioceptives et tactiles sont donc intégrées, leur association générant des
illusions de plus forte amplitude qu’en situation unimodale. Cette intégration multisensorielle
pourrait méme étre prédite a I'aide de modeles bayésiens. En effet, une étude menée en 2016
(Chancel, Blanchard, et al., 2016) s’est intéressé a 'intégration visuo-tactile dans la perception
des mouvements de rotation du poignet. Dans cette étude, des stimulations visuelles
consistant en un pattern visuel rotatif placé sous la main des participants pouvaient étre
associées a des stimulations tactiles, consistant en la rotation d’un disque texturé sous la main.
Séparément, chacune de ces stimulations induisent des illusions de rotation du poignet en sens
inverse a celui de la rotation du pattern visuel ou tactile (voir Partie |, page 27 et page 20). Dans
cette étude, les participants devaient indiquer, dans un paradigme de choix forcé, si le
mouvement percu au niveau du poignet était plus ou moins rapide qu’un mouvement de
référence. Cette tache permettait de déterminer un seuil de discrimination pour chaque
condition unimodale et pour la condition visuo-tactile. Les résultats obtenus indiquaient que
ce seuil était plus bas lors des stimulations bimodales que lors des stimulations unimodales
tactiles ou visuelles, témoignant d’une meilleure discrimination en situation multisensorielle.
En effet, en condition bimodale, une vitesse de stimulation (vitesse de rotation du disque)
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moins importante était nécessaire pour que l'illusion soit percue comme aussi rapide que le
mouvement de référence. Un bénéfice perceptif est donc observé en situation multimodale et
peut étre prédit via I'estimation probabiliste optimale (voir encadré n°4, page 52). Ainsi, les
informations visuelles et tactiles sont intégrées de facon optimale pour la perception de la
vitesse des mouvements de la main. De méme, nous avons déja évoqué dans la Partie | (page
31) I'intégration visuo-proprioceptive prenant place lors du paradigme miroir. Pour rappeler ici
en quoi consiste ce paradigme, il s’agit de placer un miroir dans le plan sagittal du participant,
ses bras étant disposés de part et d’autre de ce miroir. Lorsque le participant regarde dans ce
miroir, il percoit le reflet d’'un bras, reflet qui se trouve en lieu et place du bras dissimulé
derriere le miroir. Lorsque le bras reflété est mis en mouvement, son reflet bouge également
et une sensation de mouvement dans le bras caché, pourtant immobile, peut apparaitre. Il
s’agit de l'illusion miroir. La vision joue de facon évidente un réle important dans la survenue
de cette illusion comme détaillé dans la Partie I. Néanmoins, elle n’est pas la seule information
sensorielle impliquée dans la survenue et le maintien de cette illusion. En effet, dans cette
illusion les informations visuelles indiquent un mouvement du bras cible (i.e., bras sujet a
Iillusion) mais plus encore, elles indiquent un mouvement bilatéral synchrone des deux bras.
Parallelement, deux types d’informations proprioceptives sont également disponibles : a) les
informations proprioceptives ipsilatérales provenant du bras cible et indiquant son immobilité
et b) les informations proprioceptives controlatérales provenant du bras opposé et indiquant
un mouvement congruent avec les informations visuelles. Ces deux types d’informations
proprioceptives devraient donc avoir des effets opposés sur l'illusion, les premiéres diminuant
son effet et le seconde l'intensifiant. C'est en effet ce qui est observé. Comme nous I'avons
également abordé précédemment, I'application simultanée de vibrations de méme fréquence
sur deux muscles antagonistes (e.g., le biceps et le triceps) dégrade ou masque les afférences
proprioceptives de larticulation en question (e.g., le coude). Lorsque ce masquage
proprioceptif est appliqué sur le bras cible dans le paradigme miroir, les informations
proprioceptives provenant de ce dernier sont altérées et on observe des illusions miroir plus
prononcées (plus rapides et commencant plus t6t) qu’en absence de masquage (Guerraz et al.,
2012). A l'inverse, le masquage des informations proprioceptives du bras controlatéral, celui
qui est déplacé et reflété, entraine une diminution de la vitesse de l'illusion miroir c’est a dire

du mouvement illusoire percu dans le bras cible (Chancel, Brun, et al., 2016). Les vibrations
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peuvent également étre utilisées pour simuler, au niveau des fuseaux neuromusculaires (i.e.,
les principaux récepteurs proprioceptifs) un mouvement, ce qui conduit a des illusions de
mouvements en absence de vision du segment corporel concerné. Lorsque les vibrations
appliquées au bras cible correspondent a un mouvement congruent avec celui observé dans le
miroir, les informations proprioceptives et visuelles étant alors congruentes, l'illusion de
mouvement percue dans le bras cible est plus forte que dans les conditions visuelles ou
proprioceptives seules. Les deux types d’informations sensorielles sont donc intégrés pour
générer un percept de mouvement plus intense (Guerraz et al.,, 2012). En outre, une fois
I"illusion miroir induite grace au paradigme miroir, elle peut perdurer aprés I'occlusion de la
vision si et seulement si le bras controlatéral continue d’étre déplacé (Chancel et al., 2017).
Tous ces résultats pris ensemble témoignent bien de I'intégration conjointe des informations
visuelles et proprioceptives (controlatérales et ipsilatérales). L'intégration multisensorielle joue
donc un réle particulierement important dans la perception de ses propres mouvements, les

différentes informations sensorielles de mouvement participant a un percept unique.

V- Limites de l'intégration multisensorielle
a. Limites et contraintes de l'intégration multisensorielle

Toutes les informations sensorielles que nous percevons ne sont pas intégrées en un percept
unique et heureusement. En effet, nous sommes exposés a une multitude de stimulations
sensorielles provenant d’une pluralité de sources et événements différents. Ces stimulations
sensorielles ne doivent étre intégrées que si elles proviennent de la méme source c’est-a-dire,
si elles ont la méme cause. Cela n’aurait aucun sens d’intégrer le bruit d’une voiture avec la
sensation tactile des vétements sur notre peau | C'est pourquoi l'intégration entre différents
stimuli sensoriels n"a lieu qu’a certaines conditions. Il faut que les différents stimuli soient
considérés comme provenant d’une source unique pour étre intégrés. Dans le cas contraire
I'intégration n’a pas lieu et on dit alors qu’il y a ségrégation. Ainsi, la cause des différents stimuli
devra étre inférée. Cette inférence causale est possible a I'aide de plusieurs parameétres ou
indices indiquant une cause commune ou non et ainsi permettant de déterminer quels stimuli
doivent étre intégrés et quels stimuli doivent étre ségrégués. Comme nous le verrons ci-apres,
les congruences temporelle, spatiale et sémantique entre les différents stimuli permettent

cette discrimination. Une congruence entre les stimuli unimodaux jouera en faveur d’une
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intégration tandis qu’une incongruence plaidera plutot pour une ségrégation. En effet, si 'on
voit un chien “aboyer” mais qu’un aboiement a lieu plusieurs secondes apres, il est peu
probable que ces deux stimulations proviennent de la méme source. De la méme fagon, si l'on
voit un chien a sa droite et que I'on entend un aboiement provenant de sa gauche, il est
également peu probable que les deux stimulations proviennent de la méme source. C'est
également le cas si I’on voit le chien aboyer mais que I'on entend en méme temps et venant de
la méme direction, un miaulement (incongruence sémantique). Dans ces trois exemples, il est
peu probable que les stimuli visuels et auditifs aient une cause commune, ils ne seront donc

pas intégrés et donneront lieu a la perception de deux événements distincts.

i. La congruence temporelle
Lors de la survenue d’un événement, les différentes informations sensorielles qui lui sont
reliées ont lieu simultanément ou sont reliées précisément dans le temps. Lorsque vous claquez
une porte, vous la voyez se fermer et en méme temps, vous entendez le son qu’elle produit en
se fermant. De méme, vous sentez, au niveau tactile, le moment ol vous n’étes plus en contact
avec elle et vous entendez le bruit de claguement quelques instants plus tard. Dans ce dernier
cas les informations tactiles et auditives ne sont pas simultanées mais elles sont tout de méme
congruentes d’un point de vue temporel, le son faisant tres rapidement suite au lacher de la
porte, dépendamment de la force utilisée pour la claguer (entre autres). La congruence
temporelle serait donc un indice particulierement efficace pour déterminer si différentes
informations sensorielles ont une cause commune. C'est notamment ce qui a été mis en
évidence dans de nombreux phénomenes d’intégration multisensorielle. Par exemple, dans
I'effet McGurk (cité page 50) résultant d'une intégration visuo-auditive, lorsque les
mouvements des levres d’une personne et le signal sonore véhiculent chacun une information
différente, la perception en est affectée et se situe a mi-chemin entre les deux stimuli (visuel
et auditif). Cependant, cet effet n’a lieu que si le stimulus auditif est administré dans une
fenétre temporelle relativement courte (environ 200 ms) autour du stimulus visuel (van
Wassenhove et al., 2007). Lorsque le stimulus auditif est administré en dehors de cette fenétre
temporelle, I'intégration entre le stimulus auditif et le stimulus visuel n’a pas lieu. Les deux

types de stimuli ne sont plus considérés comme provenant du méme événement.
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La congruence temporelle est également de grande importance lorsqu’il est question de la
perception de son propre corps. Nous avons vu précédemment que de multiples informations
sensorielles étaient utilisées dans la perception de son propre corps et qu’il était possible
d’induire des illusions d’incarnation en les manipulant. Nous avons également vu que
différentes combinaisons multisensorielles pouvaient étre utilisées pour générer ces sensations
d’incarnation envers des objets extérieurs tels que des parties du corps factices ou virtuelles.
Lors de ces illusions d’incarnation, les différents stimuli sont considérés comme ayant une
cause commune : le corps. Les stimuli provenant réellement du corps (e.g., stimuli tactiles) sont
alors intégrés avec les stimuli provenant de l'objet (e.g., stimuli visuels). Ce serait cette
intégration qui induirait ces illusions d’incarnation. Ces illusions sont tres sensibles a la
congruence temporelle entre les différentes informations. En effet, l'illusion de la main en
caoutchouc, résultant de I'intégration de stimuli visuels et tactiles, a lieu uniqguement lorsque
les stimulations sont synchrones. Elle n’a pas lieu si les stimulations appliquées a la main du
participant (tactiles) et celles appliquées sur la main en caoutchouc (visuelles) ne sont pas
simultanées. C’est ainsi qu’un délai supérieur a 300 ms entre les deux types de stimulations
empéche I'apparition de l'illusion d’incarnation de la main factice (Armel & Ramachandran,
2003; Shimada et al., 2009, 2014; Tsakiris & Haggard, 2005). Les stimuli tactiles appliqués sur
la main du participant ne sont plus intégrés avec les stimuli visuels provenant de la main en
caoutchouc, n’étant plus considérés comme ayant une cause commune. Ceci s’observe
également pour les illusions d’incarnation utilisant d’autres combinaisons sensorielles et
motrices. Par exemple, les illusions d’incarnation d’un avatar en réalité virtuelle, induites via un
couplage sensorimoteur, ne peuvent avoir lieu que si les mouvements de l'avatar sont
synchronisés avec ceux du participant. S'il existe un délai ou simplement que I'avatar ne bouge
pas en méme temps que le participant, I'illusion d’incarnation en est grandement réduite voire
entierement abolie (Banakou et al., 2013; Kim et al., 2020; Normand et al., 2011; Weijs et al.,
2020). La congruence temporelle entre les informations sensorielles provenant d’un objet
extérieur et celles provenant du corps réel semble donc cruciale pour qu’elles soient
considérées comme découlant de la méme source (le corps) et donc pour qu’elles soient

intégrées, résultant en une illusion d’incarnation.
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ii. La congruence spatiale
De la méme fagon, lorsqu’un événement survient, il a lieu dans un espace donné. Sil’on reprend
I’exemple du claguement de porte, vous voyez la porte se fermer et le son gu’elle produit en
se fermant provient de sa direction. De méme, les informations tactiles, proprioceptives et
motrices recues lors de cette action seront congruentes avec la position de la porte. Si la porte
est face a vous, il aura fallu la pousser et donc étirer le bras devant vous, dans un mouvement
de rotation allant dans le sens de fermeture de cette porte. Les informations visuelles du
mouvement de la porte seront donc congruentes spatialement avec le mouvement réalisé pour
la fermer. En ce qui concerne la perception de son propre corps, la congruence spatiale est
également un indicateur particulierement important pour I'inférence causale. En effet, si vous
voyez quelqu’un vous toucher un doigt de la main droite et qu’en méme temps vous vous
sentez touchés sur le pied gauche, il est peu probable que vous considériez que c’est I'action
de cette personne qui a entrainé cette sensation tactile sur votre pied. Ceci est également vrai
dans le cas des illusions d’incarnation. Par exemple, pour induire l'illusion de la main en
caoutchouc, mesurée par questionnaire et/ou par une dérive proprioceptive, il faut que les
stimulations appliquées sur la main factice correspondent a celles appliquées sur la main du
participant. C'est-a-dire qu’il faut que la méme partie de la main soit stimulée, dans un
mouvement allant dans la méme direction. Si I'auriculaire du participant est stimulé, il faut que
ce soit l'auriculaire de la main factice qui le soit également, pas un autre doigt ou une autre
partie de la main (Costantini & Haggard, 2007; Limanowski et al., 2014; Riemer et al., 2014). De
la méme facon, l'illusion, mesurée par une dérive proprioceptive ou un report subjectif de
vivacité, ne fonctionne pas si la main en caoutchouc est placée dans une position différente
(e.g., tournée a 180°) de celle de la main réelle (Costantini & Haggard, 2007; Ehrsson et al,,
2004; Tsakiris & Haggard, 2005) ou si elle est trop éloignée de celle-ci (Kalckert & Ehrsson,
2014b). Pour pouvoir étre incarnée, il faut donc que la main factice soit placée dans une
position et localisation particuliere et que les stimulations visuo-tactiles soient spatialement
congruentes. La encore, il en va de méme lorsqu’on s’intéresse a des avatars en réalité virtuelle.
En effet, la localisation spatiale de I'avatar par rapport au point de vue du participant va
impacter la sensation d’incarnation envers celui-ci. Un avatar vu a la troisieme personne ne
sera pas incarné aussi facilement et aussi fortement qu’un avatar a la premiéere personne, si

tant est qu’une sensation d’incarnation puisse avoir lieu. La colocalisation entre I'avatar et le
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corps du participant serait un élément important de l'illusion d’incarnation (Debarba et al.,
2017; Gonzalez-Franco & Peck, 2018; Gorisse et al., 2017; Maselli & Slater, 2013, 2014; Petkova
et al., 2011; Slater et al., 2010). La congruence spatiale entre les informations sensorielles
provenant d’un objet extérieur et celles provenant du corps réel est donc elle-aussi
particulierement importante pour que ces informations soient considérées comme ayant une

cause commune.

iii. La congruence sémantique
Le contexte ainsi que nos connaissances et croyances sur le monde et notre corps vont
également permettre de déterminer si différentes informations sensorielles ont une cause
commune. En effet, certains stimuli auront une plus grande probabilité a priori de provenir
d’une méme source que d’autres. Par exemple, si vous entendez un chant d’oiseau lorsque
vous claquez une porte, vous n’allez pas considérer que c’est la porte qui a causé ce bruit. A la
rigueur, vous allez vous demander pourquoi la porte n’a pas claquée correctement mais vous
n"allez pas percevoir le claguement de porte comme étant la cause du chant d’oiseau que vous
avez entendu. Vos connaissances sur le bruit que fait une porte qui se claque et sur ce qu’est
un chant d’oiseau vont impacter votre perception de I'événement. Un son brusque de porte
qui se claque aura quant a lui une plus forte probabilité a priori d’étre causé par la porte que
vous venez de pousser violemment pour la claquer, et ce indépendamment des congruences
spatiale et temporelle. Ainsi, la congruence sémantique et contextuelle est un autre indice
permettant de déterminer siles différents stimuli proviennent ou non d’une méme source. Ceci
est également vrai lorsque I'on s’intéresse a la perception de son propre corps. Par exemple,
I'apparence de l'objet a incarner va impacter son incarnation. Lillusion de la main en
caoutchouc classique n’a pas lieu sil'objet censé représenter la main, n’a pas I'apparence d’une
main humaine (Hohwy & Paton, 2010; Tsakiris, 2010). En effet, on n’observe pas de sensation
d’incarnation envers un bloc de bois alors qu’elle est ressentie envers une main en caoutchouc
(Hohwy & Paton, 2010; Tsakiris, 2010). De méme, si la latéralité de la main factice differe de
celle de la main stimulée du participant, 'illusion n’a pas lieu (Tsakiris et al., 2007). Il faut
également que la posture de la main factice soit plausible d’un point de vue anatomique
(Ehrsson et al., 2004; Kalckert & Ehrsson, 2012; Kilteni et al., 2015; Tsakiris, 2010). La texture

(Haans et al., 2008), la taille (Armel & Ramachandran, 2003) et méme |'apparente connexion
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au reste du corps (Perez-Marcos et al.,, 2012) modulent également l'intensité de l'illusion
d’incarnation d’une partie du corps factice, I'intensité diminuant lorsque I'on s’éloigne d’une
représentation réaliste. Il en va de méme lorsque I'on s’intéresse au corps entier. L'incarnation
d’un mannequin vu a la premiere personne est possible a I'aide de stimulation visuo-tactiles
similaires a celles utilisées pour l'illusion de la main en caoutchouc. Néanmoins, cette illusion
n’a pas lieu si, a la place du mannequin, un objet de méme taille mais ne ressemblant pas au
corps humain est utilisé (Petkova & Ehrsson, 2008). De cette facon, nos connaissances sur ce a
quoi ressemble notre main (ou notre corps), sa forme, sa latéralité et ses contraintes
anatomiques vont impacter I'intégration des informations visuelles venant de I'objet (e.g., main
factice, mannequin, objet non-corporel) aux informations tactiles ressenties sur notre corps
réel. Si 'objet a incarner ressemble a une partie du corps humain, il est plus probable a priori
qu’il fasse partie du corps que si ce n’est pas le cas. Il est donc plus probable que les stimuli
visuels provenant de ce dernier proviennent du corps et donc qu’ils proviennent de la méme

cause que les stimuli tactiles.

En résumé

Les congruences temporelles, spatiales et sémantiques sont des parametres cruciaux pour
déterminer si les différentes informations sensorielles proviennent de la méme source et du
méme événement. Dans la perception de son propre corps, ces trois types de congruences vont
donc étre utilisés pour déterminer si ces informations proviennent du corps propre ou non et
donc si elles pourront conduire a des illusions, notamment des illusions d’incarnation. Les
congruences temporelles, spatiales et sémantiques sont souvent pensées comme étant des
limites de I'intégration multisensorielle. L'idée étant que si elles ne sont pas respectées, il y a
ségrégation, c’est a dire l'intégration multisensorielle n’a pas lieu. Néanmoins, ces limites ne
sont pas aussi strictes et rigides qu’on pourrait le croire au vu des différents résultats présentés
jusgu’a présent. L'intégration multisensorielle serait, certes, impactée et modulée par

différents degrés d’incongruence mais pas systématiqguement empéchée.
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b. Dépasser les limites de I'intégration multisensorielle
Les conséquences d’une incongruence, qu’elle soit temporelle, spatiale ou sémantique,
peuvent étre variables notamment selon le type de perception en jeu et les modalités
sensorielles concernées. En effet, certains décalages empécheront tout simplement
I'intégration multisensorielle d’avoir lieu, comme nous venons de le voir, tandis que d’autres
n"auront pas d’'impact notable. Si I'on reprend I'exemple de I'effet McGurk, le stimulus auditif
doit étre administré dans une fenétre temporelle courte autour du stimulus visuel ce qui signifie
qu’il n’est pas nécessaire d’avoir une parfaite correspondance temporelle entre les deux, un
délai de moins de 200 ms n’impactant pas l'illusion (van Wassenhove et al., 2007). En ce qui
concerne I'aspect spatial, on peut citer I'effet ventriloque. Cet effet correspond a I'intégration
d’un stimulus sonore avec un stimulus visuel alors qu’ils ne sont pas situés au méme endroit, le
stimulus auditif étant percu comme provenant de la source visuelle. C'est notamment le cas
lorsque I'on regarde un film au cinéma. L'image du personnage en train de parler se situe sur
un écran tandis que le son de sa voix provient d’un haut-parleur, placé a un endroit différent
de la piece. Néanmoins, le son est percu comme provenant de |'écran et méme plus
précisément, comme provenant de la bouche du personnage (Warren et al., 1981). Dans cet
exemple, I'incongruence spatiale n’a pas entrainé de ségrégation sensorielle, I'intégration des
différents signaux provenant d’endroits différents étant justement a la base cette illusion.
Comme nous le verrons ci-dessous, pour ce qui concerne la perception de son propre corps, un
certain degré d’incongruence n’entraine pas non plus nécessairement une ségrégation
sensorielle, qu’il s’agisse d’incongruence temporelle, spatiale ou sémantique (voir Kilteni et al.,

2015 pour une revue de littérature).

i. L’incongruence temporelle
Bien que la congruence temporelle entre les différents signaux sensoriels joue un réle
important dans leur intégration, comme nous l'avons vu plus t6t, il existe une certaine
tolérance. En effet, tout comme pour I'effet McGurk, l'illusion d’incarnation d’'une main en
caoutchouc peut avoir lieu si la stimulation tactile se situe dans une certaine fenétre temporelle
autour de la stimulation visuelle. Un délai jusqu’a 300 ms n’a pas d’impact sur cette illusion et
au-dela de 300 ms, lillusion diminue progressivement (Shimada et al., 2009, 2014). Cette
diminution progressive témoigne a la fois de I'impact de la congruence temporelle mais
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également du fait qu’elle n’agit pas de facon binaire, la moindre incongruence menant
automatiguement a une ségrégation sensorielle, mais plutot de facon continue. Le stimulus
visuel, provenant de 'objet extérieur au corps semble prendre de moins en moins part au
percept final (i.e., la sensation d’incarnation) lorsque I'incongruence temporelle augmente.
Dans le cas de l'illusion de la main en caoutchouc, plus le délai entre la stimulation tactile et |a
stimulation visuelle augmente, et moins il est probable gu’elles aient une cause commune,
c’est-a-dire, moins il est probable que la stimulation visuelle provienne du corps réel. En effet,
la stimulation tactile, par nature, provient du corps et donc si les stimulations tactile et visuelle
ne proviennent pas de la méme source, cela signifie que la stimulation visuelle ne provient pas
du corps. Les conséquences sur lintégration multisensorielle seraient donc également
graduées. Si I'on se replace dans le cadre des modeéles bayésiens (voir Approche probabiliste
de la perception, page 50), on pourrait interpréter ce phénoméne comme une repondération
des différentes informations sensorielles. Plus I'incongruence temporelle entre les stimuli
provenant du corps (e.g., tactiles) et ceux provenant de I'objet (e.g., visuels) augmente, moins
il est probable que ces derniers proviennent du corps et donc moins leur poids dans le percept
final sera important. Par voie de conséquence, moins les stimuli provenant de I'objet extérieur
auront de poids et moins la sensation d’incarnation sera intense.

Une importante incongruence temporelle n’entraine pas nécessairement une ségrégation des
stimuli pour autant. Maselli et Slater (2013) ont notamment mis en évidence le fait que
lorsqu’un avatar réaliste d’un point de vue anthropomorphique est vu en réalité virtuelle, a la
premiere personne et donc superposé au corps réel, une illusion d’incarnation peut avoir lieu
méme en I'absence d’autres stimulations. De plus, elle peut perdurer méme si des stimuli visuo-
tactiles asynchrones sont présentés. Ces stimuli visuo-tactiles asynchrones peuvent méme étre
percus comme n’étant pas « totalement faux », si tant est que les mouvements de la téte du
participant soient couplés avec ceux de la caméra. Dans ce cas, l'illusion d’incarnation du corps,
induite a I'aide d’un couplage visuo-proprioceptif, est non seulement maintenue malgré des
stimulations visuo-tactiles temporellement incongruentes mais en plus, ces stimulations visuo-
tactiles peuvent étre partiellement intégrées et considérées comme provenant du corps
(Maselli & Slater, 2013). Il semblerait donc que si d’autres indices indiquent que les différentes
stimulations sensorielles proviennent bien de la méme source (e.g., congruence spatiale), une

incongruence temporelle importante pourrait étre tolérée et ne pas conduire a une
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ségrégation sensorielle. Ainsi, I'incongruence temporelle entre les stimuli provenant du corps
et ceux provenant de I'objet extérieur n’entrainerait finalement qu’une diminution des poids
alloués a ces derniers, avec pour conséquence une diminution de lintensité de l'illusion
d’incarnation envers |'objet. Il semblerait également que si d’autres indices (e.g., congruence
spatiale et sémantique) indiguent que cet objet fait tout de méme partie du corps, son poids

dans le percept final sera moins impacté par I'incongruence temporelle.

ii. L'incongruence spatiale
De nombreuses études se sont intéressées a l'impact de l'incongruence spatiale dans la
perception du corps. Tout d’abord, I'exemple de l'illusion de la main en caoutchouc en elle-
méme témoigne d’une intégration multisensorielle dans une situation d’incongruence spatiale.
En effet, la stimulation tactile appliquée a la main réelle est intégrée avec la stimulation visuelle
provenant de la main factice, placée a coté ou au-dessus. Les deux types de stimuli ne
proviennent donc pas du méme endroit. De nombreuses études se sont penchées sur I'impact
de la distance, qu’elle soit sur le plan vertical ou horizontal, entre la main factice et la main
réelle (Ehrsson et al., 2004; Haans et al., 2008; lIsselsteijn et al., 2006; Kalckert & Ehrsson,
2014b; Zopf et al., 2010). Par exemple, Zopf et collaborateurs (2010) ont montré que l'illusion
de la main en caoutchouc pouvait toujours avoir lieu et avec la méme intensité, que la main
factice soit placée a 15 ou a 45 cm de la main réelle, sur le plan horizontal. Sur le plan vertical,
Kalckert et Ehrsson (2014b) ont montré qu’une distance de 12 ou 27,5 cm n’entrainait pas non
plus de différence au niveau de l'illusion. De méme, une légere rotation de la main réelle par
rapport a la main factice (10°) n’'impacte pas non plus l'illusion, telle que mesurée par une
dérive proprioceptive (Costantini & Haggard, 2007). Si I'on s’intéresse a des illusions
d’incarnation du corps entier, un certain décalage spatial entre le corps factice et le corps réel
est également toléré (Debarba et al., 2015; Gorisse et al., 2017; Maselli & Slater, 2014; Yuan &
Steed, 2010). Par exemple, l'illusion d’incarnation d’un corps virtuel, induite par stimulation
visuo-tactile, n’est pas impactée si ce dernier est vu a partir d'une perspective visuelle décalée
latéralement d’environ 25 cm, chevauchant ainsi uniquement partiellement le corps réel
(Maselli & Slater, 2014). La encore, ces différents résultats témoignent bien du fait qu’'une
certaine incongruence spatiale n’a pas forcément d’impact sur I'intégration multisensorielle et

donc sur l'illusion d’incarnation. Néanmoins, comme dans le cas de I'incongruence temporelle,
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dépassé un certain degré d’incongruence spatiale entre les différents stimuli, le poids des
stimuli provenant de 'objet extérieur dans le percept final sera moins important, conduisant a
des illusions d’incarnation moins intenses. C'est notamment ce qui est observé lorsque la
distance verticale entre la main factice et la main réelle dépasse 43 cm (Kalckert & Ehrsson,
2014b). De méme, s’il est possible d’éprouver une sensation d’incarnation envers un avatar vu
a la 38 personne (a I'aide de stimulations visuomotrices), et donc ne coincidant pas du tout
avec le corps réel, cette illusion en est grandement réduite par rapport aux illusions observées
avec des avatars a la premiere personne (Debarba et al.,, 2015; Gorisse et al., 2017). Une
certaine incongruence spatiale semble donc étre tolérée et ne pas empécher l'intégration
multisensorielle. Cependant, comme pour la congruence temporelle, au-dela d’une certaine
limite, I'incongruence spatiale impacte I'intégration, de facon progressive, probablement par

un mécanisme de repondération sensorielle.

iii. L'incongruence sémantique
Nous avons vu précédemment I'importance de nos connaissances sur notre propre corps et
I"environnement qui I'entoure dans l'intégration multisensorielle. Pourtant, de nombreuses
études ont montré qu’il était possible de ressentir des illusions d’incarnation pour des parties
de corps différant drastiquement en termes de taille, forme ou méme nombre, des parties
réelles d’un corps humain (Ehrsson, 2009; Guterstam et al., 2011, 2013, 2020; Kilteni,
Normand, et al., 2012; Ma & Hommel, 2015b, 2015a; Schwind et al., 2018). Par exemple, il est
possible d’incarner un bras jusqu’a trois fois plus long qu’un bras normal (Kilteni, Normand, et
al., 2012). Dans cette étude, les participants étaient placés en réalité virtuelle, dans laquelle ils
pouvaient voir deux bras virtuels, a la premiere personne. Le bras virtuel droit pouvait étre de
taille normale, deux fois, trois fois ou quatre fois plus long qu’un bras normal. Les mouvements
des participants étaient reproduits fidélement par les bras virtuels, permettant une congruence
visuomotrice et des stimuli tactiles congruents étaient également présentés. Les participants
pouvaient alors incarner le bras virtuel, gu’il soit de taille normale ou jusqu’a trois fois plus long.
Toutefois, 'illusion diminuait avec I'augmentation de la taille du bras (Kilteni, Normand, et al.,
2012). Dans cet exemple, une différence importante entre la taille du bras virtuel et |a taille
connue de son bras (ainsi que la taille possible d’un bras humain) n’empéchait pas I'apparition

de l'illusion, les stimulations visuomotrices et tactiles étant interprétées comme provenant du
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corps réel malgré cette incongruence sémantique. De nombreux exemples de ce type peuvent
étre rapportés, concernant le nombre ou 'apparence de parties du corps factice. Il est par
exemple possible d’éprouver une sensation d’incarnation envers deux mains factices de méme
latéralité. Pour cela Ehrsson (2009) a utilisé un paradigme similaire a celui de l'illusion de la
main en caoutchouc, a la différence prés que deux mains en caoutchouc étaient utilisées,
placées 'une a c6té de l'autre, au-dessus de I'endroit ou était dissimulée la main réelle du
participant. A la suite de stimulations visuo-tactiles synchrones, les deux mains factices étaient
alors incarnées, le participant ayant alors I'impression d’avoir deux mains droites. Ce
phénomene a également été observé pour l'incarnation simultanée de deux corps entiers
d’avatar (Guterstam et al., 2020). Il est méme possible d’incarner des objets ne ressemblant
pas du tout a une partie du corps humain. En effet, une fois l'illusion de la main en caoutchouc
induite, remplacer la vision de cette derniére par la vue d’un objet non-corporel comme une
boite en carton, n"'empéche pas forcément l'illusion de perdurer (Hohwy & Paton, 2010). Plus
intéressant encore, lorsque les mouvements de la main du participant contrélent directement
les mouvements d’un ballon présenté en trois dimensions ou méme d’un simple carré en deux
dimensions, une sensation d’incarnation envers cet objet peut avoir lieu (Ma & Hommel,
2015b, 2015a). Il en va de méme lorsqu’on s’intéresse au corps entier. Comme évoqué plus tot
(page 61), des sensations d’incarnation envers des corps d’apparence tres différente de celle
de son propre corps peuvent avoir lieu, que ces différences concernent la taille, I'age, la
corpulence ou encore la couleur de peau (Banakou et al., 2013; Normand et al., 2011; Peck et
al., 2013). Il est également possible de se sentir incarné dans un corps « invisible », c’est-a-dire
un volume d’espace vide (Guterstam et al., 2015) ou méme dans un corps possédant des parties
de corps supplémentaires non-humaines comme une queue, si tant est qu’elle puisse étre
contrdlée par les mouvements du participant (Steptoe et al., 2013). Ainsi, des différences
drastiques entre ce que I'on connait de notre corps et des corps humains en général et les
objets extérieurs, n"'empéchent pas forcément l'incarnation de ces derniers. Les informations
multisensorielles et motrices provenant du corps et de I'objet en question pouvant tout de
méme étre intégrées. Néanmoins, ces illusions d’incarnation peuvent s’avérer moins intenses
que celles obtenues avec des parties de corps ou corps entier factices plus ressemblants au
corps humain (Ehrsson, 2009; Kilteni, Normand, et al., 2012), cette différence n’étant pas

observée par tous les auteurs (Ma & Hommel, 2015a; Peck et al., 2013). De plus, il n’est possible
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de « dépasser » l'incongruence sémantique que dans certaines conditions. Comme nous
I’avons vu dans la partie précédente, I'incongruence sémantique peut totalement empécher
I'intégration multisensorielle et I'incarnation de la partie du corps factice. La différence
observée entre les études mettant en avant la nécessité d’une ressemblance anatomo-
mimétique pour lincarnation et celles indiquant gu’une telle ressemblance n’est pas
nécessaire, proviendrait des mécanismes sous-tendant l'incarnation. En effet, les études
témoignant de I'importance cruciale de la congruence sémantique utilisaient principalement
des stimulations visuo-tactiles pour induire la sensation d’incarnation (e.g., Hohwy & Paton,
2010; Tsakiris, 2010). A linverse, dans la majorité des exemples présentés a l'instant,
I'incarnation d’un objet différant d’une facon ou d’une autre d’un corps (ou d’une partie du
corps) humain réaliste était possible grace a des stimulations sensorimotrices synchrones ( e.g.,
Ma & Hommel, 2015a et b). Il semblerait donc que I'importance de la congruence sémantique
dépende du type de stimulation utilisé. Au vu de ces différents résultats il serait raisonnable de
penser que lorsqu’un objet n’a a priori aucune chance de faire partie du corps (e.g., ballon) il y
aurait besoin d’un plus grand faisceau de preuves le liant aux informations sensorielles
provenant du corps pour qu’il puisse étre incarné. Des stimulations visuo-tactiles synchrones
ne suffiraient donc pas. Un couplage visuomoteur quant a lui fait intervenir non seulement la
commande motrice mais également des informations proprioceptives et tactiles congruentes
temporellement et spatialement avec la stimulation visuelle provenant de I'objet. Comme nous
I"avons vu plus tot, I'impact d’un type de congruence pourrait varier selon les autres types de
congruence. Toutes ces informations indiqueraient une cause commune aux informations
visuelles et sensorimotrices, rendant plus probable l'incarnation de I'objet que lors de
stimulations visuo-tactiles seules. De plus, le couplage visuomoteur permettrait la génération
d’une sensation d’agentivité (Ma & Hommel, 2015b, 2015a; Peck et al., 2013; Steptoe et al,,
2013), c’est-a-dire la sensation d’avoir un contréle sur I'objet, ce que ne permettrait pas les

stimulations visuo-tactiles (Kalckert & Ehrsson, 2014b).

En résumé

Les congruences temporelles, spatiales et sémantiques semblent donc étre des indices
importants permettant de déterminer si les différents signaux sensoriels (et moteur) doivent

étre intégrés ou ségrégués lors de la perception de son propre corps. Néanmoins, elles ne
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constituent pas des regles strictes puisqu’une incongruence n’impacte pas forcément
I'intégration multisensorielle. De plus, elles semblent agir de facon continue, plus le degré
d’incongruence augmente et plus 'intensité des illusions d’incarnation diminue. Dans le cadre
des modeles bayésiens, il semblerait que I'incongruence, qu’elle soit temporelle, spatiale ou
sémantique, entraine une repondération des différentes stimulations sensorielles, attribuant
moins de poids a celles indiquant une incarnation du corps (ou de la partie du corps) factice.
L'impact d’'un type de congruence sur lintégration multisensorielle semble également
dépendre des autres congruences. En effet, si les autres indices convergent vers une
intégration multisensorielle, I'indice incongruent ne 'empéchera pas d’avoir lieu, ne conduira
donc pas a une ségrégation et aura un impact moindre sur la pondération. De plus, plus la
quantité d’informations sensorielles congruentes indiquant l'incarnation de l'objet est
importante (e.g., couplage visuomoteur), moins I'impact d’un type d’incongruence semble

important.

iv. Congruences spatiale et sémantique dans la kinesthésie
Ce gue nous avons vu jusqu’a présent concernant les impacts des différents types de
congruences sur l'intégration multisensorielle s’intéressait principalement a la perception du
corps et plus précisément a la sensation d’incarnation. Peu d’études a notre connaissance se
sont intéressées aux limites de l'intégration multisensorielle dans la kinesthésie. Quelques
études nous apportent néanmoins des indices a ce sujet. Dans une étude précédemment citée
(page 58), une main en caoutchouc était incarnée a |'aide de stimulations visuo-tactiles avant
d’étre déplacée. Le déplacement de cette main factice générait une illusion de mouvement
dans la main réelle du participant (Metral & Guerraz, 2019). Comme nous |'avons évoqué plus
tot, la main en caoutchouc est, par définition, placée a un endroit différent de celui de la main
réelle. Le fait que des illusions kinesthésiques puissent étre induites a I'aide d’une main factice
ainsi incarnée démontre gu’il est possible que les informations visuelles de mouvement
provenant d’une localisation différente de celle de la partie du corps réelle participent au
percept kinesthésique. Une autre étude s’est intéressée directement a |'effet de la congruence
spatiale dans la kinesthésie en utilisant le paradigme miroir (décrit page 30). Dans ce dernier,
la vision du reflet de son bras en mouvement dans un miroir positionné le long de I'axe médian

(séparant les cotés gauche et droit du corps) donne I'apparence d’un mouvement bimanuel
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symeétrique, ce qui induit une illusion de mouvement dans l'autre bras, statique et caché de
I'autre co6té du miroir. Comme nous I'avons vu plus tét, cette illusion miroir découle de
I'intégration d’informations visuelles provenant du miroir et d’'informations proprioceptives
(voir page 64). Les informations visuelles provenant du miroir indiquent un mouvement
symétrique bilatéral, corroboré par les informations proprioceptives provenant du bras
controlatéral (en mouvement) mais pas par les informations proprioceptives provenant du bras
sujet a l'illusion (qui reste statique). Néanmoins, dans la position de départ, les informations
proprioceptives de position du bras sujet a lillusion et les informations visuelles provenant du
miroir sont congruentes. En effet, le reflet du bras controlatéral apparait comme étant placé
au méme endroit que le bras ipsilatéral, dans une superposition spatiale parfaite. L'étude de
Metral et collaborateurs (2015) s’est intéressée au role de cette congruence spatiale entre le
reflet et le bras sujet a l'illusion. Pour cela, la position de départ du bras controlatéral était
toujours fléchie tandis que celle du bras ipsilatéral, caché derriére le miroir, était plus au moins
étendue, allant d’une position de flexion similaire a celle du bras controlatéral (0°) jusqu’a une
position d’extension totale (90°). L'incongruence spatiale entre les informations visuelles et
proprioceptives allaient donc de 0° a 90°. L'illusion miroir était ensuite induite de la méme fagon
que dans le paradigme miroir traditionnel, le bras controlatéral étant déplacé passivement
tandis que le participant regardait son reflet dans le miroir. Les résultats ont montré que la
fréquence de lillusion ne diminuait que légerement lorsque l'incongruence spatiale
augmentait. De plus, elle restait relativement élevée méme dans la condition d’incongruence
la plus importante (i.e., illusions présentes dans 64% des essais avec une incongruence de 90°
pour 96% en absence d’incongruence). Néanmoins, plus l'incongruence spatiale était
importante plus I'apparition de I'illusion avait lieu tard et plus sa vitesse était faible (Metral et
al., 2015). Pris dans leur ensemble, ces résultats indiquent qu’une position similaire n’est pas
forcément nécessaire pour induire des illusions miroir, I'incongruence spatiale n"empéchant
pas l'intégration des différentes informations sensorielles. Cependant, tout comme nous
I’avons vu pour les illusions d’incarnation, plus I'incongruence augmente, moins l'illusion est
intense. Le poids attribué aux informations visuelles provenant du miroir (et indiquant un
mouvement) diminuerait avec l'augmentation de [|'incongruence. De cette facon, les
informations proprioceptives ipsilatérales, indiquant I'immobilité du bras, auraient une plus

grande part dans le percept final, expliquant la moindre fréquence et intensité de l'illusion de
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mouvement. Cette repondération se ferait ainsi en faveur des stimuli proprioceptifs
ipsilatéraux. On peut supposer que lorsqu’il est question de la perception de ses propres
mouvements, les stimuli visuels de mouvement doivent étre interprétés comme provenant du
corps propre pour pouvoir contribuer au percept final. Une telle condition ne serait pas requise
concernant les stimuli proprioceptifs puisqu’ils proviennent nécessairement du corps. En cas
d’incongruence, il semble alors logique que les stimuli proprioceptifs, provenant du corps par
définition, soient favorisés par rapport aux stimuli visuels (voir Discussion page 238).

Un article de Guerraz et collaborateurs (2018) apporte quant a lui quelques éclaircissements
concernant la congruence sémantique. En effet, les études présentées dans cet article
utilisaient également le paradigme miroir et s’intéressaient a la contribution d’outils au percept
kinesthésique. Dans ces études, les participants tenaient des outils dans leurs mains et le miroir
reflétait soit I'outil, soit le bras du participant, soit les deux. Les résultats obtenus ont montré
que des illusions de mouvement avaient lieu lorsque seul I'outil était visible dans le miroir, bien
gu’avec une fréquence et une intensité moins importante que lors de la vision du bras ou du
bras et de I'outil en méme temps. Les informations visuelles de mouvement provenant d’un
outil étaient ainsi intégrées avec les informations proprioceptives bien que I'outil ne ressemble
pas a une partie du corps humain et n’en est de plus, qu’une extension. En outre, les auteurs
ont également montré que si le participant tient un outil différent dans chacune de ses mains,
les illusions diminuent et méme disparaissent lorsque seul I'outil est visible dans le miroir. On
retrouve la aussi des résultats cohérents avec ceux observés pour les illusions d’incarnation,
I'incongruence sémantique n’induisant pas forcément une ségrégation sensorielle. De plus, on
retrouve aussi I'impact de I'incongruence sur I'intensité de l'illusion, les illusions étant moins

intenses en situation incongruente qu’en situation congruente.

Il semblerait donc que I'intégration multisensorielle pour la kinesthésie suive les mémes regles
que pour la perception du corps, ces regles n’étant pas strictes et, au contraire, tolérant un
certain degré d’incongruence. Néanmoins, les études sur le sujet sont trés peu nombreuses et
ne permettent pas d’avoir une connaissance étendue de I'impact de ces contraintes dans la
kinesthésie. Dans ce travail de thése nous nous sommes donc interrogés sur les limites de
I'intégration multisensorielle dans la kinesthésie. Jusqu’ou est-il possible de les repousser ?

C'est-a-dire quels types de signaux peuvent étre intégrés pour former un percept
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kinesthésique ? Nous avons vu que des signaux sensoriels artificiels provenant d’objets
extérieurs (e.g., vibrations, mains en caoutchouc, mains virtuelles, retour audio modifiés...)
peuvent étre intégrés comme s’ils étaient naturels, participant a la perception du corps propre
ainsi que des mouvements. Cependant, des signaux artificiels différant des signaux naturels
(sémantiqguement ou spatialement) peuvent-ils participer a la perception kinesthésique et
jusqu’a quel point peuvent-ils différer de ces derniers ?

Pour répondre a ces questions nous avons présenté des signaux sensoriels artificiels de
mouvements des bras ; des signaux visuels étaient produits par réalité virtuelle et des signaux
auditifs par sonification. Ces techniques nous ont ainsi permis d’étudier les limites de
I'intégration multisensorielle de signaux artificiels lorsqu’il est question de la perception de ses

propres mouvements.
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Partie Expérimentale

|- Introduction

Les études réalisées dans cette thése s’intéressent a I'intégration de signaux visuels et auditifs
artificiels dans la formation de percept de mouvement du bras en 'labsence d’acces a leur
homologue naturel. En outre, la similarité entre ces signaux artificiels et les signaux naturels
était modulée pour en étudier I'importance et l'effet sur leur intégration a des fins
kinesthésiques. Au vu de la littérature présentée ci-dessus, nous faisions I"hypothése que la
disparité entre signaux naturels et artificiels n"empécherait pas I'intégration de ces derniers au
percept kinesthésique mais que leur contribution au percept final serait inversement
proportionnelle a I'importance de cette disparité. Dans le Chapitre 1, les études s’intéressaient
a la contribution des signaux visuels artificiels provenant d’un avatar vu a la premiéere personne
en réalité virtuelle ainsi qu’a l'impact du réalisme morphologique de I'avatar sur cette
contribution. Elles s’intéressaient donc a I'impact de la congruence sémantique (dans le sens
d’une association préalable) entre les signaux artificiels (visuels) et les signaux naturels
(proprioceptifs). Dans le Chapitre 2, les études réalisées s’intéressaient a lI'impact de la
perspective visuelle de "avatar sur la contribution des informations provenant de cet avatar
dans la kinesthésie. Elles se focalisaient donc sur la congruence spatiale. Dans le Chapitre 3,
nous présentons une étude qui s’intéressait au lien entre sensation d’incarnation de I'avatar en
réalité virtuelle et utilisation des informations visuelles de mouvement provenant de ce dernier
dans la kinesthésie. Nous supposions que lorsque I'incarnation était limitée voir empéchée par
I"absence de couplage visuomoteur préalable entre mouvements des bras du participant et
mouvements des bras de |'avatar, la participation des informations visuelles provenant de
I"avatar au percept kinesthésique serait grandement réduite. Enfin, dans le Chapitre 4, I'étude
réalisée questionnait la contribution de signaux auditifs issus de la sonification des
mouvements dans la kinesthésie. Ces signaux auditifs étaient totalement artificiels puisqu’ils
ne correspondaient a aucun signal naturel. Nous supposions cependant qu’ils pourraient étre
intégrés dans la formation du percept kinesthésique bien gu’avec une contribution moins

flagrante que les informations visuelles artificielles étudiées dans les études précédentes.
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II- Dispositifs Expérimentaux et Procédures

a. Etudes en réalité virtuelle
i Participants
Les participants recrutés dans nos études en réalité virtuelle étaient exclusivement des femmes
et toutes étaient étudiantes en licence de psychologie de I'Université Savoie Mont Blanc. Nous
avons choisi de n"utiliser qu’un seul avatar avec tous les participants pour éviter de rajouter du
bruit dans nos résultats. Pour cela, nous avons opté pour l'utilisation d’'un avatar de genre
féminin (voir L'avatar page 84) et donc choisi de ne recruter que des participantes. En effet,
nous ne voulions pas que |'utilisation d’un avatar d’un genre différent de celui du participant
puisse affecter I'incarnation de I'avatar, créant potentiellement des différences entre hommes
et femmes uniquement dues au genre de l'avatar. Ce choix méthodologique et ses
conséquences seront abordés dans la discussion générale de cette these (voir page 238). Les
participantes avaient toutes une vision normale ou corrigée et ne présentaient pas de troubles
sensoriels ou moteurs des membres supérieurs. La moyenne d’age de nos participantes sur
I'ensemble des études était de 20,08 ans (Ecart-type (ET) = 4,06) et leur index de latéralité
mesuré par le questionnaire de latéralité d’Edimbourg était de 74,46 (ET = 39,96). Un
qguestionnaire en ligne nous a permis d’observer que la population étudiée n’était pas
constituée de gros joueurs de jeux vidéo, presque un quart d’entre eux déclarant ne jamais
jouer. Pour ce qui est de la réalité virtuelle, un peu plus de la moitié des répondants au
questionnaire avaient déja eu une expérience en réalité virtuelle mais il s'agissait
principalement d’une expérience ponctuelle, trés peu d’entre eux jouaient régulierement a des

jeux vidéo en réalité virtuelle, voir encadré n°5, page 83 pour plus de détails.
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Rapport aux jeux vidéo, a la réalité virtuelle et aux avatars dans la population étudiée

Nous avons proposé un questionnaire en ligne a un échantillon de la population étudiée dans nos études en
réalité virtuelle, c’est-a-dire les étudiants de licence de psychologie de 1'Université Savoie Mont Blanc de
Chambéry. Cent-dix-neufréponses completes, dont 95 provenant de femmes, ont été recueillies afin de mieux
cerner et caractériser les rapports aux jeux vidéo, a la réalité virtuelle et aux avatars de cette population. Parmi
ces 119 répondants, 23% déclaraient ne jamais jouer aux jeux vidéo. Pour les autres, le temps médian passé
a jouer dans la semaine précédant la réponse au questionnaire était de 5 h (IQR = 9) et de 20 h (IQR = 40)
lors du mois précédent. Les avatars les plus utilisés dans les jeux vidéo auxquels jouaient les répondants
étaient humanoides et ils étaient un peu plus souvent vus a la troisieme personne qu’a la premiére personne.
Pour ce qui est de la réalité virtuelle, un peu plus de la moitié des répondants avaient déja eu une expérience
en réalité virtuelle mais il s’agissait principalement d'une expérience ponctuelle (86%), tres peu d’entre eux
(N =9) jouaient régulierement a des jeux vidéo en réalité virtuelle. Méme pour ces derniers, ils avaient tres
peu joué au cours de I'année écoulée (temps médian de 10 h, intervalle inter-quartile = 16,5). Pour cette petite
proportion d’utilisateurs de la réalité virtuelle, les avatars utilisés étaient principalement humanoides et vus
a la premiere personne. Des résultats plus détaillés, présentant notamment les différences entre les hommes

et les femmes, ainsi que le questionnaire lui-méme sont présentés en Annexe III, page 299.

ii. Matériel
Le méme matériel a été utilisé dans toutes les études réalisées en réalité virtuelle présentées
dans ce document, ces dernieres se distinguant presque exclusivement par les stimulations

visuelles présentées dans I'environnement virtuel.

1. Le matériel de réalité virtuelle
Les participantes étaient immergées dans un environnement virtuel a I'aide d’un casque de
réalité virtuel (Oculus Rift ou Occulus Quest 2 ; Oculus VR, Irvine, CA, US). Ce dernier était
équipé d’un systéme de localisation en temps réel des mouvements de la téte permettant a
I"utilisateur d’explorer naturellement I'environnement virtuel en tournant la téte. Un casque
audio 3D supra-auriculaire était également intégré dans le casque de réalité virtuelle,
permettant la diffusion d’un bruit blanc durant nos différentes études pour masquer le bruit
du moteur du manipulandum (voir le paragraphe suivant : Les manipulanda, page 86). Les
scénarii de réalité virtuelle utilisés ont été développés avec le logiciel Unity (Unity Technologies
SF, US). lls étaient couplés a un systeme de capture du mouvement électromagnétique
(Liberty™, Polhemus, Colchester, VT, US) fonctionnant a une fréquence d’échantillonnage de
240 Hz. Les deux capteurs de mouvement utilisés étaient fixés sur des protege-poignets limitant
de possibles mouvements de poignet des participantes. L'ordinateur hébergeant ces dispositifs

étaient équipé d’une carte graphique MSI Geforce GTX 980 Gaming 46 ainsi que d’un
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processeur Intel core i7 — 4790K. L'environnement virtuel était similaire dans les études
présentées ci-apres, les quelques variations, décrites dans les résumés des études, pouvaient
concerner 'apparence de I'avatar, I'éclairage de la piece virtuelle, la perspective dans laquelle
I'avatar était vu par la participante et la présence ou non d’un miroir faisant face a la
participante. L'environnement virtuel se présentait alors sous la forme d'une piéce
rectangulaire, au sol et au mur en damier. Un avatar était assis a une table placée au centre de

cette piece et faisant face a une horloge. Selon la phase de 'expérience (voir Procédure, page

87), des manipulanda étaient représentés ou non sur cette table (voir Figure 10).

Figure 10. Vue externe de I'environnement virtuel

2. L'avatar

'avatar utilisé avait été créé sur le logiciel libre MakeHuman (MakeHuman Team, 2017). Il
s’agissait d’un personnage féminin, jeune et relativement réaliste (Figure 12, A). On peut
caractériser 'avatar utilisé par rapport a ses degrés de fidélité comportementale et visuelle. La
fidélité comportementale correspond aux propriétés dynamiques de |'avatar, c’est-a-dire aux
animations corporelles et aux expressions de son visage (Gorisse, 2019). Dans nos études, un
systeme de capture du mouvement permettait de coupler les mouvements des avant-bras (et
de la téte) de la participante a ceux de l'avatar, ce qui permet un haut niveau de fidélité
comportementale. Cependant, notre avatar n’était articulé qu’au niveau des coudes et de la
téte, tout autre mouvement de la participante n’étant pas retranscrit dans la réalité virtuelle.
"avatar utilisé présentait donc un degré important de fidélité comportementale pour certains
mouvements uniquement, l'avatar ne pouvant pas exécuter d’autres mouvements ou
expressions faciales.

La fidélité visuelle quant a elle peut étre divisée en trois parametres différents :
I"anthropomorphisme, le réalisme et la véracité (Garau, 2003; Gorisse, 2019; Mansour et al.,

2006). Le degré d’anthropomorphisme de |'avatar correspond a sa ressemblance avec un
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humanoide, c’est-a-dire qu’il possede deux bras, deux jambes, une téte et qu’il est bipéde.
Notre avatar étant de forme humaine, son degré d’anthropomorphisme était maximal. Le
degré de réalisme correspond a son photoréalisme, c’est-a-dire a quel point il pourrait étre
confondu avec une photo. L'avatar utilisé dans nos études était relativement réaliste mais ne
pouvait en aucun cas étre confondu avec la photo d’une personne réelle, il était donc loin d’un
degré maximal de réalisme sans pour autant étre stylisé. Enfin, le degré de véracité correspond
a la ressemblance de I'avatar avec l'utilisateur. Etant donné que notre avatar n’était pas
individualisé, il présentait un tres faible degré de véracité bien que du méme genre que les
participantes, voir Figure 11 pour une représentation des différents parametres de la fidélité
visuelle ainsi que I'estimation du degré d’anthropomorphisme, de réalisme et de véracité de

notre avatar.

Non-humanoide Humanoide

Anthropomorphisme

Réalisme

Véracité

Figure 11. Les différents parametres de fidélité visuelle : I'anthropomorphisme, le réalisme et la
véracité. La croix rouge représente la position estimée de I'avatar utilisé dans nos études pour chacun
de ces paramétres.

'avatar utilisé avait donc un degré relativement élevé de fidélité comportementale mais
uniguement pour certains mouvements, il était parfaitement anthropomorphique,
relativement réaliste et peu ressemblant aux participantes. Dans les études réalisées, cet avatar
pouvait étre vu dans une perspective a la premiére personne (Article 1, 2 et 4), via un miroir ou

a la troisieme personne (Article 3). Ses avant-bras pouvaient étre représentés de fagon réaliste
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(Figure 12, A) ou uniquement par trois spheres rouges (Figure 11, B, Article 2). L'avatar était
entierement représenté dans I’environnement virtuel mais, étant toujours vu assis a une table,

les participantes ne pouvaient voir que le haut de son corps.

Figure 12. Avatars utilisés dans les études présentées dans cette these, avec les avant-bras réalistes ou
des avant-bras représentés par trois spheres rouges.

3. Les manipulanda
Les participantes étaient installées a une table, les coudes posés sur celle-ci (phase
d’incarnation, page 87) ou les avant-bras placés sur des manipulanda alignés avec leurs épaules
(phase expérimentale d’induction de [lillusion kinesthésique, page 88). Ces derniers
consistaient en un bras de bois sur lequel étaient fixés un support pour le coude ainsi qu’une
poignée (voir Figure 13). Le manipulandum de droite était fixe, maintenant le bras des
participantes a 30° par rapport a I'horizontale, tandis qu’'un moteur a courant continu
permettait de déplacer le manipulandum gauche en flexion (de 15° a 45°) ou en extension (de

45° 3 15°) a une vitesse de 3.8°/s pendant 8 secondes, soit 30°.
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Manipulandum

Capteurs
de mouvements

Figure 13. Représentation de l'installation expérimentale avec le manipulandum fixe a droite, le
manipulandum motorisé a gauche, les capteurs de mouvements, le casque de réalité virtuelle ainsi que
la vue de la participante dans I'environnement virtuel.

iii. Procédure
Toutes les études en réalité virtuelle présentées dans ce document commencaient
systématiquement par une phase d’incarnation de I'avatar suivie d’une phase d’induction de
Iillusion kinesthésique (essais expérimentaux), puis ces deux phases alternaient. La structure
de I'expérience, pouvant bien entendu varier selon le nombre et le type de conditions
expérimentales, était sensiblement similaire d’'une étude a 'autre. En effet, des sessions dans
lesquelles un méme avatar était utilisé regroupaient plusieurs blocs d’essais expérimentaux .
Un bloc correspondait a une phase expérimentale d’induction de l'illusion kinesthésique (voir
Figure 15 pour un exemple de structure expérimentale). L'ordre des sessions et des blocs a
I'intérieur des sessions était soit contrebalancé lorsque cela était possible, soit présenté de

maniére aléatoire aux participantes.

1. Phase d’incarnation de I'avatar
Au cours de cette phase, il était demandé aux participantes de bouger les bras en flexion et en
extension, de facon libre pendant une durée imposée pouvant aller de 30 secondes a 1 minute.
Pendant cette phase, les mouvements des bras des participantes étaient associés aux

mouvements des bras de 'avatar permettant un couplage visuomoteur entre les stimuli visuels
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provenant de 'avatar et les stimuli moteurs provenant du corps des participantes. Une phase
d’incarnation d’une minute était réalisée au début de chaque session et était suivie (a partir de
I’Article 2) d’'un questionnaire d’incarnation (voir Questionnaire d’incarnation, page 91). Des
phases d’incarnation plus courtes (30 secondes) étaient réalisées entre les blocs de la méme
session, voir Figure 15. L'utilisation d’un tel couplage visuomoteur devait permettre une
incarnation rapide de l'avatar (e.g., 10-30 s: Kalckert & Ehrsson, 2012), notre phase
d’incarnation d’une minute étant ainsi largement suffisante. De plus, le couplage visuomoteur
est considéré comme un moyen autant voire méme plus efficace que des stimulations visuo-
tactiles pour générer une illusion d’incarnation (Kokkinara & Slater, 2014). Il permet
notamment la génération d’une sensation d’agentivité (Ma & Hommel, 2015b, 2015a; Peck et
al., 2013; Steptoe et al.,, 2013), c’est-a-dire la sensation d’avoir un contréle sur I'avatar, ce que

ne permettent pas forcément les stimulations visuo-tactiles (Kalckert & Ehrsson, 2014b).

2. Phase expérimentale d’induction de l'illusion kinesthésique
Cette phase se présentait sous la forme de blocs consistant en une succession de flexions et
d’extensions (réelles et/ou virtuelles), chague mouvement de flexion ou d’extension formant
un essai expérimental. Tous les blocs incluaient le méme nombre de flexions et d’extensions.
Chaque bloc était réalisé dans une modalité de stimulation : a) bimodale : le bras gauche réel
de la participante était déplacé et les deux bras de I'avatar reproduisaient le méme mouvement
(Figure 14, A et C); b) visuelle : les deux bras de I'avatar étaient déplacés en I'absence de
mouvement réel du bras de la participante (Figure 14, A et C) ou ; c) proprioceptive : le bras
gauche réel de la participante était déplacé tandis que les bras de I'avatar étaient dissimulés
dans des boites virtuelles (Figure 14, B et D) . La condition bimodale permettait une réplication,
en réalité virtuelle, du paradigme miroir classique. En effet, comme nous I'avons vu dans la
partie théorique de ce document, l'illusion kinesthésique induite dans le paradigme miroir
résulte de I'intégration des informations visuelles et des informations proprioceptives (voir
page 64). De ce fait, en combinant mouvement réel passif du bras gauche et mouvement visuel
bilatéral, la condition bimodale reproduit la stimulation visuo-proprioceptive ayant lieu dans le
paradigme miroir. L'utilisation d’une condition unimodale visuelle et d'une condition
unimodale proprioceptive permettait alors d’observer les contributions respectives de ces deux

modalités dans la survenue de l'illusion kinesthésique ce qui était notamment 'objet de I’Article
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1 (Etude Princeps Avatar). De plus, la comparaison entre la condition bimodale et la condition
proprioceptive permettait de déterminer la contribution de I'information visuelle au percept
kinesthésique et donc son intégration avec les informations proprioceptives controlatérales. En
effet, si les illusions étaient plus fréquentes ou plus intenses dans la condition bimodale que
dans la condition proprioceptive, cela voulait dire que I'information visuelle avait joué un role

dans ces illusions.

Figure 14. Exemple tiré de I'Article 1. Les images du dessus montrent la vue des participantes a la
premiére personne lorsque les bras étaient visibles (conditions visuelle et bimodale : A) ou masqués
(condition proprioceptive : B). Les images du dessous représentent une vue de I'environnement virtuel
dans lequel est situé I'avatar, lorsque les bras étaient visibles (C) ou masqués (D).

Les participantes avaient pour consignes de ne pas résister aux mouvements passifs imposés
par le manipulandum et de préter attention a ce qu’elles ressentaient dans leur bras droit tout
en regardant les bras de I'avatar. Apres chaque essai expérimental, elles devaient estimer
différents parametres de la sensation de mouvement qu’elles avaient (ou non) ressentie dans
leur bras droit. Des essais contrbles — dans lesquels les bras de I'avatar étaient dissimulés dans
des boites virtuelles et durant lesquels aucun mouvement réel n’avait lieu— étaient ajoutés
pseudo-aléatoirement (un en position initiale d’extension et un autre en position initiale de
flexion) dans chaque bloc dans la deuxiéme étude de I'Article 3 (Etude Perspective 3°™€
Personne, page 133), voir Figure 15. Il s’agissait donc d’essais « leurres » ou « sham » en anglais.
Ces essais permettaient de déterminer si des illusions kinesthésiques pouvaient avoir lieu en
I'absence de stimulations indiquant un mouvement. Il est tout a fait concevable d’observer de
telles illusions, qui pourraient sembler aberrantes de prime abord. En effet, la présence de

tellesillusions pourrait refléter des « sensations spontanées » ayant lieu en raison de 'attention
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portée sur le bras cible (R. Beaudoin & Michael, 2014; Michael et al., 2015) ou un biais
provenant de la demande expérimentale. Ce dernier point est notamment abordé dans la
discussion générale de cette these (page 242). Ces essais controles permettaient donc d’avoir
une idée d’une « ligne de base », c’est-a-dire des illusions observées ne dépendant pas des

stimulations manipulées dans les essais expérimentaux.
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Figure 15. Exemple de structure expérimentale avec deux sessions, trois blocs par session (i.e., trois
modalités différentes) et six essais expérimentaux (F pour les flexion et E pour les extensions) plus deux
essais contrdles (C) par bloc. Une phase d’incarnation de 60 secondes suivie d’'un questionnaire
d’incarnation (Ql) avait lieu au début de chaque session tandis qu’une phase d’incarnation plus courte
de 30 secondes avait lieu entre les deux blocs de chaque session. Les participantes devaient estimer
différents aspects de la sensation de mouvement ressentie aprés chaque essai. Cet exemple correspond
aux études de I'Article 2 (Etudes Point-Light Display), excepté les essais contrdles qui n’avaient lieu que
dans I’Etude Perspective 3™ Personne et I’ Etude Sonification.
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iv. Mesures de l'illusion kinesthésique
Aprés chaque essai, les participantes devaient estimer différents parametres de la sensation de
mouvement percue dans leur bras droit. Il est important de rappeler ici qu’a I'exclusion de la
phase d’incarnation, ce bras droit était systématiquement statique. Elles devaient en estimer
la vitesse par rapport au mouvement réel et/ou virtuel du bras gauche, sur une échelle allant
de O (aucune sensation de mouvement) a 10 (sensation d’'un mouvement aussi rapide du bras
droit que le mouvement du bras gauche réel et/ou virtuel). Elles devaient également indiquer
si le mouvement ressenti allait dans le méme sens que le mouvement réel et/ou virtuel du bras
gauche ou dans le sens opposé. Les mouvements allant dans le sens opposé étaient alors notés
avec des valeurs négatives de vitesse. Ainsi le score de vitesse pouvait aller de -10 (mouvement
aussi rapide que celui du bras gauche —réel et/ou virtuel- mais dans le sens opposé) a +10
(mouvement aussi rapide que celui du bras gauche —réel et/ou virtuel— et dans le méme sens).
Les participantes devaient ensuite estimer le début et la fin de la sensation de mouvement
ressentie par rapport au début du mouvement réel et/ou virtuel. Chague mouvement durant
8 secondes, les scores de début et de fin de la sensation de mouvement pouvaient aller de O a
8 (e.g., un score de début de 1 et un score de fin de 7 signifiaient que la sensation de
mouvement avait débuté 1 seconde aprés le début du mouvement et s’était terminée 1
seconde avant la fin du mouvement). A partir de ces estimations de début et de fin de l'illusion,
la durée totale de l'illusion était calculée. Apres avoir ainsi évalué la vitesse, le début et la fin

de l'illusion, I'essai suivant était réalisé et ainsi de suite.

V. Questionnaire d’incarnation
A partir de I'Article 2 (Etudes Point-Light Display, page 117), les participantes devaient répondre
a un questionnaire d’incarnation apres chaque premiére phase d’incarnation avec un nouvel
avatar. Ce questionnaire consistait en un certain nombre d’items pertinents (9, 13 ou 15 selon
les études) provenant du questionnaire d’incarnation de Gonzalez-Franco et Peck (2018), voir
Annexe |V, page 308. Ce questionnaire permettait d’évaluer la sensation d’incarnation
éprouvée par la participante envers 'avatar en s’intéressant a différentes facettes de cette
incarnation : a) I'appartenance (items 1 a 5), b) la localisation de soi (items 14 et 15), c)
I’agentivité (items 6 a 9) et d) 'apparence externe (items 17 a 20). Le choix des items dépendait

de leur pertinence par rapport aux différentes conditions expérimentales et des contraintes
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expérimentales (e.g., temps de passation). Chaque item se présentait sous la forme d’une
affirmation (e.g., « C'était comme si les bras virtuels étaient mes bras ») que la participante
devait juger sur une échelle de Likert allant de -3 (Pas du tout d’accord) a +3 (Tout a fait
d’accord) en passant par O (ni d’accord ni en désaccord). Un score pour chaque sous-
composante, de méme qu’un score global d’incarnation étaient calculés sous la forme d’une
moyenne pondérée, selon les recommandations de Gonzalez-Franco & Peck (2018). Ce score
donnait plus de poids a I'appartenance, la localisation de soi et I'agentivité qu’a I'apparence
externe, comme on peut le voir dans la formule suivante présentée a titre d’exemple :

(EQ. 1)

Score d'incarnation = Appartenance + Agentivité + Localisation + Apparence

Avec :

Appartenance = (Ql —Q2- 3+ Qe QS) * 2

3
6+ Q7+ Q8 —Q9
Agentivité = (Q ¢ 2 < < ) * 2
14 — Q15
Localisation = (%) * 2
Q17 + Q18 + Q19 + Q20
Apparence = ( Z )

b. Etude avec sonification des mouvements

i Participants
Les participants recrutés dans notre étude utilisant la sonification étaient étudiants en licence
de psychologie de I'Université Grenoble Alpes. Il y avait 34 femmes et 3 hommes avec une
moyenne d’age + ET de 21,22 ans + 4,9 et un index de latéralité moyen de 74,32 + 40,85 selon
le Questionnaire de Latéralité d’Edimbourg (Oldfield, 1971). Les participants avaient tous une
audition normale et ne présentaient pas de troubles sensoriels ou moteurs des membres
supérieurs. Plus de la moitié (25/37) déclarait pratiquer ou avoir pratiqué une activité musicale,
12 d’entre eux pratiquaient ou avaient pratiqué la danse, 16 un ou plusieurs instruments et 6

le chant. Toutes activités confondues, la médiane du temps passé a pratiquer par semaine était
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de 2 h, et la médiane du nombre d’années de pratique était de 7 ans et demi pour la danse, 4

ans pour les instruments et 3 ans pour le chant.

ii. Matériel
Dans I"étude utilisant la sonification des mouvements (voir Chapitre 4, page 189) les
participants étaient équipés d’un casque audio stéréo supra-auriculaire a réduction de bruit
active permettant de les isoler efficacement des bruits extérieurs (Sony WH-CH700N NFC —
Noise cancelling). lls étaient assis a une table placée dans I'espace couvert par le systeme de
capture du mouvement (Vicon Motion System, Oxford, UK). Ce dernier consistait en sept
caméras infrarouges traquant des marqueurs placés sur chacun des bras des participants et
permettant ainsi de reconstruire leur position et leur mouvement dans un espace en trois
dimensions. Plusieurs marqgueurs, assemblés d’une maniére spécifique, formaient un objet
identifiable par le systeme et différentiable des autres objets. Trois objets ont ainsi été créés,
le premier pour le bras droit, le second pour le bras gauche et le dernier représentant le plan
de la table, définissant I'horizontale. Les objets créés pour les bras étaient fixés sur des
protections de poignets portées par les participants, assurant I’alignement de leurs poignets
avec leurs avant-bras durant toute la durée de I'expérience. Les angles entre le plan de la table
et les deux autres objets étaient enregistrés en temps réel et traduits en sons avec le logiciel
PureData. La Figure 16 représente l'architecture du systeme utilisé, de la capture du

mouvement a I'émission du son dans le casque audio.

Données
Positions et visuelles Données
orientations pertinentes sonores

Vicon
Données tracker
visuelle

des objets (angles) brutes Stereo

headphones

Protocole

VRPN
brutes ’ Actionneur

Protocole OSC

Capture du
mouvement

Encodeur

Figure 16. Architecture du systéme de sonification du mouvement, passant de la capture du mouvement
(données visuelles, en rouge) par le systeme Vicon jusqu’a I'émission des sons (données sonores, en
bleu) correspondants dans le casque audio.

Le logiciel PureData permettait de choisir la fonction de conversion des angles en fréquences
sonores ainsi que de manipuler différentes caractéristiques du son. Dans I'étude réalisée,
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lorsque 'angle entre le plan de la table et le bras changeait de trois degrés, un déclencheur
était activé et entrainait I'émission d’un son bref (~ 150 ms). La fréquence du son émis
dépendait de la valeur de I'angle et du bras en mouvement (droit ou gauche). Le son qui en
résultait était donc un son discontinu dont la fréquence variait lorsque I'angle changeait. Les
sons ainsi produits variaient entre f,in= 220 Hz (0°) et fihax = 880 Hz (90°) pour le bras droit et
entre fmin=55 Hz (0°) et finax = 220 Hz (90°) pour le bras gauche, permettant une perception
correcte du son sur toute la gamme des mouvements possibles de méme qu’une ségrégation
de flux entre les mouvements du bras droit, plus aigus et les mouvements du bras gauche, plus
graves. La formule permettant de convertir un angle d’entrée (Qenerce) €N Une fréquence audio

de sortie (fsortie) €St présentée dans I’'équation suivante :

1 (max)—l ( min)
(EQ. 2) [sortie = €XP < ny nf * Oenirée + (ln(fmax) —(a* 0max))>

Omax—Omin
Avec 0,,,, I'angle maximal entre I'avant-bras et le plan de la table, f;,,4x |2 fréquence audio maximale
correspondant a B4, Omin I'angle minimal entre 'avant-bras et le plan de la table et f;,,; 12 fréquence

audio minimale correspondant a O,in-

Les mémes manipulanda utilisés dans les études en réalité virtuelle et décrits plus tot (Les
manipulanda, page 86), étaient utilisés dans une configuration similaire, le manipulandum de
droite restant toujours statique, a 30° par rapport a I’horizontale, celui de gauche pouvant
déplacer le bras du participant a une vitesse de 3.8°/s entre 15° et 45°, voir Figure 17 pour une

représentation du dispositif expérimental.
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Masque

Figure 17. Représentation du dispositif expérimental.

iii. Procédure
Les participants étaient donc équipés du casque audio a réduction de bruit active et des
protections de poignets sur lesquelles étaient fixés les capteurs pour le systeme Vicon. Comme
dans les études en réalité virtuelle, plusieurs phases alternaient, une phase d’appropriation du
son et une phase d’induction de l'illusion kinesthésique dans laquelle les essais expérimentaux
avaient lieu. La structure générale de I'expérience était également similaire, avec des sessions
regroupant plusieurs blocs d’essais expérimentaux. Un bloc consistait en une phase
expérimentale d’induction de l'illusion kinesthésique et était toujours précédé par une phase
d’appropriation du son, voir Figure 18 pour un exemple de structure expérimentale. L'ordre
des sessions était contrebalancé et les blocs a I'intérieur des sessions étaient présentés de

maniére aléatoire aux participants.

1. Phase d’appropriation du son
Il s"agissait d’une phase analogue a la phase d’incarnation de I'avatar décrite plus tét (Phase
d’incarnation de I'avatar, page 87). Les participants devaient bouger leurs bras en flexion et en
extension pendant une durée imposée de 1 a 2 minutes, tout en regardant leurs bras. Durant
cette phase, ils devaient réaliser les mouvements de flexion et d’extension de
différentes facons : a) de facon tres lente, b) a une vitesse naturelle, c) avec les deux bras
simultanément et de facon synchrone, d) avec les deux bras simultanément mais de facon

asynchrone et enfin e) avec un seul bras a la fois.

95



Pendant cette phase, les mouvements des bras du participant étaient couplés aux feedbacks
auditifs, induisant une congruence sensorimotrice entre les stimuli auditifs délivrés dans le
casque audio et les stimuli moteurs, proprioceptifs et visuels provenant du corps du participant.
Une phase d’appropriation de deux minutes était réalisée au début de chaque session et des
phases d’appropriation plus courtes (1 minute) étaient réalisées entre les blocs de la méme

session, voir Figure 18.

2. Phase expérimentale d’induction de l'illusion kinesthésique
Au cours de cette phase, les participants avaient les yeux bandés afin qu’ils ne puissent pas voir
leurs bras. Cette phase était trés similaire a celle décrite plus tét (Phase expérimentale
d’induction de l'illusion kinesthésique, page 88), la modalité auditive remplacant la modalité
visuelle des études en réalité virtuelle. Ainsi la condition bimodale se définissait par le
déplacement du bras gauche réel du participant et un feedback auditif correspondant au méme
mouvement, réalisé par les deux bras simultanément. La condition visuelle était remplacée par
une condition auditive dans laquelle un feedback auditif correspondant au mouvement
simultané des deux bras était transmis en I'labsence de mouvement réel du participant. Enfin,
dans la condition proprioceptive, le bras gauche réel du participant était déplacé tandis qu’un
bruit blanc était émis a la place du feedback auditif. Les participants avaient pour consignes de
ne pas résister aux mouvements passifs imposés par le manipulandum et de préter attention a
ce gu’ils ressentaient dans leur bras droit ainsi qu’aux sons qu’ils entendaient. Aprés chaque
essai expérimental, ils devaient estimer différents paramétres de la sensation de mouvement
qu’ils avaient (ou non) ressentie dans leur bras droit. Des essais contrdles —dans lesquels un
bruit blanc était délivré et durant lesquels aucun mouvement réel n’avait lieu— étaient ajoutés
pseudo-aléatoirement (un en position initiale d’extension et un autre en position initiale de

flexion) dans chaque bloc, voir Figure 18.
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Figure 18. Structure expérimentale utilisée dans |'Etude Sonification avec deux sessions, trois blocs par session
(i.e., trois modalités différentes) et quatre essais expérimentaux (F pour les flexion et E pour les extensions) plus
deux essais controles (C) par bloc. Une phase d’appropriation de 2 minutes avait lieu au début de chaque session
tandis qu’une phase d’appropriation plus courte de 1 minute avait lieu entre les blocs de chaque session. Les
participants devaient estimer différents aspects de la sensation de mouvement ressentie aprés chaque essai.

iv. Mesures de l'illusion kinesthésique
Les mémes mesures de l'illusion kinesthésique étaient utilisées (voir Mesures de l'illusion
kinesthésique, page 91), les participants devant estimer la vitesse, le début, la fin et la direction

de l'illusion par rapport au déplacement réel et/ou auditif du bras gauche.
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III- Chapitre 1 : Limites de l'intégration de signaux visuels artificiels
dans la kinesthésie — Congruence Sémantique.

a. Les contributions respectives des afférences visuelles et
proprioceptives a l'illusion miroir en réalité virtuelle (Article 1 -
Etude Princeps Avatar)

i. Introduction
Lors de la perception de nos propres mouvements la vision est souvent jugée comme
dominante au vu de son role important, aisément observable. En effet, de nombreuses illusions
de mouvement peuvent étre induites sur la base d’informations visuelles comme c’est le cas
pour les vections — illusions de mouvement du corps entier causées par le déplacement d’un
stimuli visuel (Brandt et al., 1972; Dichgans & Brandt, 1973; Lee & Lishman, 1975; Mach, 1875;
Wood, 1895) — des illusions de mouvements du poignet induites par rotation d’un pattern
visuel sous ce dernier (Blanchard et al., 2013) ou encore l'illusion miroir. Dans l'illusion miroir,
le déplacement d’un bras reflété dans un miroir placé perpendiculairement au corps et dans sa
ligne médiale génere une illusion de mouvement dans I'autre bras, immobile et placé de 'autre
coté du miroir, hors de la vue du participant (Guerraz et al., 2012; Ramachandran & Altschuler,
2009). Si la vision dans ce dernier cas joue un role incontestable, d’autres études mettent en
évidence l'implication des informations proprioceptives controlatérales dans l'induction de
I"illusion de mouvement. En effet, un masquage des afférences proprioceptives du bras déplacé
et reflété, réalisé a I'aide de vibrations simultanées des muscles agonistes et antagonistes du
bras, entraine une diminution des illusions de mouvement (Chancel, Brun, et al., 2016). De
méme, lorsque l'illusion est installée, elle peut perdurer aprées I'occlusion de la vision si tant est
que le bras continue d’étre déplacé alors qu’elle disparait immédiatement si le bras s’arréte de
bouger (Chancel et al., 2017). L'illusion miroir serait donc non pas une illusion purement visuelle
comme on peut souvent le lire dans la littérature (voir notamment Ramachandran & Altschuler,
2009), mais le résultat d’'une intégration multisensorielle entre les informations visuelles et les
informations proprioceptives controlatérales. Afin de déterminer les contributions respectives
de la vision et de la proprioception dans cette illusion et par extension dans la perception des
mouvements des bras, il fallait étre en mesure d’évaluer I'implication de I'une et de 'autre de
ses modalités de maniere indépendante. Une telle évaluation n’est pas possible dans le

paradigme miroir. En effet, dans ce paradigme, le bras reflété doit nécessairement bouger, et
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par voie de conséquence, générer des signaux proprioceptifs, pour que son reflet dans le miroir
soit en mouvement. Afin de lever ce verrou technique, nous avons adapté le paradigme miroir
en réalité virtuelle. Cela nous a permis de manipuler le feedback visuel (i.e., mouvements des
bras de I'avatar) indépendamment des mouvements réels des bras des participantes. Cette
adaptation en réalité virtuelle nous a ainsi permis de répondre a deux objectifs fondamentaux ;
le premier était de déterminer I'implication réelle des informations visuelles manipulées
isolément a la kinesthésie. Le second était de déterminer les limites de I'intégration des signaux
visuels a la kinesthésie et dans le cas présent, déterminer leur implication lorsqu’ils proviennent

d’un objet externe, I'avatar.

ii. Méthode
Les participantes (n = 34) étaient immergées dans un environnement virtuel dans lequel elles
pouvaient voir, en perspective a la premiere personne, un (leur) avatar (voir Figure 19). Une
phase d’incarnation initiale, consistant en un couplage visuomoteur entre les mouvements
réels des bras de la participante et les mouvements des bras de |'avatar, permettait de
s’approprier cet avatar. Une fois cette phase d’incarnation effectuée, la phase expérimentale
d’induction d’illusion kinesthésique pouvait avoir lieu. Trois conditions étaient alors réalisées:

- Une condition « visuelle» dans laquelle les bras de I'avatar étaient déplacés sans
gu’aucun mouvement réel de la participante n’ait lieu.

- Une condition « proprioceptive » dans laquelle seul le bras gauche réel de la
participante était déplacé (les bras de l'avatar étant dissimulés dans des boites
virtuelles, Figure 19, C et D)

- Une condition « bimodale » dans laquelle les bras de 'avatar et le bras gauche réel de
la participante étaient déplacés, répliquant en réalité virtuelle le paradigme miroir

traditionnel.
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Figure 19. Environnement et avatar dans la réalité virtuelle. Les images du dessus montrent la vue de la
participante (a la premiere personne) lorsque les bras étaient visibles (A) ou masqués (B) et les images
du dessous montrent une vue a la troisieme personne de |'environnement virtuel lorsque les bras
étaient visibles (C) ou masqués (D).

Huit essais étaient réalisés dans chaque condition expérimentale. Les participantes devaient
estimer la vitesse ainsi que le début et la fin de l'illusion de mouvement percue dans leur bras
droit pour chacun de ces essais. Quatre questions du questionnaire de présence de Witmer et
collaborateurs (1998) permettaient de tester I'étendue de I'immersion virtuelle et de vérifier
que la participante avait un sentiment de présence dans I'environnement virtuel que nous

proposions (Witmer & Singer, 1998).

iii. Résultats
Lorsque les déplacements des bras de I'avatar étaient couplés avec le déplacement de leur bras
gauche (condition bimodale), les participantes ont rapporté de fréquentes sensations de
mouvement dans leur bras droit, pourtant statique, dans une direction congruente avec le
déplacement des bras de I'avatar et de leur bras gauche. Ces illusions étaient a la fois nettement
plus fréquentes, plus rapides et duraient significativement plus longtemps dans cette
condition bimodale que dans chacune des conditions unimodales (visuelle et proprioceptive).
Les caractéristiques des illusions induites dans ces deux dernieres conditions unimodales
étaient sensiblement similaires avec toutefois des illusions plus rapides dans la condition
visuelle, voir Figure 20. En outre, il est intéressant de noter que la durée tout comme la vitesse
des illusions en condition bimodale, étaient plus importantes que la somme des durées et
vitesses rapportées dans les deux conditions unimodales, attestant d’une intégration supra-

additive de ces signaux lorsque présents simultanément.
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Figure 20. Durée (a gauche) et vitesse (a droite) moyennes de l'illusion en fonction de la modalité
(Bimodale, Visuelle, Proprioceptive) et du type de mouvement (Flexion, Extension).

iv. Discussion
Nous avons donc observé des illusions de mouvement induites par la vision du mouvement des
bras d’un avatar associée au déplacement réel d’un seul des bras des participantes (condition
bimodale). Cette condition réplique, en réalité virtuelle, les résultats observés dans le
paradigme miroir classique. En outre, cette illusion miroir virtuelle semble bien résulter d’une
intégration multisensorielle puisque les illusions étaient plus rapides et duraient plus longtemps
lorsque les stimuli visuels étaient couplés aux stimuli proprioceptifs controlatéraux (condition
bimodale) que lorsqu’ils étaient présentés séparément (condition visuelle). L'illusion miroir ne
serait donc pas, comme nous nous y attendions, une illusion purement visuelle. De plus, bien
que l'avatar ressemble peu aux participantes puisqu’il n’était pas individualisé (degré de
véracité faible) et qu’il ne possédait pas un réalisme maximal (voir L'avatar, page 84), les
informations visuelles de mouvement qu’il convoyait étaient traitées comme si elles
provenaient du corps réel, participant au percept kinesthésique. Ainsi, la fidélité visuelle de
I'avatar, et donc la congruence sémantique entre information visuelle et information
proprioceptive, ne semblait pas étre une condition nécessaire a la participation de cet avatar

dans la kinesthésie.

101



Eléments clés a retenir de cet article.

° Les informations visuelles de mouvement provenant d’un avatar, réaliste d’un point de
vue anthropomorphique et vu a la premiére personne en réalité virtuelle, sont traitées
comme si elles provenaient du corps réel lorsqu’il s’agit de percevoir ses propres
mouvements.

° Les informations visuelles ainsi que les informations proprioceptives controlatérales
sont intégrées pour former un percept de mouvement plus prégnant que dans des

situations unimodales (uniguement visuelle ou proprioceptive).

V. Article 1 — Etude Princeps Avatar
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Abstract

The reflection of passive arm displacement in a mirror is a powerful means of inducing a
kinaesthetic illusion in the static arm hidden behind the mirror. Our recent research findings
suggest that this illusion is not solely visual in origin but results from the combination of
visual and proprioceptive signals from the two arms. To determine the respective contribu-
tions of visual and proprioceptive signals to this illusion, we reproduced the mirror paradigm
in virtual reality. As in the physical version of the mirror paradigm, one of the participant’s
arms (the left arm, in our study) could be flexed or extended passively. This movement was
combined with displacements of the avatar’s left and right forearms, as viewed in a first-per-
son perspective through a virtual reality headset. In order to distinguish between visual and
proprioceptive contributions, two unimodal conditions were applied separately: displace-
ment of the avatar's forearms in the absence of physical displacement of the left arm (the
visual condition), and displacement of the left forearm while the avatar’s forearms were
masked (the proprioceptive condition). Of the 34 female participants included in the study,
28 experienced a kinaesthetic mirror illusion in their static (right) arm. The strength of the
illusion (expressed in terms of speed and duration) evoked by the bimodal condition was
much higher than that observed in either of the two unimodal conditions. Our present results
confirm that the involvement of visual signals in the mirror illusion—often considered as a
prototypic visual illusion—has been overstated. The mirror illusion also involves non-visual
signals (bilateral proprioceptive-somaesthetic signals, in fact) that interact with the visual
signals and strengthen the kinaesthetic effect.

Introduction

The nature of most events humans are confronted with, rarely, if ever, consists of a unimodal
sensory signal. In addition, no sensory system is precise and accurate enough to provide a
robust percept under all conditions. To overcome this uni-sensory limitation, the central
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nervous system can combine and integrate all available signals for a more robust percept [1].
Despite these evidences, vision remains often considered in sensory neurosciences to domi-
nate perception, particularly when the spatial domain is concerned [2-4]. The fact that illusory
movements of the whole body or of individual body parts can be evoked by visual manipula-
tion attests, indeed, of the importance of visual signals, particularly when kinaesthesia (the
sense of movement) is concerned. For instance, participants confronted with the motion of a
large part of the visual scene (such as when a nearby train starts to move) often report a sensa-
tion of body displacement in the opposite direction [5-7]. The illusory movement can be lim-
ited to a body segment (the participant’s hand, for example) when the rotating visual scene is
displayed immediately underneath or around the said segment [8]. The mirror illusion evoked
by the reflection of someone’s own moving hand through a mirror positioned in the sagittal
plan is particularly fascinating. The “virtual hand” stands in for the unseen one, and displace-
ment gives the appearance of symmetrical, bimanual movements; the unseen static hand (hid-
den behind the mirror) is perceived to move [9,10]. In addition to its scientific interest, the
mirror illusion has been extensively used in rehabilitation wards to promote recovery from
hemiplegia or to alleviate phantom limb pain in amputees [11].

Visual signals undoubtedly constitute an essential component of the mirror illusion, as
demonstrated by Ramachandran and Altschuler’s 2009 study [9]. These researchers suggested
that mirror neurons (which are known to fire when someone performs a motor task or simply
observes someone else performing the task [12]) have a key role in the mirror illusion and
mirror therapy. These neurons provide a neurophysiological mechanism through which visual
signals are interpreted as proprioceptive or tactile signals and then elicit a mirror illusion.
However, the enthusiasm for the “mirror” illusion should not make us forget that, as for
most events humans are confronted with, non-visual signals accompany the reflected hand
in the mirror, and might also contribute to the illusion. In a recent series of experiments, we
confirmed that the mirror’s reflection of passive arm displacement is a powerful means of
inducing a kinaesthetic illusion [10,13]. However, we also showed that masking the muscle
proprioceptive afferents (by co-vibrating the biceps and triceps antagonist muscles at 40Hz) of
the passively displaced reflected arm reduces the intensity of the kinaesthetic illusion perceived
in the unseen arm behind the mirror [14]. We also showed that the so called mirror illusion
can even survive visual occlusion [15]. In that study, once participants experienced the illusion
that their hidden arm was moving, then either their view of the mirror was occluded (using
occlusive glasses) and /or arm displacement was prevented. We found that once the kinaes-
thetic illusion was evoked, it could survive visual occlusion for a few seconds and decayed
slowly as long as the contralateral arm was still moving [15]. Taken as a whole, these results (i)
suggest that the mirror illusion is not purely visual but results from multisensory integration,
and (ii) confirm that proprioceptive afferents are bimanually integrated (see also [16] and
(17]).

Since the virtual moving mirror hand in the mirror paradigm is systematically accompa-
nied by non-visual signals related to the real, moving hand (the image of which is reflected in
the mirror), it is particularly difficult to determine the involvement of visual signals per se. To
overcome this methodological issue, we designed an experiment in which the mirror paradigm
was reproduced in virtual reality. The rationale was to separate one modality from another
(vision of the avatar from proprioception of the passively moved arm) in order to better under-
stand the respective contribution of these two modalities in the so called mirror illusion. Only
passive arm displacements were considered in the present experiment. Participants were
equipped with position sensors located on their forearms, which enabled us to couple real dis-
placements of participant’s forearms with those of the avatar’s forearms viewed via a virtual
reality headset. As in the physical version of the mirror paradigm, one of the participant’s
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forearms (the left one, in the present study) could be passively flexed or extended. These pas-
sive movements were combined with displacements of the avatar’s left and right forearms.
Vision and proprioception were therefore combined in this sensory condition (bimodal condi-
tion). In order to distinguish between visual and proprioceptive contributions to the kinaes-
thetic mirror illusion, two unimodal conditions were applied separately: displacement of the
avatar’s forearms in the absence of physical displacement of the left forearm (the visual unimo-
dal condition), and displacement of the left forearm while the avatar’s forearms were masked
(the proprioceptive unimodal condition). Participants were required in each of these three sen-
sory conditions (bimodal, vision and proprioception) to verbally rate the direction, the speed
and the duration of the illusory displacement experienced in the right arm. Qur results showed
that the kinaesthetic mirror illusion arises from the integration of visual and bilateral proprio-
ceptive afferents.

Method
Participants

Since the avatar used here was a female, only females were included in the experiment. Thirty-
four healthy adult females took part in the experiment (mean + standard deviation (SD) age:
20.5 + 4.2 years). None of the study participants had a history of visual, proprioceptive or neu-
romuscular disorders. All the participants provided their written, informed consent prior to
initiation of the experiment. The study was performed in accordance with the ethical standards
laid down in the 1964 Declaration of Helsinki and was approved by the local independent eth-
ics committee (C.ER.E.U.S _2018_4, Savoie Mont Blanc University, Chambéry, France).

Material

A head-mounted display (HMD) designed for immersive virtual reality environments (Oculus
Rift; Oculus VR, Irvine, CA, US) was used in the present experiment. The HMD included
built-in, real-time tracking mechanisms to estimate the head’s position and orientation; this
feature enables perspective correction and allows the user to move his head freely in a room-
sized environment. The HMD also features supra-aural 3D spatial audio headphones, through
which white noise was played during the experiment. The virtual reality scenario was devel-
oped with Unity software (Unity Technologies SF, US) and ran on a computer equipped with
a MSI Geforce GTX 980 Gaming 4G graphics card (Micro-Star International, Taiwan) and an
Intel Core i7-4790K processor (Intel Corporation, US). The virtual environment consisted in
a 3D room with checkerboard pattern walls covered and a clock positioned on the wall facing
the participant. The avatar was a seated female with the elbows positioned on a virtual table,
viewed from a first-person perspective. Displacements of the avatar’s forearms were driven in
real time by the displacements of the participant’s forearms, as sensed by an electromagnetic
motion capture system (Liberty™, Polhemus, Colchester, VT, US) at a frequency of 240 Hz.
The participant sat at a table with his forearms placed forwards, in parallel and in the sagit-
tal plan. During the experiment, each of the forearms was held by a manipulandum aligned
with the participant’s shoulder. In order to avoid wrist movements, participants wore splints
on each hand on which the sensors were positioned. Each manipulandum consisted of a
wooden arm (on which the participant positioned his forearm) and a handgrip at the end of
the wooden arm. The right manipulandum was fixed, whereas the left manipulandum was fit-
ted with a low-noise synchronous DC motor (24V, Maxon with planetary Maxon reductor
1296:1 Switzerland) and could flex or extend (via a remote control) the participant’s left fore-
arm from the initial starting position (Fig 1). The manipulandum’s angular speed was set to
3.8°/s. The participant’s left forearm was positioned on the manipulandum so that the latter’s
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motorized
manipulandum

motion sensors

Fig 1. The experimental setup, in which the seated participant wore a virtual reality HMD. The experimenter’s
monitor replicated the participant’s view of the virtual scene.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203086.9001

rotational axis coincided with that of the elbow joint, The two manipulanda were replicated in
the virtual environment, with the avatar’s hands holding the handgrips.

Procedure

Wearing the virtual reality HMD, the participant sat at a table, with his elbows on the table.
Before each block of trials, the participant had to actively flex and extend his forearms for a
minute by alternating phase and antiphase movements. During this appropriation phase, the
avatar’s forearms faithfully reproduced the participant’s real movements, as captured by the
electromagnetic motion capture system. After the first period of appropriation, the participant
filled out a brief, French-language questionnaire containing 4 of the 24 item (1, 5, 14, 15) from
Witmer et al.’s presence questionnaire [18]. The latter contains a set of assertions, and each
item is scored on a seven-point Likert scale. A mean score was computed for each participant.
The score for the question “14” from Witmer et al.’s presence questionnaire was inverted for
computational purposes. Witmer et al.’s presence questionnaire tests the extent of virtual
immersion and checks that the participant has a feeling of “presence” in the virtual environ-
ment. Each of the 34 participants had a score attesting to a feeling of presence. The mean + SD
score (on the 7-point scale) for the four assertions was 6.3 + 0.6, with a lowest score of 4.5. This
appropriation phase was repeated after each block of four experimental trials.
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Fig 2. A block of four trials. The solid line represents the displacement of the left forearm through flexion-extension
of the left arm by the motorised manipulandum.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203086.9002

Once the first appropriation phase had been completed, the participant’s forearms were
positioned on the manipulanda. The right arm remained static and was held at 30° to the hori-
zontal plane. The left arm was positioned at either 15° or 45° relative to the horizontal plane
before each sequence of four trials. Following a baseline period of a few seconds, the left arm
could be passively moved with an angular amplitude of 30°, a constant angular speed of 3.8°/s
and thus a duration of 8 5. The sequence of movements consisted of four movements with two
flexion and extension movements (Fig 2). Each sequence of movements therefore included
four trials. During the interval between each movement, the participant subjectively estimated
the direction, speed and duration of any illusory movement (see below for details). Participants
were told not to resist the passive movements.

In the “bimodal” condition, displacement of the participant’s left forearm was coupled in
real time to displacement of the avatar’s forearms, both of which moved with the same angular
amplitude and speed as the participant’s real left forearm (from either 15° to 45° or from 45"
to 157, relative to the horizontal plane). Hence, visual stimulation (displacement of the avatar’s
forearms) was combined with real displacement of the left arm, as it would be in the “physical”
mirror paradigm. In the “proprioceptive” unimodal condition, the avatar’s arms were masked
by two virtual boxes on the virtual table (Fig 3). The 3D virtual room was still visible. Lastly, in
the “visual” unimodal condition, the two avatar’s arms were flexed and extended at 3.8°/s for 8
s while the participant’s right and left forearms remained static and positioned at 30° (relative
to the horizontal plane).

Whatever the experimental condition, participants were required to look at and pay atten-
tion to their virtual right forearm. The investigator checked that this was the case on the moni-
tor showing the participant’s view of the virtual scene. Each experimental condition (the
bimodal condition and each of the two unimodal conditions) was repeated eight times in
blocks of four trials and in a pseudo-random order, giving a total of 24 flexion or extension tri-
als. Each trial consisted in a baseline period of 5 to 10 seconds with static real and virtual arms
followed by a 8 seconds period of real or virtual arm displacement. Following each trial, the
participant was required to verbally rate the direction and speed of the illusory displacement
experienced in its right static arm on an integer scale from 0 to 10. A rating of 0 corresponded
to the absence of illusory displacement, and 10 corresponded to the same speed of displace-
ment as for the passively moved left forearm or its avatar. The participant was also required to
estimate the time (in seconds) to onset of the illusory displacement and the time to offset, that
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Fig 3. The virtual reality setup. The upper panels show the participant’s view (i.e. a first-person perspective) when the
avatar’s forearms were visible (A) or masked (B). The lower panels show a third-person perspective of the virtual
environment when the avatar’s forearms were visible (C) or masked (D).

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203086.g003

is, from the beginning of the arm displacement, ranging therefore from 0 seconds (no illusion)
to 8 seconds (sustained illusion throughout the whole arm displacement). Once these different
parameters had been rated, the next trial began. In order to become familiarized with these
verbal ratings, the participant performed familiarization trials. The participant was allowed to
rest for approximately five minutes after half of the 24 recorded trials had been performed.

Data analysis

Three different measures were used to estimate and quantify the illusion.

Occurrence of the illusion: The occurrence of an illusion was noted whenever the participant
reported an illusory displacement.

The Speed of illusory movement: This measure corresponded to the estimated speed of the
illusion (from 0 to 10) recorded after each trial.

The duration of the illusion: The duration of the illusion corresponded to the time between the
onset and offset of the illusory displacement expressed in percentage of time relative to the
duration of the arm displacement.

Statistics

The speed and duration of illusory movement were analysed in two-way repeated-measures
analysis of variance (ANOVA) with three sensory conditions (bimodal, proprioceptive,
visual) and two movement direction conditions (flexion, extension). The values stated by the
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participants were Huynh-Feldt corrected, and post-hoc tests were performed using Holm’s
correction for multiple comparisons. One sample t-tests against zero were performed to test
whether the illusion was present in the different sensory modalities. Pearson correlation analy-
sis was performed to investigate the putative linear relationship between the observed illusions
under the different experimental conditions. The threshold for statistical significance was set
top < 0.05.

Results

A combination of vision of the displacement avatar’s forearms (flexion or extension) and pas-
sive displacement of the participant’s left forearm evoked a “virtual” mirror illusion of right
forearm displacement in the same direction in 28 (82%) of the 34 study participants. Three
participants experienced a kinaesthetic illusion in the opposite direction in some trials under
the bimodal condition, whereas the remaining three participants failed to experience a kinaes-
thetic illusion in that bimodal condition. Given that the objective of the present study was to
evaluate the respective contributions of visual and proprioceptive signals to the kinaesthetic
mirror illusion, these six participants were excluded from further analysis. Hence, the final
analysis included 28 participants.

Occurrence of the kinaesthetic illusion

As mentioned above, the 28 participants included in the final analysis experienced—at least
once over 8 trials—a kinaesthetic illusion in the bimodal condition, that is, when vision of the
avatar’s moving forearms was combined with passive displacement of the participant’s left
forearm. When each trial per sensory condition (n = 8) and each participant (n = 28) were
considered (224 trials in total per sensory condition), the illusion occurrence rate reached 85%
under the bimodal condition, 42.5% under the visual unimodal condition (i.e. when vision of
the moving avatar’s forearms was not accompanied by passive displacement of the left fore-
arm) and 24.5% under the proprioceptive unimodal condition (i.e. when vision of the avatar’s
forearms was prevented during passive displacement of the participant’s left forearm)

(Table 1).

The Speed of illusory movement (subjective rating)

As mentioned above, a rating of 0 corresponded to the absence of illusory displacement, and
10 corresponded to the same speed of displacement as for the passively moved left forearm or
its avatar. As can be seen from Fig 4, the mean * SD speed of the kinaesthetic illusion was
higher in the bimodal condition (6.3 + 2.7) than in the two unimodal conditions (vision:

2.6 + 2.3; proprioception: 1 + 1.7). Indeed, the ANOVA revealed a significant effect of the sen-
sory condition (F(3 54y = 53.2, p<0.0001, W'p = 0.66). A Holm post-hoc analysis confirmed that
when the flexion and extension movements were pooled, the mean speed of the illusion was
higher in the bimodal condition as compared to the unimodal visual condition (p<<0.0001),

Table 1. The mean + SD occurrence, speed and duration of the kinaesthetic illusion under each of the experimental conditions.

Bimodal { Unimodal
Vision + proprioception E Vision i Proprioception

Extension Flexion i Extension Flexion E Extension Flexion
Occurrence (%) 85 85 : 47 38 : 27 22
Speed 63427 64429 ; 29425 23423 ; 1L1+19 0.9+1.9
Duration (%) 69 £ 30 70+ 32 : 35+ 34 28 £ 31 ; 22+32 19 £ 29
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203086.t1001
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Fig 4. The mean speed of the illusion, as a function of the sensory condition (bimodal, vision, and proprioception)
and the movement direction condition (extension and flexion). * p <0.05, *** p<:0.001. The error bars correspond
to the standard error of the mean.

https:/doi.org/10.1371/journal.pone.0203086.9004

the latter being higher than in the unimodal proprioception condition (p = .004). One sample
t-test analysis showed that the mean illusion was significantly different from zero in the three
sensory conditions (bimodal: t(,7) = 12.5, p<.001; vision: t;>7) = 6.001, p<.001; proprioception
ty) = 3.2, p = .004) attesting that kinaesthetic illusion, though variable in terms of occurrence
and speed, were present in the three sensory conditions. However, it must be mentioned that
the sum of the illusion speeds observed in the two unimodal conditions was significantly
smaller than that observed in the bimodal condition (t(27) = 4.5 p<.0001).

The mean + SD speed of the illusion was similar for the extension (3.4 + 1.72) and flexion
(3.2 £ 1.70) movements as revealed by the absence of a significant main effect (F(; 27, = 0.77,
p = 0.38, n”’p = 0.03). The interaction between sensory and direction of movement factors was
not significant (Fiy 54y = 1.7, p = 0.18, 1°p = 0.06).

Correlation analysis showed that the speed of the illusion in the visual unimodal condition
appeared to be a much better predictor of the speed in the bimodal condition (r = 0.45,
p = 0.015) than that in the proprioceptive unimodal condition was (r = 0.03, p = 0.87). The two
unimodal conditions were not significantly correlated with one another (r = 0.12, p = 0.53).

The duration of the illusion (expressed in percentage of time)

Statistical analyses of the kinaesthetic illusion’s duration gave rather similar results to that
related to the speed of the illusion (see Fig 5). Indeed, the ANOVA revealed a significant effect
of the sensory condition (F(3,54y = 29, p<0.0001, n2p = 0.52) with a mean + SD duration of the
kinaesthetic illusion longer in the bimodal condition (69.5% + 30.4) than in the two unimodal
conditions (vision: 31.5% + 32; proprioception: 20.5% + 28). A Holm post-hoc analysis con-
firmed that when the flexion and extension movements were pooled, the mean duration of the
illusion was longer in the bimodal condition as compared to the two unimodal conditions
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Fig 5. The mean duration of the illusion, expressed in percentage, as a function of the sensory condition (bimodal,
vision, and proprioception) and the movement direction condition (extension and flexion). *** p<0.001, NS: non
significant. The error bars correspond to the standard error of the mean.

https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203086.9005

(bimodal vs visual: p<0.0001; bimodal vs proprioceptive: p<<0.0001). The mean duration of
the illusion was not different between the two unimodal conditions (p = 0.12). Neither the
main effect of movement (Fyy 27y = 1.1, p = 0.31, 12p = 0.04) nor the interaction between move-
ment and sensory condition (F 54 = 2.4, p = 0.09, n2p = 0.08) reached significance. As for the
speed parameter, the sum of the illusion durations observed in the two unimodal conditions
was significantly smaller than that observed in the bimodal condition (t»;) = 2.1 p = .04).

As for speed analysis, correlation analysis showed that the duration of the illusion in the
visual unimodal condition appeared to be a better predictor of the duration in the bimodal
condition (r = 0.44, p = 0.02) than that in the proprioceptive unimodal condition was
(r=10.30, p = 0.11). The two unimodal conditions were not significantly correlated with one
another (r=0.21, p = 0.27).

Discussion
The real and virtual mirror paradigms

In the physical mirror paradigm, the participant sees the reflection of one arm in the mirror.
This creates (by symmetry) a virtual opposite arm, and the real opposite arm remains out of
sight. This visual arrangement creates vivid body illusions [19,20]; when the visible arm is
moved (either actively or passively), its reflection in the mirror produces a kinaesthetic illusion
of symmetrical bimanual movement (i.e. an illusory displacement of the static arm hidden
behind the mirror) [10,21,22]. Here, both the image of the moved arm and its reflection in

the mirror were replaced by the virtual arms of an avatar, as seen from a first person perspec-
tive. Our present results revealed that in most participants, the combination of passive

PLOS ONE | https://doi.org/10.1371/journal.pone.0203086  August 30, 2018 9/14

111




@' PLOS | ONE

Mirror illusion in virtual reality

displacement of the participant’s left forearm with visual displacement of the forearm’s avatars
created a kinaesthetic illusion in their static (right) arm in the same direction of movement.
This kinaesthetic illusion mimics the one classically reported in the “physical” mirror para-
digm, and we shall refer to it henceforth as the “virtual mirror illusion”.

The proportion of our participants that failed to experience a virtual mirror illusion (n = 3,
~ 9%) was slightly smaller than the proportion (15-20%) that typically fails to experience a
physical mirror illusion [13-15, 23]. Three other participants reported a reverse illusion on a
few occasions (in 7 of the 264 trials), i.e. illusory displacements in the direction opposite to
that visualized for the avatar’s forearms. The low proportion of these reverse illusions prevents
us from drawing any meaningful conclusions.

The virtual mirror illusion is not purely visual in origin

A large body of literature data attests to the strong involvement of visual signals in kinaesthesia
in general and the mirror illusion in particular [8-9, 24-26]. The results of the present experi-
ment do not challenge this view but show that the visual signals’ involvement in the mirror illu-
sion—often considered as a prototypic visual illusion—is overstated, In the physical mirror
paradigm, the reflection of an arm is inevitably accompanied by proprioceptive signals from
the moved arm. These concomitance prevents any attempt to distinguish between the respec-
tive contributions of visual and proprioceptive signals to the genesis of illusion. Here, we used
virtual reality to circumvent this methodological issue; the avatar’s forearms could be moved
with or without concomitant movement of the participant’s left arm. Our results revealed

that the kinaesthetic illusion was stronger (in terms of speed and duration) and more frequent
when the displacements of the avatar’s forearms were combined with real passive displacement
of the left arm than when the latter was static. Furthermore, kinaesthetic illusions (albeit weaker
and less frequent) were reported when the avatar’s forearms were masked. Taken as a whole,
our results are in line with the hypothesis whereby the kinaesthetic mirror illusion is not purely
visual in origin but involves non-visual signals (namely bilateral proprioceptive signals).

The bimanual integration of proprioceptive afferents in both movement perception and
motor control has been reported in the literature. Indeed, stimulating the muscle propriocep-
tive afferents of one arm affects both the motor behaviour of the other arm [27-30] and its per-
error observed when participants are asked to point to their unseen hand [30,31,34] is lower
when the two hands move together [30,31] than when only one hand moves. In the field of
perception, [zumizaki et al. [16] and Hakuta et al. [17] showed that stimulating the muscle pro-
prioceptive afferents of one arm (using tendon vibration) modified the perceived position of
the other arm. Furthermore, we recently showed that once the mirror illusion has been evoked,
it can survive visual occlusion for a few seconds (as long as the contralateral arm is still mov-
ing) and decays slowly. Taken as a whole, our past and present results confirm that kinaesthe-
sia involves all the available sensory signals—including those originating from contralateral
body segments.

Should a real mirror box or a virtual mirror box be used in rehabilitation?

The mirror arrangement has been extensively used not only in rehabilitation wards but also in
homecare programs for hemiplegic patients or for amputees suffering from phantom limb
pain (for a critical review, see [11]). The mirror box’s low cost, low technical complexity,

ease of use, and ability to resurrect phantom limbs all contribute to the popularity of this
approach to rehabilitation [11]. Although a number of published studies have emphasized the
effectiveness of mirror-like virtual displays for phantom limb pain [35] or motor recovery
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[36,37], virtual reality remains a highly technical, expensive tool that may not provide more
clinical benefit than conventional rehabilitation protocols can ([38]; for a review, see [37]).
With a view to rehabilitation, some facets of the virtual mirror box should nevertheless be
considered. Firstly, clinicians know well that rehabilitation therapy may be lengthy when the
patient looses interest. Virtual reality designs (including mirror-like setups) should be consid-
ered as adjuncts to standard care, and (with a view to improving the patient’s compliance) can
be made far more entertaining than a physical mirror box increasing consequently patient’s
compliance [38]. Secondly, patients must have one valid body segment for movement or for
reflection in an actual mirror to operate. As a consequence, bilateral amputees or patients par-
alysed on both sides of the body cannot benefit from physical mirror therapy but might benefit
from virtual mirror therapy; the participant would see two of the avatar’s arms or legs moving
in the virtual scene. Considering the limited impact of visual stimulation not accompanied by
concomitant proprioceptive (or motor) signals, a virtual reality display should nevertheless be
combined with other signals (see [39]) (those originating from valid body segments, for exam-
ple). Lastly, one possible advantage of virtual mirror therapy is that the avatar’s arms (or legs)
are unlikely to be confused with real limbs. This might reduce the side effects of physical mir-
ror therapy in (for example) patients who cannot bear to see a reflexion of a lost limb that they
are still mourning

Conclusion

Here, we reproduced the kinaesthetic mirror illusion in a virtual reality experiment. A combi-
nation of passive displacement of the left forearm with displacements of the avatar’s forearms
induced a vivid illusory displacement of the static right arm in most participants. Our results
also showed that the virtual image of a moving arm is not sufficient per se to systematically
elicit strong “virtual” mirror illusions but is magnified by concomitant bilateral proprioceptive
signals. Virtual reality could conceivably be introduced into rehabilitation wards as an adjunct
to conventional treatments for motor rehabilitation, pain relief, etc. The potential benefits of
virtual mirror therapy might be related to the intensity and quality of concomitant signals
from the affected and/or healthy limbs, just as in the physical mirror illusion.
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b. De l'incarnation d’un Point-Light Display en réalité virtuelle a la
perception de ses propres mouvements (Article 2 — Etude Point-Light
Display Obscurité et Etude Point-Light Display Lumiére)

i. Introduction
Les informations visuelles jouent un grand réle dans la perception de nos propres mouvements
en association avec des informations motrices (Gandevia et al., 2006; Metral et al., 2013),
proprioceptives (Proske & Gandevia, 2018) ou tactiles (Blanchard et al., 2011; Chancel, Brun,
et al., 2016). Nous venons de voir dans |'Etude Princeps Avatar que ces informations visuelles
peuvent provenir d’'un avatar en réalité virtuelle et tout de méme participer a la kinesthésie,
malgré les dissimilarités entre avatar et corps réel. Cependant, I'avatar utilisé représentait tout
de méme un corps humain réaliste, fournissant un degré de congruence sémantique
morphologique important. Dans ce second article nous avons cherché a évaluer la contribution
des informations visuelles provenant d’un avatar lorsque ce dernier n’était pas réaliste et donc
lorsque la congruence sémantique était réduite. Pour cela, les bras de |'avatar étaient
représentés par un Point-Light Display (PLD). Un PLD est une animation constituée uniquement
de points placés aux principales articulations du corps, qui permet d’identifier correctement
certaines caractéristiques de |'acteur et de ses actions (Johansson, 1973 ; pour une revue de
littérature voir Troje, 2013). Ces PLD transmettent quasi exclusivement des informations sur le
mouvement biologique et presqu’aucune information morphologique. Cela semblait donc le
candidat idéal pour transmettre I'information de mouvement tout en limitant au maximum la
congruence sémantique. Cette information de mouvement utilisée dans la perception visuelle
d’autrui peut-elle étre également utilisée dans la perception de nos propres mouvements ?
Nous savons que ces informations visuelles méme grandement appauvries peuvent toujours
prendre part au percept kinesthésique (Chancel et al., 2016). Dans cette étude, le paradigme
miroir était utilisé pour induire des illusions kinesthésiques et le reflet dans le miroir était
masqué a différents degré (de 0% a 100% par pas de 16%). Méme au niveau extréme de
masquage (84%), les illusions étaient beaucoup plus fréquentes et rapides que lorsque le miroir
était entierement masqué (100%). Ce résultat suggere que I'information visuelle n’a pas besoin
d’avoir une résolution spatiale précise pour étre utilisée a des fins kinesthésiques. Cependant,
dans cette étude, les informations visuelles transmettaient tout de méme la forme globale du

bras malgré son masquage partiel (masque du reflet a 84%), ce qui n’est pas le cas avec un PLD.
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C'est pourquoi les deux études que nous avons réalisées cherchaient a déterminer si
I'information visuelle de mouvement provenant d’un PLD était suffisante pour étre utilisée dans
le percept kinesthésique et par conséquent, si l'incongruence sémantique limitait cette

contribution de I'information visuelle a la kinesthésie.

ii. Méthode
Les participantes (n = 60) étaient immergées, via un casque de réalité virtuelle, dans un
environnement virtuel (plongé dans le noir : Etude Point-Light Display Obscurité, et éclairé :
Etude Point-Light Display Lumiére). Elles y voyaient un avatar a la premiéere personne dont les
avant-bras étaient représentés soit de facon réaliste, soit par un PLD (voir Figure 21, A et B).
Une phase d’incarnation permettait I'incarnation de l'avatar par un couplage entre les
mouvements réels et actifs des bras des participantes et les mouvements des bras de I'avatar
(couplage visuomoteur). Trois conditions étaient réalisées lors de la phase expérimentale, avec
les deux types d’avatar :
- Une condition visuelle dans laquelle les bras de |'avatar étaient déplacés sans qu’aucun
mouvement réel des participantes n’ait lieu.
- Une condition proprioceptive dans laquelle seul le bras gauche réel des participantes
était déplacé (les bras de 'avatar étant dissimulés dans des boites virtuelles, Figure 21,
C)
- Une condition bimodale dans laquelle les bras de |'avatar et le bras gauche réel des

participantes étaient déplacés.

Figure 21. Représentations de I'avatar en réalité virtuelle. Les différentes images montrent la vue de
I’avatar par les participantes (a la premiere personne) lorsque les bras étaient (A) visibles et représentés
de facon réaliste, (B) visibles et représentés par un Point Light Display ou (C) masqués par des boites
virtuelles.
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Pour chaque essai de chacune des conditions expérimentales, les participantes devaient
estimer la vitesse ainsi que le début et la fin de I'illusion de mouvement percue dans leur bras
droit. Un questionnaire d’incarnation composé de 9 items (1-3, 6-9, 14 et 15) du questionnaire
de Gonzalez-Franco & Peck (2018) permettait d’évaluer les différents aspects de I'incarnation
de chaque type d’avatar (Appartenance, Localisation et Agentivité). Les deux expériences
présentées dans cet article ont été pré-registrées (Etude Point-Light Display Obscurité :

https://osf.io/vIx5e et Etude Point-Light Display Lumiere : https://osf.io/9x8jm).

iii. Résultats
Lorsque I'environnement était plongé dans le noir, avec seuls les avatars de bras visibles (Etude
Point-Light Display Obscurité), les illusions duraient plus longtemps en condition bimodale que
dans chacune des deux conditions unimodales (visuelle et proprioceptive), et ce, tout autant
pour 'avatar réaliste que pour I'avatar PLD. Les illusions étaient également plus rapides en
condition bimodale que dans les conditions unimodales mais uniguement pour I'avatar réaliste,
voir Figure 22. Lorsque I'environnement était éclairé (Etude Point-Light Display Lumiére), les
illusions duraient a nouveau plus longtemps et étaient plus rapides en condition bimodale que
dans chacune des deux conditions unimodales et ce, que |'avatar soit réaliste ou en PLD. Quel
que soit I’'environnement (obscur ou éclairé), les illusions étaient plus rapides et duraient plus
longtemps avec I'avatar réaliste qu’avec 'avatar PLD, Figure 23. En outre, on n’observait pas de
différence significative en termes de score d’incarnation entre les deux types d’avatar. Les
meédianes des scores d’incarnation (entre 1,51 et 1,88) semblaient indiquer la présence d’une
sensation d’incarnation quel que soit I'avatar ou I'environnement puisque le score pouvait aller

de - 3 (absence de sensation d’incarnation) a + 3 (sensation d’incarnation maximale).
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présentation (Bimodale, Proprioceptive ou Visuelle) et du type d’avatar (Réaliste en noir et Point Light
Display en gris) lorsque I'environnement était plongé dans le noir (Etude Point-Light Display Obscurité).
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Figure 23. Durée (a gauche) et vitesse (a droite) de l'illusion en fonction de la modalité de présentation
(Bimodale, Proprioceptive ou Visuelle) et du type d’avatar (Réaliste en noir et Point Light Display en gris)
lorsque I'environnement était éclairé (Etude Point-Light Display Lumiere).

iv. Discussion
Le couplage visuomoteur entre les mouvements de la participante et ceux de I'avatar semble
permettre 'incarnation de ce dernier, qu’il soit réaliste ou non. L’incarnation ne nécessiterait
donc pas une correspondance morphologique entre avatar et corps réel dans ces conditions.
En outre, les informations visuelles provenant de |'avatar en PLD, qui sont quasi-exclusivement
des informations de mouvement, semblent suffisantes pour prendre part au percept
kinesthésique. L'information morphologique n’apparait donc pas nécessaire, tout du moins
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dans un contexte visuel permettant une bonne détection du mouvement de I'avatar en PLD,
c’est-a-dire lorsque I'environnement était éclairé (Abadi et al., 1999; Snowden, 1992). Ainsi,
méme lorsqu’une incongruence sémantique importante est présente, la contribution de
I'information visuelle et son intégration avec les informations proprioceptives de mouvement

peuvent avoir lieu bien que dans une moindre mesure.

Eléments clés a retenir de cet article.

. Les informations visuelles provenant d’un avatar vu a la premiére personne en réalité
virtuelle participent a la perception de ses propres mouvements, que l'avatar soit
représenté de facon réaliste ou uniquement par un point-light display.

° La similarité et le réalisme morphologique entre I'avatar et le corps du participant ne
sont donc pas essentiels a l'utilisation des informations visuelles de mouvement
provenant de |'avatar, bien que renforcant les percepts kinesthésiques.

. Des signaux visuels artificiels différant des informations visuelles naturelles d’un point
de vue morphologique peuvent tout de méme étre utilisés dans la formation d’un

percept kinesthésique, bien que dans une moindre mesure.

V. Article 2 — Etudes Point-Light Display
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Abstract—Humans can recognize living organisms and understand their actions solely on the basis of a small ani-
mated set of well-positioned points of light, i.e. by recognizing biological motion. Our aim was to determine whether
this type of recognition and integration also occurs during the perception of one's own movements. The participants
(60 females) were immersed with a virtual reality headset in a virtual environment, either dark or illuminated, in which
they could see a humanoid avatar from a first-person perspective. The avatar's forearms were either realistic or repre-
sented by three points of light. Embodiment was successfully achieved through a 1-min period during which either
the realistic or point-light avatar's forearms faithfully reproduced voluntary flexion-extension movements. Then, the
“virtual mirror paradigm” was used to evoke kinesthetic illusions. In this paradigm, a passive flexion—extension of
the participant's left arm was coupled with the movements of the avatar's forearms. This combined visuo-
proprioceptive stimulation, was compared with unimodal stimulation (either visual or proprioceptive stimulation only).
We found that combined visuo-proprioceptive stimulation with realistic avatars evoked more vivid kinesthetic illu-
sions of a moving right forearm than unimodal stimulations, regardless of whether the virtual environment was dark
or illuminated. Kinesthetic illusions also occurred with point-light avatars, albeit less frequently and a little less
intense, and only when the visual environment was optimal for slow motion detection of the point-light display (lit
environment). We conclude that kinesthesia does not require visual access to an elaborate representation of a body
segment. Access to biological movement can be sufficient. © 2019 IBRO. Published by Elsevier Ltd. All rights
reserved.

Key words: kinesthesia, biological motion, virtual reality, embodiment.

INTRODUCTION

Motion representation from visual cues

(Wellerdiek et al., 2013) all become, so-to-say, visible
through such point light-animation.

Visual signals are also of great relevance for the move-
ment perception of oneself (i.e., kinesthesia), in associa-
tion with other motor (Gandevia et al., 2006; Metral et
al., 2013), proprioceptive (Rothwell et al., 1982; Teasdale

The visual perception of movement does not require pre-
cise spatial resolution (Johansson, 1973). Light dots situ-
ated at key-points of a moving body suffice for

recognition of biological motion as a whole, but also for
estimation of physical properties of manipulated object
and for higher-order classification up to identification of
the agent performing the action (for a review, see Troje,
2012). The weight of an object being lifted (Runeson
and Frykholm, 1981), the distance to which it may be
thrown (Munzert et al., 2010), the agent's gender
(Mather and Murdoch, 1994) and the agent's identity

*Corresponding author at: Psychology and Neurocognition Laboratory
CNRS UMR 5105 University Savoie Mont Blanc (USMB), Chambéry,
France. Tel.: +33 479759186.

E-mail address: michel.guerraz@univ-smb.fr (Michel Guerraz).
Abbreviations: HMD, Head Mounted Display; DC, Direct Current; SD,
Strandard Deviation; BF, bayes Factor; me, median; ANOVA, Analysis
Of Variance.

https://doi.org/10.1016/j.neuroscience.2019.07.043
0306-4522/© 2019 IBRO. Published bv Elsevier Ltd. All riahts reserved.

et al., 1993; Proske and Gandevia, 2018) or tactile ones
(Blanchard et al., 2011; Chancel et al., 2016). Our objec-
tive here was therefore to test whether a small amount of
visual information about one's own body, can provide a
large amount of information for the perception of one's
own movement in the same way as it does for the per-
ception of external objects. Perception of one's own
movement can be derived from visual motion signals that
originate from body segments whose visual appearance
is markedly degraded. In a recent study, Chancel et al.
(2016) manipulated the visual appearance of the partici-
pant's arms via the mirror paradigm. Seeing the reflection
of one moving hand in a mirror positioned along the mid-
line axis (separating the left and right sides) gives the
appearance of symmetrical bimanual movements; it
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therefore induces illusory movements in the other (static)
arm hidden behind the mirror (Altschuler et al., 1999;
Guerraz et al., 2012; Tsuge et al., 2012; Metral et al.,
2013, 2015). Chancel et al. (2016) showed that kines-
thetic mirror illusion can even be induced when a high
proportion (up to 84%) of “mirror pixels” reflecting the
arm were masked. Thus, for kinesthesia, relevant visual
cues can be extracted from a degraded image of a body
segment. However, it should be noted that the overall
shape of the arm was still recognizable with the remain-
ing (16%) pixels. Would the mirror illusion persist without
any information about the limb shape? Virtual reality
offers an easy way to answer this question by manipulat-
ing the body’s visual appearance.

Body representations of the self

The body representation's boundaries are rather flexible,
and can stretch to include avatars but also other objects
such as prostheses up to rubber body segments. For
instance, synchronous stroking of both the real body
and a virtual body (Slater et al., 2010) displayed from a
first-person perspective through a head-mounted-display
(HMD) typically induces self-attribution of the virtual
body; the latter is then perceived as being the source of
the visuo-tactile signals. Self-attribution of a virtual body
is even more intense when the visual stimulation is syn-
chronized with motor commands (Sanchez-Vives et al.,
2010; Kalckert and Ehrsson, 2012; Maselli and Slater,
2013; Peck et al., 2013; Romano et al., 2015).
Kinesthesia needs not to be supported by the true pic-
ture of the body segment in play; it can rely on the move-
ment expressed by the equivalent segment of an avatar
(Giroux et al., 2018; Metral and Guerraz, 2019). In the
experiment described by Giroux et al. (2018), embodi-
ment of the avatar was achieved through visuo-motor
synchronization, the participant playing at moving an ava-
tar's forearms she saw tightly following her own voluntary
movements. Next, the right arm remaining static, her left
forearm was passively moved while she saw both, left
and right, moving in her avatar. As in the real mirror para-
digm (see Guerraz et al., 2012; Tsuge et al., 2012; Metral
et al., 2013, 2015), the feeling that both her own (real)
limbs were moving was thus induced by this virtual mirror
setup. Visual information on motion from the embodied
avatar therefore contributes to kinesthesia, even though
the avatar's visual appearance leaves no doubt that the
body is false. If a small amount of visual information

about one's body is sufficient for the perception of one's
own movement, visual motion cues from a point-light ani-
mation of an avatar's forearms should induce similar
kinesthetic mirror-like virtual illusions.

Self-motion perception from a point-light
animation

In the present study, a 3-D virtual body was displayed
from a first-person perspective through an HMD. The vir-
tual forearms were either realistic or limited to three
points located on the hand, mid-forearm, and elbow of
each arm without any overt visual connection between
them (Fig. 1). Because the mirror illusion and its virtual
counterpart are not purely visual, virtual displacement of
the avatar's forearms (viewed through the HMD) was
combined with passive displacement of the participant's
left forearm by the use of a motorized manipulandum.
Indeed, for each arm, the movement perception (lzumi-
zaki et al., 2010; Chancel et al., 2016, 2017) benefits
from bilateral integration of proprioceptive signals. This
explains why, in the specific context of the mirror para-
digm, contralateral proprioceptive signals enhance illu-
sory kinesthetic perception (see Chancel et al., 2016;
Giroux et al., 2018). Here, the kinesthetic illusions were
evoked by combining the virtual displacement of the ava-
tar's forearms (visual signal) and the passive displace-
ment of the participant's left forearm (proprioceptive
signal). This “bimodal” condition seemed optimal to high-
light the potential use of visual motion cues from a point-
light animation for kinesthesia. To investigate this bimo-
dal superiority, the bimodal condition was compared to
unimodal visual and proprioceptive conditions.

In a first experiment, the avatar (either realistic or point-
light versions) was viewed in a totally dark background
and was thus the only visible object in the virtual environ-
ment. In a second experiment, the avatars were pre-
sented in front of a textured illuminated background.
The purpose of this background was to facilitate visual
detection of the forearm's motion. Indeed, the threshold
for perceiving a relative motion between two objects in
the environment is lower than that for perceiving the dis-
placement of a single object (Snowden, 1992; Abadi et
al., 1999; Guerraz et al., 2000). In brief, our main hypoth-
esis was that kinesthetic illusions can be induced with
visual motion cues from a point-light animation. As sec-
ondary assumptions, we expected that the bimodal condi-
tions, either with realistic or point-light avatars, would

' |
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Fig. 1. The virtual reality setup. The panels show the participant's view (i.e. a first-person perspective) when the avatar's forearms were either (A) visible
and realistic, (B) visible and represented as points of light, or (C) masked by virtual white boxes.
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elicit more intense illusions than each unimodal condition
separately.

EXPERIMENTAL PROCEDURES
Participants

Since the avatar used here was female, only female partici-
pants were included in the experiment. As reported in pre-
vious studies, some individuals do not experience
kinesthetic illusions in the mirror paradigm (Guerraz et al.,
2012; Metral et al., 2015; Chancel et al., 2016, 2017) or in
its virtual reality adaptation (Giroux et al., 2018). Hence,
we screened the participants in a preliminary test: the virtual
kinesthetic illusion was evaluated in six trials during which
displacement of both the avatar's (realistic) forearms in an
illuminated virtual environment was combined with passive
displacement of the participant's left forearm only (see
Giroux et al., 2018). For each experiment we ran a power
analysis with a = 0.05 and 1 - 8 = 0.80 for within-subject
comparison (RStudio software, RStudio Team, 2016). The
effect size expected in the dark environment was based
on Chancel et al.'s (2016) study of the impact of mirror
reflection degradation on the kinesthetic illusion (a subjec-
tive speed rating). The effect size was d = 1.09 (n = 16).
Given the frequent overestimation of effect sizes in the lit-
erature (Open Science Collaboration, 2015), we chose to
base our study on half of this value, i.e. d = 0.545 leading
to a required sample size of n=29. The effect size
expected in the illuminated environment was based on the
comparison between the bimodal and the proprioceptive
conditions for the point-light avatar in the dark environment.
The effect size was d = 0.57 yielding a required sample size
of n = 26.

Thirty-eight and 34 healthy adult females volunteered to
take part in the first and second experiment respectively.
Of these, 30 experienced the virtual mirror illusion in the
screening test of each experiment and were therefore
included (first experiment: mean + standard deviation (SD)
age: 19.73 + 2.53; second experiment: 20.37 + 5.24). None
of them took part in both experiments. All but one of the par-
ticipants were right-handed (Edinburgh Inventory Test;
Oldfield, 1971). None of the participant reported visual,
motor or somatosensory impairments. Before the experi-
ment, they declared in writing, their free choice to participate
and to leave during the essays. The study met all require-
ments of the 1964 Declaration of Helsinki and was
approved by the university's ethical board for research and
teaching (C.E.R.E.U.S, Savoie Mont Blanc University,
Chambéry, France).

Material

The HMD (Oculus Rift; Oculus VR, lIrvine, CA, US)
immersed the participant in a virtual room. The position
and the orientation of the head were tracked online, and
reported in the virtual world with perspective correction.
The HMD supra-aural 3D spatial audio headphones
masked outer sound interference with a continuous white
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noise. The virtual environment and actions were pro-
grammed with Unity software (Unity Technologies, San
Francisco, CA, USA). Hardware comprised an MS| Geforce
GTX 980 Gaming 4G graphics card (Micro-Star Interna-
tional, Taipei, Taiwan) and an Intel Core i7-4790K proces-
sor (Intel Corporation, Santa Clara, CA, USA). The
participant was immersed in a virtual environment in which
she could see the avatar (a female sitting as the participant,
with her elbows positioned on a virtual table) from a first-
person perspective. The virtual environment could be dark
(so that the participant could only see the avatar, in a first
experiment) or illuminated (so that the participant could
see both the avatar and the environment, representing a
room with black and white checkered walls and a table, in
a second experiment). The avatar's forearms consisted of
either realistic forearms or three red spheres located instead
of the hand, mid-forearm, and elbow of each arm (Fig. 1).
Spheres (3D) were used instead of dots (2D) because vir-
tual reality was 3D. The red color was chosen so that
spheres were always visible wherever they appeared in
the black and white background when visible. The other
parts of the body were always realistically displayed since
only the avatar's forearms could move and point-light dis-
plays can only be interpreted when in motion (Johansson,
1973; Kozlowski and Cutting, 1977).

Displacements of the avatar's forearms could be driven in
real time by the displacements of the participant's forearms,
as detected by an electromagnetic motion capture system
(Liberty™, Polhemus, Colchester, VT, US) at a sampling
frequency of 240 Hz. In order to avoid wrist movements,
participants wore splints on each hand on which the sen-
sors were positioned. The participant sat at a table with
the forearms placed forwards, parallel to the sagittal plan.
During the experimental trials in both experiments (but not
during the embodiment phases), the participant's two fore-
arms were held by a manipulandum aligned with the
shoulder. Each manipulandum consisted of a wooden arm
(on which the participant positioned her forearm) and a
handgrip at the end of the wooden arm. The right manipu-
landum was static, whereas the left manipulandum was
fitted with a low-noise synchronous DC motor (24 V, Maxon
with planetary reductor 1296:1, Maxon Motor AG, Sachseln,
Switzerland) that could flex or extend (via a remote control)
the participant's left forearm from the initial starting position
with an angular amplitude of 30°, a constant angular speed
of 3.8°/s (duration of 8 s). The participant's left forearm was
positioned on the manipulandum so that the latter's rota-
tional axis coincided with that of the elbow joint.

Procedure

The avatar embodiment phase

Wearing the virtual reality HMD, the participant sat with her
elbows on the table and was asked to actively flex and
extend both arms at a natural speed and amplitude by alter-
nating phase and antiphase movements for 1 min. During
this embodiment phase, the avatars faithfully reproduced
the participant's real movements. Such an embodiment
phase of 60 s was performed once with the realistic
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Fig. 2. Experimental session. Each participant carried out two sessions of three
randomized blocks (Bimodal, Visual, Proprioceptive), one session with realistic
avatars and the other one with point-light avatars. A block comprised six trials
(alternating flexions F and extensions E). Kinesthesia was rated (arrows) after
each trial. Each block was preceded by an embodiment phase. The first embodi-
ment phase lasted 60 s and was followed by an embodiment rating (B). These
two sessions were performed in either a dark (first experiment) or an illuminated
background (second experiment).

forearms (prior to the three blocks of trials with realistic fore-
arms) and once with the point-light forearms (prior to the
three blocks of trials with point-light forearms). After this
initial embodiment phase, the participant filled out a brief
embodiment questionnaire (in French) containing nine rele-
vant items (1, 2, 3, 6, 7, 8, 9, 14, and 15 see Appendix B)
translated from Gonzalez-Franco and Peck (2018). The lat-
ter questionnaire contains a set of assertions about various
sub-components of embodiment, and each item is scored
on a seven-point Likert scale. The items used in the present
study specifically tested body ownership (i.e. the feeling that
the avatar's body is one's own), agency and motor control
(i.e. the feeling that one can control the avatar's body as
one's own), and body location (i.e. the feeling that one's
own body is located in the same place as the avatar's body).
The embodiment score ranged from -3 (no embodiment of
the avatar) to +3 (strong embodiment) and comprised three
embodiment subscores for Body ownership, Agency, and
Body Location. In the present study, we considered that
the avatar was embodied when the embodiment score
was greater than zero. Additional 30-s embodiment periods
were performed before each following block of trials (see
Fig. 2).

Experimental phase with induction of the kinesthetic
illusion

After the initial 60-s embodiment phase had been com-
pleted and rated, the participant's forearms were positioned
on the manipulanda for the first block of trials. The right arm
remained static and was maintained at an angle of 30° to
the horizontal plane. The left arm was positioned at an angle
of either 15° or 45° to the horizontal plane, before each
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block of six trials (Fig. 2). Participants were told 1) not
to resist passive displacements of their left forearm and
2) to focus their attention looking at their right forearm,
as controlled by the investigator on a monitor reporting
the participant's sight of the scene. A trial started with
an introduction of 2-3 s without forearm movement
(neither real nor virtual); then the real and/or virtual arms
moved for 8 more seconds (Fig. 2).

Kinesthesia ratings. The illusory feeling of the right
forearm movement was rated verbally after each trial.
The speed of the right forearm felt movement was com-
pared with that of the left forearm on an integer scale ran-
ging from 0 in the absence of feeling, to 10 for a right
forearm felt moving at the same speed as the left one.
The direction of this illusory movement was labeled as
similar or opposite to that of the left forearm (the actual
left forearm or its avatar). Inverse illusions (illusions in
the opposite direction) were quoted as negative speed
values. Thus, the speed values can vary from - 10 to
10. The participant was also required to estimate the
beginning and the end of the illusory displacement with
respect to the start of the trial, with both estimates thus
varying from 0 s to 8 s (e.q., “started three seconds after
the beginning of the trial” and “ended seven seconds
after the beginning of the trial”). Once these different
parameters had been rated, the next trial began.
Three sensory modality conditions were tested during
each session: a “bimodal” condition, a “visual” condition,
and a “proprioceptive” condition, each during one block.

- In the “bimodal” (both visual and proprioceptive) condi-
tion, both (avatar) forearms were seen in movement,
while the participant's left forearm (alone) was passively
displaced (left proprioception). This condition replicates
the physical mirror paradigm in which one can see both
arms moving while only one is actually displaced.

- In the “visual” (unimodal) condition, both (avatar) fore-
arms were seen in movement, while none of the real
ones really moved (vision only).

- In the “proprioceptive” (unimodal) condition, the avatar's
forearms were masked by two virtual boxes, while the
participant's left forearm (alone) was passively displaced

(Fig. 1).

In the dark virtual environment, the virtual boxes were still
visible.

Displacements were driven in flexion or extension at 3.8°/
s for 8 s (from either 15° to 45° or from 45° to 15°, relative to
the horizontal plane). After a block was completed, the par-
ticipants removed their arms from the manipulanda so that
they could move them freely and experience a new 30-s
phase of embodiment.

Procedure for the experiment in the dark
environment

The experiment consisted in six blocks of six trials, three
successive blocks with the realistic avatar's forearms (corre-
sponding to each of the three sensory modality conditions in
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Fig. 3. Representation of the illuminated virtual environment in the second

experiment.

a random order) in one session and another session of
three blocks with the point-light avatar's forearms, in a coun-
terbalanced order between participants. Each of the six
experimental conditions (3 sensory modality * 2 avatars)
was tested in a separate block alternating three flexions
and three extensions, giving a total of 36 flexion or exten-
sion trials (Fig. 2). The direction of the first movement (i.e.
flexion or extension) was the same for the three blocks of
trials with one type of avatar and reversed with the other
avatar. This was also counterbalanced between
participants.

Procedure for the experiment in the illuminated
environment

The procedure was similar to that of the first experiment
except that the virtual environment was illuminated (Fig. 3).

STATISTICS

Statistical analyses were performed on the duration of the
illusory movement (time interval between the beginning
and end of the kinesthetic illusion, expressed in seconds
from 0 to 8) and its speed (from —10 to 10). Since the nor-
mality assumption required to run frequentist parametric
analyses was not systematically achieved under our experi-
mental conditions (Shapiro-Wilk: p < .05), the data were
subjected to Bayesian statistics (Kruschke, 2010). Analysis
of variance and pairwise comparisons t-tests were
assessed with Bayesian equivalent tests. Statistical analy-
sis was performed using JASP software (JASP Team,
2018, https://jasp-stats.org/) (See also Wagenmakers et
al., 2018). Statistical evidence was reported using Bayes
factors (BFs), BF4q for paired sample comparisons as well
as for correlation analysis and BF;,. for ANOVAs denoting
the level of evidence of the alternate hypothesis (non-
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signed difference), and the inclusion of a specific para-
meter in a model (ANOVA) respectively. The cut-off
values defined by Jeffreys (1998) were used to inter-
pret BFs. The kinesthetic illusion's duration and speed
were assessed in a 3 x 2 within-subject, repeated-
measure analysis of variance (ANOVA) [Sensory mod-
ality (“Bimodal”, “Proprioceptive” and “Visual”) x Type of
avatar (“realistic” versus “point-light”)] for the first experi-
ment and the second experiment. A non-parametric Wil-
coxon signed rank test was used to assess responses
from the “embodiment” questionnaire as recommended
(Gonzalez-Franco and Peck, 2018).

RESULTS

Experiment in the dark environment

Embodiment phase

Based on the score for the nine items (1-3, 6-9, 14-15)

from the Gonzalez-Franco and Peck (2018) embodiment

questionnaire, all but one of the 30 participants embodied

the realistic avatar (median (me) = 1.74) and the point-

light avatar (me = 1.88). In a Wilcoxon signed-rank test,
the difference between these two avatar conditions was not sig-
nificant (z = =0.12, p = .90). This was also true for each sub-
component of the embodiment score (Body Ownership: z =
-1.25, p = .21; Agency: z = -0.72, p = .47 and Location:
z=167,p =.09).

Occurrence of the kinesthetic illusion

When the avatar was realistic, the kinesthetic illusion
occurred in 82% of the bimodal trials, 37% of the visual
unimodal trials, and 38% of the proprioceptive unimodal
trials. With the point-light avatar, the kinesthetic illusion
occurred in 60% of the bimodal trials, 30% of the visual
unimodal trials, and 40% of the proprioceptive unimodal
trials. It should be noted that whatever the sensory modality,
the great majority of the kinesthetic illusions were in the
same direction as the avatar's displacements. However,
the illusion occurred in the opposite direction in a few trials
(<5%). All trials were considered in further analyses.

The duration of the kinesthetic illusion (in seconds)
The Bayesian repeated measures ANOVA showed extreme
evidence for an effect (H1; BF;n = 7.8e""°) of the sensory
modality on the duration of the kinesthetic illusion with a
mean + SD duration longer in the bimodal condition
(4.6 + 2.4) than in the two unimodal conditions (propriocep-
tion: 2.2 £ 2.1; vision: 1.76 £ 2.0). This was confirmed by
Bayesian repeated sample t-tests that revealed extreme
evidence for a longer duration of the illusion in the bimodal
condition as compared to the two unimodal conditions
(bimodal vs proprioception: BF4o = 21,309; bimodal vs
vision: BF 1o = 21,829) when the two types of avatars were
pooled. In contrast, there is moderate evidence for an
absence of difference (H0) between the two unimodal con-
ditions (BF 1o = 0.284).

The Bayesian repeated measures ANOVA showed no
evidence for an effect (H1) of the type of avatar on the dura-
tion of the illusion (BFj,q = 1.5) with a mean + SD duration
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Experiment in an illuminated
environment

& Realistic
Point-Light

The embodiment score

In the illuminated environment, all but
one of the 30 participants embodied
the realistic avatar and 27 embodied
the point-light avatar. The difference
between the embodiment score for
the realistic avatar (me = 1.58) and
the score for the point-light avatar
(me = 1.51) was not significant (z =
0.76, p = .45). This was also true for
each subcomponent of the embodi-
ment score (Body Ownership: z =
0.68, p = .50; Agency: z=1.84,p =
.07 and Location: z = =0.05, p = .96).

Bimodal Propribceptive Visual

Fig. 4. The mean duration (left panel) and speed (right panel) of the kinesthetic illusion, as a function of
the sensory modality (bimodal, visual, or proprioceptive) and the type of avatar (realistic or point-light) in
the dark environment. The error bars correspond to confidence intervals after Cousineau-Morey correc-

tion for within-subject designs.

of 3.2 + 1.8 with realistic avatars and 2.5 + 1.8 with point
light avatars when the three modalities were pooled. Finally,
the Bayesian ANOVA revealed no evidence for an interac-
tion between sensory modalities and type of avatars (BF-
incl = 08) (F|g 4)

The velocity of the kinesthetic illusion

The Bayesian repeated measures ANOVA showed very
strong to extreme evidence for an effect (H1) of the sensory
modality (BFjne = 6.339"6), the type of avatar (BF;, =
75.8) and for an interaction between these two factors (BF-
inct = 69.4). As can be seen in Fig. 4, a difference between
the two types of avatars occurred mainly in the bimodal con-
dition, which is confirmed by a Bayesian repeated sample t-
test (BF 1o = 2132). In contrast, moderate evidence for an
absence of effect (HO) of the type of avatar was observed
for the proprioception (BF, = 0.21) and vision (BFg =
0.34) unimodal conditions.

With realistic avatars, the mean + SD speed of the illusion
was higher in the bimodal condition (5.7 + 2.4) than in the
two unimodal conditions (proprioception: 1.3 + 2.9; vision:
2.4 + 2.6). Bayesian repeated sample t-tests provide
extreme evidence of a higher velocity of the illusion in the
bimodal condition as compared to the two unimodal condi-
tions (bimodal vs proprioception: BF o = 70,124; bimodal
vs vision: BF 5 = 1597). In contrast, there is anecdotal evi-
dence for an absence of difference (HO) between the two
unimodal conditions (BF 1o = 0.59).

With point light avatars, there was no evidence of a differ-
ence (H1) between any of the three sensory modalities
(bimodal vs proprioception: BF 1o = 0.81; bimodal vs vision:
BF 1o = 0.32; proprioception vs vision: BF o = 0.27).

Bimodal Proprioceptive Visual

Occurrence of the kinesthetic
illusion

In the illuminated environment, the
kinesthetic illusion with the realistic
avatar occurred in 82% of the bimodal
trials, 51% of the visual unimodal
trials and 27% of the proprioceptive unimodal trials. With
the point-light avatar, the kinesthetic illusion occurred in
62.8% of the bimodal trials, 36% of the visual unimodal
trials, and 30% of the proprioceptive unimodal trials. As in
the dark environment, the great majority of the illusions
were in the same direction as the avatars' displacements.
However, the illusion occurred in the opposite direction in
a few trials (<4%).

The duration of the kinesthetic illusion (in seconds)
Mean duration of the kinesthetic illusion in the different
experimental conditions is represented in Fig. 5 (left panel).
The Bayesian repeated measures ANOVA showed extreme
evidence for an effect of both the sensory modality (BF ¢ =
4.4e”°) and the type of avatar (BF;,¢ = 139) on the dura-
tion of the illusion. There was no evidence of an interaction
between these two factors (BFi o = 1.2). The mean = SD
duration was longer in the bimodal condition than in the
two unimodal conditions. This was confirmed by Bayesian
t-tests that revealed extreme evidence for a longer duration
of the illusion, when the two avatars conditions were pooled,
in the bimodal condition (4.3 + 2.2) as compared to the two
unimodal conditions (bimodal vs proprioception (1.5 £ 1.7):
BF, = 2.1e*®; bimodal vs vision (2.3+2.1) BFy=
1182). In contrast, there was no evidence for a difference
between the two unimodal conditions (BF o = 0.9). As indi-
cated by the main effect of the type of avatar, the duration
of the illusion was longer with realistic avatars as compared
to point-light avatars, with mean + SD duration when the
three sensory modality conditions are combined, of 3.2 +
1.8 and 2.2+ 1.6 respectively.

The velocity of the kinesthetic illusion

The Bayesian repeated measures ANOVA showed extreme
evidence for a main effect of the sensory modality (BFj.¢ =
5.5e*1%). When the two avatar conditions were combined,
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measured with the embodiment ques-
tionnaire derived from Gonzalez-
Franco and Peck (2018)) was just as
effective with a point-light avatar as
with a realistic avatar.

# Realistic
Point-Light

Embodiment of the point light
display

Embodiment (incorporation) of an
object is constrained by top-down pro-
cesses and a certain degree of similar-
ity between the object or avatar and the
representation of what the human body
is like, is usually considered as neces-
sary for incorporation (embodiment) to
occur. Indeed, synchronous visuo-
motor or visuo-tactile stimulation is not

Bimodal Proprit')ceptive Visual

Fig. 5. The mean duration (left panel) and speed (right panel) of the kinesthetic illusion, as a function of
the sensory modality (bimodal, visual, and proprioceptive) and the type of avatar (realistic vs. point-
light) in the illuminated environment. The error bars correspond to the confidence intervals after Cou-

sineau—Morey correction for within-subject designs.

the mean + SD speed was indeed higher in the bimodal
condition (5.3 + 3.2) as compared to the vison condition
(3.3 £ 2.6), the latter being higher than in the proprioception
condition (1.4 + 2.6). Bayesian repeated sample t-test con-
firmed with very strong to extreme evidence that the three
sensory modalities differ from each other (bimodal vs pro-
prioception: BF o = 1.1e"%; bimodal vs vision: BF o = 94.5;
vision vs proprioception BF 1 = 42.4).

In contrast, we found no evidence of a main effect of the
type of avatar (BF, = 0.8) and only an anecdotal evidence
for an interaction between sensory modalities and type of
avatar (BF, = 2.2). Bayesian repeated sample t-tests
revealed either anecdotal or no evidence for a difference
between realistic and point-light avatars in the different sen-
sory modalities (bimodal: BF 1 = 2.8; vision: BF o = 0.75;
proprioception: BF o = 0.64).

DISCUSSION

Our present results confirmed that the combination of pas-
sive movement of the participant's left forearm with move-
ment of realistic avatar's forearms (viewed from a first-
person perspective) induced a kinesthetic sensation of the
same direction of movement in the static (right) arm in most
participants and most trials (both in a dark and in an illumi-
nated environment). Our results also showed that such
kinesthetic illusions occurred when the realistic avatars
were replaced by point-light ones, albeit less frequently,
with a shorter duration and a little slower. Moreover, the
appearance of kinesthetic illusion with point-light avatars
appears to be conditioned by the richness of the virtual
environment, whether it facilitates visual detection of motion
of the point-light display. It must also be borne in mind that
visuo-motor appropriation of the avatar's arms (as

Bimodal Proprioceptive Visual
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always enough for an object to become
self-attributed; anatomic, morphologi-
cal and body part identity can act as
top-down processes that modulate
self-attribution (Tsakiris and Haggard,
2005; Haans et al., 2008; De Vigne-
mont and Farne, 2010; Tsakiris et al.,
2010; Lugrin et al., 2015a,b; Waltemate et al., 2018).
Accordingly, the incorporation of realistic humanoid avatars
via virtual reality is rather straightforward (Petkova and
Ehrsson, 2008; Jung et al., 2017). This knowledge
prompted our initial decision to use a realistic humanoid
avatar (seen from a first-person perspective) to test whether
visual-motion information from the avatar could be inte-
grated for inference of one's own movements. The kines-
thetic illusions observed here with realistic forearm's
showed that visual-motion information originating from
embodied avatar's segments is indeed integrated for the
purpose of kinesthesia (see also Giroux et al., 2018).

The point-light avatar's forearms used here in both the
dark and illuminated environment were very unlike anyone's
representation of human forearms. Despite this disparity,
visuo-motor coupling with such point-light avatars proved
to be enough for embodiment (as evaluated with a question-
naire) to occur in both environments. These results may
appear surprising since the realism of the avatar has been
shown to have an impact on the degree of embodiment
and presence (Argelaguet et al., 2016; Lin and Jérg, 2016;
Jung et al., 2017). However, the violation of avatar's realism
does not systematically prevent ownership (Lin and Jérg,
2016; Tran et al., 2017; Schwind et al., 2018), especially
with visuo-motor combination. Indeed, body ownership is
more strongly and positively influenced by a congruent
visuo-motor combination than by visuo-tactile or visuo-
proprioceptive combinations (Kokkinara and Slater, 2014)
and can lead to ownership of non-humanoid objects such
as a virtual hand represented by a wooden block (Lin and
Jorg, 2016), a cat's paw (Zhang and Hommel, 2016), a 2D
square (Ma and Hommel, 2015) or by dots placed at the fin-
gertips locations (Schwind et al., 2018). In our experiments,
the level of embodiment as measured with the embodiment
questionnaires (Gonzalez-Franco and Peck, 2018) was
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similar with the realistic and point-light forearms. This simi-
larity likely stem from the use of such visuo-motor combina-
tion during the embodiment periods.

The avatar's visual appearance and the sense of
movement

As mentioned above, both the physical (Chancel et al.,
2016, 2017) and virtual mirror illusions (Giroux et al.,
2018) arise from the integration of visual and contralateral
proprioceptive afferents. The results observed here with
realistic avatars in both the dark and the illuminated environ-
ment confirmed the presence of visuo-proprioceptive inte-
gration, since the kinesthetic illusion was more intense, in
terms of duration and speed, in the bimodal condition (i.e.
when congruent visual and contralateral proprioceptive sig-
nals were provided) than in the unimodal stimulation condi-
tions. It must be noticed that in the illuminated environment
and with realistic avatars, the speed of the kinesthetic illu-
sions was higher in the unimodal visual condition as com-
pared to wunimodal proprioceptive stimulation. No
difference between the two unimodal conditions (visual or
proprioceptive) did otherwise occur, thus confirming the
importance of multisensory integration in kinesthesia.

When the point-light avatars were viewed in the dark, this
integration process was not evidenced. Indeed, the illusion
produced under the bimodal condition only differed from
that produced under unimodal conditions when its duration
was considered but not when its speed was considered. In
that respect, the illusion was much weaker (same duration
but with a much lower speed) with the point-light display
than with realistic avatars when seen in otherwise total dark-
ness. The absence of a clear integrative pattern with the
point-light avatars in the dark environment may well be
related to the central nervous system's difficulties in captur-
ing visual motion cues from point-lights moving at a slow
speed (3.8°/s) in otherwise total darkness. Indeed, the
threshold for perceiving the displacement of a single object
in complete darkness is higher than that for perceiving rela-
tive motion between objects (Snowden, 1992; Abadi et al.,
1999). In contrast, visuo-motor coupling with such paint-
light avatars, with voluntary flexion—extension movements
at a natural speed (which is much higher than 3.8°/s),
proved to be enough for embodiment to occur in both the
dark and illuminated environments.

The visual illuminated environment in our second
experiment was designed to enhance the detection of
visual motion cues from the point-light avatars. Our
results showed that a combination of passive movement
of the participant's left forearm with visual movement of
the point-light avatar's forearms (seen from a first-
person perspective) was sufficient to evoke a kinesthetic
illusion in the participant's right (static) arm. Those kines-
thetic illusions in the bimodal condition were more
intense, in terms of duration and speed than in the unim-
odal stimulation conditions. These results with point-light
avatars in the illuminated environment confirmed the pre-
sence of visuo-proprioceptive integration as previously
observed with realistic avatars. These results echo those
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reported by Chancel et al. (2016) for the physical mirror
paradigm; the kinesthetic mirror illusion could even be
induced when the arm's reflection in the mirror was
strongly degraded. In the present study, the forearms
were represented by three point-lights only — one of
which corresponded to the pivot of the elbow and thus
remained static. Therefore, individuals can (i) make out
their body segments described by three aligned but
unconnected point-lights, and (ii) integrate visual motion
cues from the point-light display to build a unified percep-
tion of arm movement.

It must be noted that even in the illuminated environment,
the kinesthetic illusions evoked in the bimodal condition,
were both shorter and slightly slower compared to those
observed with realistic avatars. Several hypotheses could
be put forward to explain such a difference. First, the weight
allocated to a given sensory signal in multisensory percep-
tion is usually proportional to its reliability (see Ernst and
Bilthoff, 2004 for a review). A lack of reliability of the
point-light display might stem from the movement speed
used to evoke illusions here (3.8°/s; see Guerraz et al.,
2012 for a rational), which is well below that of most “nat-
ural” biological movements. Alternatively, the central ner-
vous system may have more difficulties, even in an
illuminated enviroment, in capturing visual motion cues from
point-lights moving at 3.8°/s than from a full realistic arm
moving at the same speed. As mentioned above, visuo-
motor coupling through movements performed at a natural
speed was sufficient to give rise to embodiment, either in
the dark or in the illuminated environment. The slow speed
used here to evoke kinesthetic illusion might therefore not
be optimal to fully appreciate the role of biological motion
in the context of kinesthesia.

Point-light displays are known to bring meaningful percep-
tion when they are in movement but not when they are static
(Johansson, 1973; Kozlowski and Cutting, 1977). This is the
reason why, in the context of understanding perception of
one's own forearms movements, we chose not to use a full
Point-Light avatar's body but only point-light forearms, those
forearms being the only moving body parts (with the exception
of the head) in our experiments. In that respect, the point-light
avatar's forearms displayed here, although deviating slightly
from conventional point-light displays, fulfilled their role as
they were selectively conveying only biological motion.

The clinical relevance of feature-poor avatars

The mirror box arrangement is often used to treat amputees
suffering from phantom limb pain (Deconinck et al., 2015,
see also Mercier and Sirigu, 2009 for related techniques).
Although mirror-like virtual displays may be effective in the
treatment of phantom limb pain (e.g. Ambron et al., 2018;
Perry et al., 2018), virtual reality remains a highly technical
and might not provide more clinical benefit than a conven-
tional (physical) mirror box (Brunner et al., 2014; Laver et
al., 2017). However, some amputees cannot bear to see a
reflection mimicking a lost limb that they are still mourning.
Virtual reality might therefore be a relevant way of providing
virtual limbs that cannot be confused with real limbs. In this
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respect, the point-light limb avatar is positioned at one end
of a continuum ranging from the real limb (such as that
reflected in the physical mirror paradigm) to an empty
space. Given that (i) embodiment of the point-light avatar's
forearms is just as effective as that of realistic ones and
(ii) visual motion cues from both realistic and point-light ava-
tars can be used for the purpose of kinesthesia (just as it
does with a real reflected limb in the physical mirror para-
digm), point-light avatars could be a relevant clinical alterna-
tive to patients that cannot bear to see a reflection
mimicking their lost limb.

Taken as a whole, our present results show that beneficial
visual motion cues for kinesthesia do not require a very ela-
borate, fine-grained, human-like representation of a body
segment. In fact, individuals can (i) make out their body seg-
ments represented by as few as three aligned point-lights,
and (ii) integrate the corresponding visual motion cues to
yield a unified perception of arm movement.
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Appendix B. Embodiment questionnaire based on Gonzalez-Franco and Peck (2018)

Participants had to give their degree of agreement concerning the following assertions, basing on the following seven-point

Likert-scale ranging from:

=3 -2 -1 0 +1 +2 +3
Strongly disagree Disagree Somewhat disagree Neither agree nor disagree Somewhat agree Agree Strongly agree
“During the preceding experimental phase, there were moments in which...”.Q1 - I felt as if the virtual arms were my own

arms”.

Q2 - “It felt as if the virtual arms | saw were someone else's arms”.

Q3 — “It seemed as if | might have more than two arms”.

Q6 - “It felt like | could control the virtual arms as if they were my own arms”.
Q7. “The movements of the virtual arms were caused by my own movements”.
Q8. “| felt as if the movements of the virtual arms were influencing my own movements”.

Q9. “I felt as if the virtual arms were moving by themselves”.

Q14. “l felt as if my arms were located where | saw the virtual arms”.

Q15. “| felt out of my body”.
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V- Chapitre 2 : Limites de |'intégration de signaux visuels artificiels
dans la kinesthésie — Congruence Spatiale

a. Intégration multisensorielle des indices visuels provenant d'avatars
a la premiere et a la troisieme personne dans la perception de ses
propres mouvements (Article 3 — Etude Perspective Miroir et Etude
Perspective 3éme Personne).

i. Introduction

Comme observé dans les études précédentes, la vision des mouvements des bras de |'avatar
participe a la génération d’une illusion de mouvement. Ce qui signifie que les informations
visuelles de mouvement provenant d’un avatar vu a la premiére personne sont traitées en
partie comme celles provenant du corps réel (Giroux et al., 2018, 2019). La présentation d’un
avatar a la premiére personne, colocalisé avec le corps réel du participant, permet une
congruence spatiale entre les informations visuelles provenant de l'avatar et celles,
sensorimotrices, provenant du corps réel. Nous nous sommes alors questionnés sur la nécessité
d’une telle congruence spatiale dans la kinesthésie. En effet, le reflet de notre corps dans un
miroir n’est pas colocalisé avec notre corps a la différence d’un avatar a la premiére personne
en réalité virtuelle. Cependant, il est tout de méme possible d’utiliser les informations visuelles
provenant du miroir pour la perception de soi (e.g., induction de l'illusion de la main en
caoutchouc lorsqu’elle est vue via un miroir, Bertamini et al., 2011; Jenkinson & Preston, 2015)
de méme que pour réaliser des actions quotidiennes (e.g., se coiffer). Dans la premiére étude
de cet article, nous avons fait I’hypothese que la vision d’un avatar via un miroir (perspective
miroir), placé en face du participant dans I'environnement virtuel, serait a méme d’apporter
des informations visuelles pertinentes pour la perception de nos propres mouvements et ce,
méme en I'absence d’avatar a la premiere personne, colocalisé avec le corps du participant.

Cependant, si les informations visuelles provenant d’un miroir ne sont pas colocalisées avec le
corps réel, elles font tout de méme référence a sa position du fait des caractéristiques
physiques d’un miroir, ce qui n'est pas le cas lors de l'utilisation d’avatars a la troisieme
personne. Néanmoins, ce type d’avatar percu a la troisieme personne est régulierement utilisé
dans les jeux vidéo et peut méme induire des sensations d’incarnation (appartenance,

localisation de soi, agentivité), bien que plus faibles que pour des avatars a la premiere
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personne (Gorisse et al.,, 2017). Ainsi, un avatar a la troisieme personne peut étre utilisé
efficacement pour agir dans un environnement virtuel et peut étre ressenti comme faisant
partie de soi. Dans la seconde étude de cet article nous avons donc émis, et testé, I’hypothése
selon laquelle les informations visuelles provenant d’un avatar a la troisieme personne
pourraient également participer a la perception de ses propres mouvements mais dans une

moindre mesure que pour une perspective miroir.

ii. Méthode
Les participantes (n = 50) étaient, comme dans les précédentes études, immergées dans un
environnement virtuel. Dans I'Etude Perspective Miroir (n = 24), un miroir faisait face aux
participantes dans I'environnement virtuel et elles y voyaient le reflet de leur avatar. Cette
perspective miroir pouvait étre présentée seule (Mirror_P, Figure 24, a et d) ou associée a un
avatar a la premiere personne. Cet avatar a la premiére personne pouvait pour sa part étre tout
a fait visible (Full_P, Figure 24, c et f) soit avec des bras uniquement suggérés (+) bien que non
visibles puisque masqués (Mirror+_P, Figure 24, b et e). La condition Full_P consistait donc en
une vue de l'avatar a la premiére personne plus une vue de son reflet dans le miroir, ce qui en
faisait donc une perspective « complete » (full) associant perspective a la premiére personne
et perspective miroir. Les informations de mouvement provenant des bras de 'avatar étaient
visibles a la fois directement a la premiere personne et dans le miroir. La condition Mirror+_P,
quant a elle, permettait de controler pour d’éventuels effets cognitifs (« top-down »). En effet,
nous avons vu que des processus cognitifs tels que les attentes, les connaissances préalables
ou les croyances (i.e., regroupées sous le terme « prior » dans les modeles bayésiens, voir page
50) peuvent étre impliqués dans I'intégration multisensorielle en modulant la fiabilité associée
a telle ou telle information sensorielle. Or, dans la condition Mirror_P, aucun avatar n’était
visible a la premiére personne, 'avatar « n’existant » que dans le miroir, ce qui est impossible
dans le monde réel. La condition Mirror+_P permettait de présenter un avatar a la premiére
personne tout en faisant en sorte que les informations visuelles de mouvement des bras ne
soient visibles que dans le miroir (comme dans la condition Mirror_P). Cette condition
permettait donc de déterminer si des processus cognitifs tels que le fait de savoir qu’un avatar
a la premiére personne était présent dans I'environnement virtuel influaient sur la contribution

des informations visuelles provenant du miroir.
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Une premiére phase permettait I'incarnation de I’avatar par un couplage entre les mouvements
réels des bras des participantes et les mouvements des bras de I'avatar (phase d’incarnation).
Lors de la seconde phase (phase expérimentale), les participantes réalisaient des essais dans
une condition avatar et une condition contréle, et ce pour chaque type de perspective
(Mirror_P, Mirror+_P et Full_P) :
- Dans la condition contréle (unimodale proprioceptive), seul le bras gauche réel des
participantes était déplacé (les bras de l'avatar étant dissimulés dans des boites
virtuelles, Figure 24, d, e et f)

- Dans la condition avatar (bimodale), les bras de 'avatar et le bras gauche réel des

participantes étaient déplacés (Figure 24, a, b et c).

Figure 24. Représentation des différentes conditions de I'Etude Perspective Miroir. Les images du haut
(a, b, c) représentent la condition avatar (bimodale) avec la perspective miroir (Mirror_P, a), la
perspective miroir plus l'avatar a la premiére personne aux bras masqués (Mirror+_ P, b) ou la
perspective miroir plus I'avatar a la premiére personne (Full_P, c). Les images du bas (d, e, f) quant a
elles représentent la condition contréle (proprioceptive) dans laquelle les avant-bras de I'avatar étaient
dissimulés dans des boites virtuelles.

Pour chaque essai de chacune des conditions expérimentales, les participantes estimaient la
vitesse ainsi que le début et la fin de l'illusion de mouvement percue dans leur bras droit. Un
questionnaire d’incarnation composé de quinze items (1-5, 6-9, 14-15, 17-20) du questionnaire
de Gonzalez-Franco & Peck (2018) permettait d’évaluer les différents aspects de I'incarnation

de chaque type d’avatar (Appartenance, Localisation, Agentivité et Apparence Externe).
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Dans I'Etude Perspective 3eme Personne (n = 26), I'avatar pouvait étre vu dans une perspective
miroir (Mirror_P, Figure 25, a et d), faisant face aux participantes et bougeant en miroir. A la
différence de I'étude précédente, aucun miroir n’était cependant représenté dans
I’environnement virtuel. Dans une seconde condition expérimentale (3rd_P, Figure 25, b, ¢, e
et f), "avatar était vu dans une perspective a la 3°™¢ personne, de profil, a gauche ou & droite
des participantes. Les participantes réalisaient six essais dans les conditions avatar (bimodale,
Figure 25, a, b et c) et contréle (unimodale proprioceptive, Figure 25, d, e et f) décrites plus tot,

et ce pour chaque type de perspective (Mirror_P et 3rd_P).

d e f

Figure 25. Représentation des différentes conditions de I'Etude Perspective 3éme Personne. Les images
du haut représentent la condition avatar (bimodale) tandis que les images du bas représentent la
condition contréle (proprioceptive). L'avatar pouvait étre vu dans une perspective miroir (Mirror_P, a
et d) ou ala troisieme personne (3rd_P), de profil, a gauche (b et e) ou a droite (c et f) des participantes.

Pour chaque essai de chacune des conditions, les participantes devaient estimer la vitesse ainsi
que le début et la fin de I'illusion de mouvement percue dans leur bras droit. Un questionnaire
d’incarnation composé de 13 items (1-3, 6-9, 14-15 et 17-20) du questionnaire de Gonzalez-
Franco & Peck (2018) permettait d’évaluer les différents aspects de I'incarnation de chaque
type d’avatar (Appartenance, Localisation, Agentivité et Apparence Externe). Les deux
expériences présentées dans cet article ont été pré-registrées (Etude Perspective Miroir :

https://osf.io/wjtx8 et Etude Perspective 3eme Personne : https://osf.io/hu7c6).
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iii. Résultats
Résultats de I'Etude Perspective Miroir
Dans cette étude les illusions étaient plus fréquentes, plus rapides et duraient plus longtemps
en condition avatar (bimodale) qu’en condition contréle (unimodale proprioceptive) et ce,
quelle que soit la perspective. Une interaction entre la modalité (avatar versus controle) et la
perspective était également observée. En condition avatar, les illusions étaient plus fréquentes,
plus rapides et duraient plus longtemps lorsque la perspective miroir était accompagnée d’un
avatar a la premiere personne entierement représenté (Full_P) que lorsque ce dernier était
partiellement masqué (Mirror+_P) ou lorsque seule la perspective miroir était disponible
(Mirror_P), voir Figure 26. Aucune différence entre les trois perspectives n’était observée dans
la condition controle. Il n’y avait pas non plus de preuve solide d’une différence de sensation

d’incarnation de I'avatar entre les trois types de perspective.
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Figure 26. Occurrence (A), vitesse (B) et durée (C) moyennes de l'illusion kinesthésique pour chaque
type de Perspective (Mirror_P, Mirror+_P, Full_P) et chaque condition d’Avatar (Avatar vs. Control) dans
I'Etude Perspective Miroir. Les barres d’erreurs correspondent aux intervalles de confiance aprés
correction de Cousineau-Morey pour les plans intra-sujet.

Résultats de I'’Etude Perspective 3™ Personne

Les illusions étaient plus fréquentes, plus rapides et plus longues lorsque |'avatar était visible
(condition avatar) comparativement a la condition contréle et ce, que cet avatar apparaisse
dans une perspective miroir (Mirror_P) ou a la troisieme personne, de profil sur un cété du
participant (3rd_P). Toutefois, comme ['atteste l'interaction entre les facteurs Avatar et
Perspective (voir Figure 27), 'impact de la vision de I'avatar sur l'illusion, tel qu’évalué aux
travers de sa fréquence d’occurrence, sa vitesse ou sa durée, était plus important lorsque celui-
ci apparaissait dans une perspective miroir que dans une perspective a la troisieme personne.

A l'inverse, "évaluation de la sensation d’incarnation telle qu’évaluée par le questionnaire
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d’incarnation, n’offrait pas de preuve solide d’une différence de sensation d’incarnation entre

les différentes perspectives.
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Figure 27. Occurrence (A), vitesse (B) et durée (C) moyennes de l'illusion kinesthésique pour chaque
type de Perspective (Mirror_P, 3rd_P) en condition Avatar et Control dans I'Etude Perspective 3°™
Personne.

iv. Discussion
Les résultats de ces deux études nous indiquent que la colocalisation entre avatar et participant
n’est pas nécessaire lorsqu’il s’agit de percevoir ses propres mouvements. En effet, les illusions
kinesthésiques étaient plus fréquentes et plus intenses (vitesse et durée) lorsque les bras de
I’avatar bougeaient en synchronie avec le bras gauche réel des participantes (condition avatar)
que lorsqu’ils étaient cachés dans des boites virtuelles (condition contréle), et ce
indépendamment de la perspective (Full_P, Mirror+_P, Mirror_P, 3rd_P). Les informations
visuelles de mouvement provenant de I'avatar étaient donc utilisées a des fins kinesthésiques
méme lorsque ce dernier n’était pas vu a la premiere personne. Néanmoins, I'impact des
informations visuelles sur le percept kinesthésique variait selon la perspective, les illusions les
plus fréquentes et les plus intenses étant observées lorsque I'avatar a la premiére personne
était entierement visible en plus d’étre visible dans le miroir (Full_P) et les moins fréquentes et
intenses lorsque |'avatar était vu a la troisieme personne, de profil (3rd_P). Il semblerait donc
que lincongruence spatiale n’empéche pas mais module et limite l'intégration des
informations visuelles provenant de |‘avatar aux informations proprioceptives dans la

perception de ses propres mouvements.
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Eléments clés a retenir de cet article.

° Les informations visuelles provenant d’un avatar vu via un miroir ou a la troisieme
personne sont traitées comme si elles provenaient du corps réel lorsqu’il s’agit de
percevoir ses propres mouvements.

. La participation des informations visuelles de mouvement provenant d’un avatar varie
selon la perspective dans laquelle il est vu. Le degré d’incongruence spatiale entre
avatar et corps réel module cette participation.

. Les informations visuelles artificielles différant des informations visuelles naturelles en
ce qui concerne la localisation (ou perspective) peuvent tout de méme étre utilisées

dans la formation d’un percept kinesthésique, bien que dans une moindre mesure.

V. Article 3 — Etudes Perspectives
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Abstract

In the perception of self-motion, visual cues originating from an embodied humanoid avatar seen from a first-person perspective
(1*-PP) are processed in the same way as those originating from a person’s own body. Here, we sought to determine whether the
user’s and avatar’s bodies in virtual reality have to be colocalized for this visual integration. In Experiment 1, participants saw a
whole-body avatar in a virtual mirror facing them. The mirror perspective could be supplemented with a fully visible 1%-PP avatar
or a suggested one (with the arms hidden by a virtual board). In Experiment 2, the avatar was viewed from the mirror perspective
or a third-person perspective (3"™-PP) rotated 90° left or right. During an initial embodiment phase in both experiments, the
avatar’s forearms faithfully reproduced the participant’s real movements. Next, kinaesthetic illusions were induced on the static
right arm from the vision of passive displacements of the avatar’s arms enhanced by passive displacement of the participant’s left
arm. Results showed that this manipulation elicited kinaesthetic illusions regardless of the avatar’s perspective in Experiments 1
and 2. However, illusions were more likely to occur when the mirror perspective was supplemented with the view of the 1st-PP
avatar’s body than with the mirror perspective only (Experiment 1), just as they are more likely to occur in the latter condition
than with the 3-PP (Experiment 2). Our results show that colocalization of the user’s and avatar’s bodies is an important, but not
essential, factor in visual integration for self-motion perception.

Keywords Kinaesthesia - Multisensory integration - Avatar - Embodiment - First-person perspective - Third-person perspective

Kinaesthesia is the conscious perception of one’s own move-
ments. It emerges from the integration of muscular, tactile,
and visual signals from the individual’s body (Blanchard
et al., 2013; Chancel, Brun, et al., 2016; Romano et al.,
2013) and cannot be considered independently of the percep-
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tion of one’s own body, also termed “embodiment” (Arzy
et al., 2006). However, the representation of one’s body is a
rather flexible construct and can stretch to incorporate external
objects like fake body segments (e.g., a rubber hand;
Botvinick & Cohen, 1998; Chancel & Ehrsson, 2020;
Ehrsson et al., 2005; Longo et al., 2008) and virtual whole
bodies (e.g., avatars; Pfeiffer et al., 2013; Slater et al., 2010).
As proposed by Kilteni and collaborators (2012) and in line
with de Vignemont (2011), “the sense of embodiment toward
an artificial body B is the sense that emerges when B’s prop-
erties are processed as if they were the properties of one’s own
biological body” (p. 375). This inevitably raises the question
whether or not these “external” objects or bodies are treated as
part of one’s own body for the purpose of kinaesthesia.
Recent research has shown that visual motion signals
originating from either an embodied rubber hand (Metral
& Guerraz, 2019) or an embodied whole-body avatar
(Giroux et al., 2019; Giroux et al., 2018) undergo multi-
sensory integration for the purpose of kinaesthesia in the
same way as signals from the biological body do (see
Barra et al., 2020, for a review)—at least when these
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external objects are viewed from a first-person perspective
(1*-PP). Indeed, displacement of an embodied humanoid
1¥_PP avatar’s forearm evoked (in most individuals) an
illusory movement in their otherwise static, real forearm
(Giroux et al., 2019; Giroux et al., 2018). The visual in-
puts from the avatar’s arms were combined with congru-
ent muscle inputs from one of the participant’s arms
moved passively; these illusory movements were far more
vivid than those evoked with visual or muscular unimodal
stimulation (Giroux et al., 2019; Giroux et al., 2018). This
finding is in line with the multisensory integration frame-
work and therefore appears to be a relevant way of
highlighting the involvement of visual motion cues in
kinaesthesia (see also Chancel, Blanchard, et al., 2016;
Chancel et al., 2017; Hagura et al., 2007). From a 1°-
PP, the user’s body and its avatar are colocalized. The
latter is seen as occupying the space where the user’s
body should be, according to the user’s view of the virtual
environment. Colocalization of the avatar with the user’s
body facilitates embodiment, as embodiment is more lim-
ited when avatars are viewed from a third-person perspec-
tive (3rd-PP; Bertamini et al., 2011; Jenkinson & Preston,
2015; Kontaris & Downing, 2011; Maselli & Slater, 2014;
Preston et al., 2015), The 1¥-PP can even override the 3"-
PP view of one’s real body, leading to an out-of-body
illusion and disembodiment of the body viewed from a
3"_PP (Ehrsson, 2007; Guterstam et al., 2015;
Guterstam & Ehrsson, 2012). When facing a mirror, the
reflection of someone’s body is also not colocalized with
the real body but is located “on the other side™ of the
mirror. Nevertheless, humans learn to recognize them-
selves in the mirror at a very young age (Anderson,
1984) and to use the mirror reflection to guide their move-
ments when (for example) putting on makeup or combing
their hair (Bertamini & Parks, 2005; Bianchi et al., 2008;
Lawson & Bertamini, 2006). Indeed, most interactions
with mirrors are about recognizing and perceiving
oneself—giving mirrors a special role in the perception
of one’s own body. Furthermore, a rubber hand or a
whole-body avatar viewed in a mirror can be embodied
in the same way as an avatar viewed from a 1°'-PP
(Abdulkarim & Ehrsson 2016; Bertamini et al., 2011;
Gonzalez-Franco et al., 2010; Jenkinson & Preston,
2015; Kontaris & Downing, 2011). This finding shows
that the avatar real (physical) position and orientation
are reconstructed from its reflection in the mirror and that
it is processed as being part of one’s own body (Bertamini
et al., 2011; Jenkinson & Preston, 2015; Kontaris &
Downing, 2011). We therefore hypothesized that the mir-
ror perspective could provide relevant visual motion cues
about one’s own body for the purpose of kinaesthesia. In
a first experiment (Experiment 1), we immersed our par-
ticipants in a virtual environment in which a whole-body

avatar was visible in a virtual mirror facing them. This
“mirror perspective” was evaluated either with or without
an additional 1°-PP. The 1°-PP avatar was itself either
fully visible or had its arms hidden by a virtual board
(i.e., they were only suggested). The involvement of vi-
sual motion cues in kinaesthesia was assessed by measur-
ing the characteristics of illusory arm displacements
evoked by manipulation of the avatar’s arm movements
(see Giroux et al., 2019; Giroux et al., 2018). In line with
the abovementioned hypothesis, we expected illusory dis-
placements to occur when the avatar was viewed in the
mirror perspective (i.e., even in the absence of a 1¥-PP).
However, in view of the rules of multisensory integration
in general and the impact of the richness and reliability of
visual signals on perception in particular (Chancel,
Blanchard, et al., 2016; Ernst & Banks, 2002), we expect-
ed the illusions to be more frequent and more intense
when either the 1°-PP avatar is added to the mirror per-
spective or is only suggested making the mirror perspec-
tive more reliable.

It is known that a 3™-PP is less effective for avatar
embodiment than a 1*-PP or a mirror perspective
(Denisova & Cairns, 2015; Maselli & Slater, 2013;
Petkova et al., 2011; Slater et al., 2010), as spatial con-
gruence may be an important element for multisensory
integration (Calvert & Thesen, 2004; Lopez et al., 2012;
Slutsky & Recanzone, 2001; Tsakiris & Haggard, 2005).
In fact, embodiment also named the sense of embodiment
(Kilteni et al., 2012), consists of an ensemble of subcom-
ponents (ewnership, self-location, agency; Kilteni et al.,
2012; Longo et al., 2008; and external appearance;
Gonzalez-Franco & Peck, 2018). Therefore, the effect of
the avatar perspective may ditfer from one subcomponent
to another. Indeed, “body ownership” (i.e., the feeling that
the avatar’s body is one’s own), “self-location™ (i.e., the
feeling that one’s own body is located in the same place
as the avatar’s body), and “external appearance” (i.e., the
feeling that one resembles the avatar) may be found to be
weaker (though still possibly present) with a 3".PP than
with a 1"-PP (Debarba et al., 2017; Gorisse et al., 2017).
In contrast, “agency” (i.e., the feeling that one can control
the avatar’s body as though it was its own) can be equally
strong with 3"-PP and 1*-PP—particularly when the av-
atar faithfully reproduces the participant’s actual move-
ments (Gorisse et al., 2017), as manipulated in the em-
bodiment phase in the present experiment. Thus, a 3"-PP
avatar in virtual reality can—at least to some extent—be
felt as if 1t were one’s own body. Further, this perspective
can be used effectively to act in the virtual environment as
well as in real, more or less remote environments (i.e.,
teleoperation). In this respect, one can reasonably expect
visual motion cues originating from a 3™-PP avatar to
provide relevant visual motion cues for the perception of

@ Springer

141




2636

Atten Percept Psychophys (2021) 83:2634-2655

one’s own movements, though to a lesser extent than the
mirror perspective, for instance. Experiment 2 was de-
signed to test the latter hypothesis. We immersed our par-
ticipants in a virtual environment in which their whole-
body avatar was viewed from a mirror perspective (facing
them, although in the absence of a virtual mirror) or from
a 3"-PP rotated 90° to the left or right.

Methods
Participants

The expected effect size for Experiment 1 was based on
that observed in Giroux et al.’s (2018) study of the
involvement of visual motion cues from an embodied
15“PP avatar on kinaesthetic illusions (n = 28; d =
0.92). An a priori power analysis with o = 0.05 and 1
— 3 = 0.80 indicated a minimum required sample size
of n = 12 (RStudio software, RStudio Team, 2020).
Considering the comparison of interest in the present
study (i.e., a context of spatial translation thought to
lead to smaller effects), we doubled the minimum re-
quired sample size to n = 24. The same number was
chosen for Experiment 2. Our sample sizes were
preregistered before conducting the experiments (see
Open Practices Statement).

The avatar used in both experiments was female; hence,
only female participants were recruited. Some individuals
do not experience any visually induced kinaesthetic illu-
sions (Chancel et al., 2017; Giroux et al., 2019; Giroux
et al., 2018; Guerraz et al., 2012). We therefore screened
the participants in a preliminary test assessing kinaesthetic
illusion with combined visual and muscular stimulation, as
performed by Giroux et al. (2018) and Giroux et al.
(2019). Of the 26 and 28 healthy participants respectively
recruited for Experiments 1 and 2, 24 and 26 experienced
the kinaesthetic illusion and were therefore included. The
mean = SD age of the study population was 19.17 + 0.96
years for Experiment 1 and 20.62 + 6.64 years for
Experiment 2. None of the participants took part in both
experiments. All but six of the participants were right-
handed (as determined in the Edinburgh Inventory Test;
Oldfield, 1971). None of the participants had propriocep-
tive or neuromuscular disorders. All of the participants
had normal or corrected-to-normal vision and provided
their written, informed consent prior to initiation of the
experiments. The study was performed in accordance with
the ethical standards laid down in the 1964 Declaration of
Helsinki and was approved by the local independent ethics
committee (CEREUS, Savoie Mont Blanc University,
Chambéry, France).
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Materials
Immersive virtual reality technology

Participants were seated in front of a desk on which two
manipulanda were positioned. These consisted of wooden arms
ending with a handgrip on which the participants placed their
forearms. The right manipulandum remained static, while the left
one, which was fitted with a low-noise synchronous DC motor
(24V, Maxon with planetary Maxon reductor 1296:1
Switzerland), could flex or extend the participant’s arm from its
initial starting position. A head-mounted display (HMD; Oculus
Rift; Oculus VR, Irvine, CA, USA) operating with Unity soft-
ware (Unity Technologies, San Francisco, CA, USA) and run-
ning on a computer equipped with an MSI Geforce GTX 980
Gaming 4G graphics card (Micro-Star International, Taiwan) and
an Intel Core i7-4790K processor (Intel Corporation, USA) im-
mersed the participants in a virtual environment in which they
saw a young female avatar. The avatar was seated with its elbows
on a virtual table and could be viewed from different perspec-
tives, depending on the experimental condition. The virtual fore-
arms could reproduce the same movements as the participant’s
forearms, thanks to an electromagnetic motion capture system
(Liberty™, Polhemus, Colchester, VT, USA). The motion sen-
sors were fixed to wrist pads worn by the participants to prevent
any wrist movements. The head-mounted display included real-
time tracking mechanisms to estimate the head’s position and
orientation. This feature enables perspective correction and al-
lows the user to move his or her head freely in a room-sized
environment, while the avatar’s head reproduces the same move-
ments. Only the forearms’ movements and rotations and the
tilting of the participant’s head were reproduced on the avatar
in the virtual reality. The avatar’s other body parts remained
static. White noise was played through the head-mounted dis-
play’s headphones to cover the sound of the manipulandum mo-
tor. A representation of the experimental setup is shown in Fig. 1.

The avatar’s perspectives in Experiment 1

In Experiment 1, a virtual mirror was placed in front of the
participant. This showed the reflection of the 1¥-PP avatar, with
the avatar’s arms visible in the Avatar conditions (see Fig. 2a—)
or hidden from view by virtual white boxes in the Control con-
ditions (Fig. 2d-f). The visual perspective in the Avatar condi-
tions was manipulated as follows: In the Mirror P condition
(Fig. 2a), the avatar could be seen in the mirror, but not from
the 1°-PP. In the Mirror+_P condition (Fig. 2b), the avatar could
be seen in the mirror and from the 1%-PP, but with the forearms in
1°*.PP masked by a virtual board and therefore only suggested
(Fig. 2b). In the Full P condition (Fig. 2c), the avatar was fully
visible in the mimor and from the 1™-PP. A video for each of
these experimental conditions can be viewed from the following
address (https://doi.org/10.6084/m9.figshare.13359158).
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Motorized
manipulandum

Motion sensors

Fig. 1 A representation of the experimental setup

Fig. 2 A representation of the experimental conditions in Experiment 1. (Mirror+_P, b), or the mirror perspective plus the full 1%-PP avatar
The upper panels show the Avatar condition, with the mirror perspective (Full P, ¢). The lower panels show the corresponding Control
(Mirror_P, a), the mirror perspective plus the suggested 1¥-PP avatar conditions (d—f), in which the avatar’s forearms are hidden
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The avatar's perspectives in Experiment 2

In Experiment 2, the avatar was seated in front of the partic-
ipant. It either faced the participant (the Mirror P condition;
Fig. 3a—d) or was turned 90° to the left or to the right (3" PP
conditions; Fig. 3b, c, e, f). A 1¥-PP avatar was not present in
Experiment 2. A video for each of these experimental condi-
tions can be viewed from the following address (https:/doi.
org/10.6084/m9.figshare.13359179).

Procedures
The avatar embodiment phase

Once the participant had been fitted with the experimental
material as described in the previous section, she sat with
her elbows on a table. She was required to look at the avatar’s
arms in the virtual environment and to actively flex and extend
her forearms (alternating phase and antiphase movements) at a
comfortable, self-paced frequency for 1 minute. During this
embodiment phase, the avatar’s forearms faithfully
reproduced the participant’s real movements, as captured by
the motion capture system. The spatiotemporal congruency
between real, active movements and virtual movements en-
abled the participant to embody the avatar (see Dummer et al.,
2009; Tsakiris et al., 2005). In Experiments 1 and 2, the
reflected forearms and the 3™-PP avatar’s forearms moved
in a mirror-like way during the embodiment phases. The

d

Fig. 3 A representation of the experimental conditions in Experiment 2.
The upper panel represents the Avatar conditions (with the avatar’s
forearms visible) and the lower panel represents the corresponding
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participant’s left arm controlled the avatar’s right arm, and
vice versa. The embodiment phase was repeated for each per-
spective condition in a counterbalanced order and was imme-
diately followed by a brief embodiment questionnaire. To
maintain embodiment in a given perspective condition, an
additional embodiment period of 30 seconds (not followed
by the questionnaire) was performed between the blocks of
six trials. The questionnaire contained items from Gonzalez-
Franco and Peck’s (2018) embodiment questionnaire. Fifteen
items of relevance to our virtual reality design were used for
Experiment 1 (1-5, 6-9, 14-15, 17-20), and 13 were used for
Experiment 2 (1-3, 6-9, 1415, 17-20). Items 4 and 5 (related
to virtual mirrors) were only relevant in Experiment 1. Each
assertion (e.g., “I felt as if the virtual arms were my own
arms”) is scored on a 7-point Likert scale, from —3 (strongly
disagree) to 3 (strongly agree). A mean embodiment score
was computed for each participant, according to Gonzalez-
Franco and Peck’s recommendations. Four embodiment
subscores were calculated from the various items: body own-
ership (Items 1-5), agency (Items 6-9), self-location (Items
14-15), and external appearance (Items 17-20). The items are
presented in the Supplementary Material.

The illusion induction phase
After the embodiment phase, the participant’s forearms were

positioned on the manipulanda. The right arm remained static
and was held at 30° to the horizontal plane. The left arm was

f

Control conditions (with the avatar’s forearms hidden by virtual boxes).
The avatar was either facing the participant (Mirror_P; a, d) or rotated left
or right by 90° (3" PP; b, c, e, f)
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Table 1 Mean (standard deviation) of the illusion occurrence, speed
and duration depending on the perspective condition (Mirror P,
Mirror+_P, Full_P) and on the avatar condition (Avatar or Control)

and of the embodiment score and sub-scores (Ownership, Agency, Self-
location and External Appearance) in Experiment 1

Occurrence  Speed Duration Embodiment ~ Ownership Agency Location Appearance

Mirror P Avatar 421 (193)  4.58(3.20) 3.87(2.71)  0.86(0.79) 118 (1.03)  130(0.51)  0.65(1.16)  -0.22 (1.46)
Control  1.58(1.91)  0.97 (2.06)  1.15(1.79)

Mirrort _ Avatar 458 (1.64) 443 (3.50) 4.242.61) 0.92(0.72) 1.28 (1.36)  1.18(0.76)  0.88(1.13) -0.24(1.49)
P Control 183 (2.16) 044 (1.68)  1.40 (2.15)

Full P Avatar 579 (0.51) 716 (2.70) 649 (1.96)  1.24 (0.53) 142 (1.00)  1.42(0.46) 144 (0.96) 0.10(1.51)
Control ~ 2.13 (2.03) 1.27 (2.36) 1.42 (1.78)

positioned at either 15° or 45° relative to the horizontal plane.
Following a baseline period of a few seconds, the left arm
could be passively moved with an angular amplitude of 30°
and a constant angular speed of 3.8°%/s (duration: 8 s). The
sequence of movements consisted of six alternating flexions
and extensions (six trials), with the first movement being ei-
ther a flexion or an extension (counterbalanced between the
participants). The participants were told not to resist these
passive movements and to look at the avatar’s forearms.
Each movement was followed by a few seconds during which
the avatar’s and participant’s arms remained static, allowing
the participant to verbally grade the speed of the illusory dis-
placement experienced in the right arm on a 0-to-10 scale. A
rating of O corresponded to the absence of illusory displace-
ment, and 10 corresponded to the same speed of displacement
as for the passively moved left forearm. Next, the participants
had to indicate the direction of the perceived movement,
which could be either the same as or opposite to that of the
left forearm. On the basis of this second evaluation, the 0-to-
10 speed rating was considered to be either positive when the
illusory movement was in the direction of the left forearm, or
negative when it was in the opposite direction. Hence, the final
speed rating ranged from —10 to 10. The participant was also
required to estimate the beginning and the end of the illusory
displacement with respect to the start of the trial, with both
estimates ranging from 0 s to 8 s (e.g., “it started three seconds
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after the beginning of the trial” was rated as 3; “it ended seven
seconds after the beginning of the trial” was rated as 7). Once
these variables had been rated, the next trial began.

In the Avatar conditions, passive displacement of the par-
ticipant’s left forearm was coupled in real time to displace-
ment of the left and right avatar’s forearms, both of which
moved with the same angular amplitude and speed (from ei-
ther 15° to 45° or from 45° to 15°, relative to the horizontal
plane). In the Control conditions, the participant’s left forearm
was moved passively, and the avatar’s arms were localized
inside virtual boxes and were therefore not visible either in
the mirror or from a 1-PP or 3"-PP.

Each experimental condition was performed in two blocks
of six trials with three flexions and extensions per block. This
led to a total of 36 experimental trials per participant for
Experiment 1 as well as for Experiment 2. For each experi-
mental condition, two familiarization trials were performed
before the experimental block of six trials. The various exper-
imental conditions were applied in a pseudorandom order. In
Experiment 2, we randomly added two sham trials in each
block. In a sham trial, the avatar’s forearms were masked in
virtual white boxes and no displacement of the participant’s
arm occurred. The sham trials were not included in the statis-
tical analyses but allowed us to determine whether an illusion
occurred in the absence of stimulation. Conceivably, such
illusions could reflect either experimental demand or

Avatar condition

Avatar
—=— Control
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*BF10=10, ** BF10=30, *** BF10=100

Fig. 4 The mean occurrence (a), speed (b), and duration (¢) of the
kinaesthetic illusion for each of the Perspective (Mirror P, Mirror+ P,
Full P) and Avatar (Avatar vs. Control) conditions. The error bars

correspond to the confidence intervals after Cousineau—Morey correction
for within-subjects designs
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Fig. 5 The mean scores for each subcomponent of embodiment
(Ownership, Agency, Self-Location, and External appearance) and for
each Perspective condition (Mirror P, Mirror+ P, Full P)

“spontancous sensations” (see Beaudoin & Michael, 2014;
Michael et al., 2015).

Statistical analyses

Analysis of variance and pairwise comparisons ¢ tests were
assessed with Bayesian equivalent tests. Statistical analysis
was performed using JASP software (JASP Team, 2020
[https://jasp-stats.org/]; Kruschke 2010; Wagenmakers et al.,
2018). Statistical evidence was reported using Bayes factors
(BFs), BF, for paired sample comparisons and BF;, for
analyses of variance (ANOVAs) denoting the level of evi-
dence of the alternate hypothesis (nonsigned ditterence), and
the inclusion of a specific parameter in a model (ANOVA)
respectively. The cutoff values defined by Jeffreys (1998)
were used to interpret BFs.

Results
Experiment 1

The kinaesthetic illusion’s occurrence, speed, and duration
were assessed in Experiment 1 in 3 x 2 within-subjects,

Table 2 Mean (standard deviation) of the illusion occurrence, speed
and duration depending on the perspective condition (Mirror P or 3"
PP) and on the avatar condition (Avatar or Control) and of the

repeated-measures Bayesian ANOVAs [“Perspective”
(Mirror P, Mirror+ P, Full P) x “Avatar” (Avatar,
Control)]. Embodiment and subcomponents scores were eval-
vated with a one-way repeated-measures Bayesian ANOVA
[“Perspective” (Mirror_P, Mirror+ P, Full P)]. Mean data
are provided in Table 1.

The occurrence of the kinaesthetic illusion

The analysis of variance (ANOVA) yielded strong statistical
evidence for an effect of Avatar (BF,q = 6.1e”5) and of
Perspective (BF;,¢ = 10.8), but no convincing interaction be-
tween Avatar and Perspective (BF, = 1.51). As shown in
Fig. 4 and confirmed by pairwise comparisons, the mean fre-
quency of occurrence was greater when the avatar’s arms were
visible (the Avatar condition) than when they were not (the
Control condition), whatever the perspective (Mirror _P: BF
= 745, Clysq, [0.78, 2.03], Cohen’s d = 1.37; Mirror+ P:
BF 0 = 1.6¢™, Close, [0.73, 2.15]. d = 1.43; Full P- BF,o =
5.3¢", Close [1.53, 3.04], d = 2.47). In the Avatar condition,
participants were also more likely to experience an illusion
with the Full P than with either the Mirror P (BF,q =37.2,
Closq, [0.36, 1.58], d = 1.12) or Mirror+_P (BF;, = 44.9,
Clyse [0.37, 1.62], d = 1.00). The latter two conditions did
not differ from each other (BF = 0.34, Clysq, [-0.77,0.28], d
= 0.21). There were no differences between the Control con-
ditions (all BFy < 1). It should be noted that the vast majority
of the kinaesthetic illusions were in the same direction as the
avatar’s forearm (and/or participant’s forearm) displacements.
However, 1.9% and 7.2% of the illusions were reversed in the
Avatar and Control conditions, respectively.

The speed and duration of the kinaesthetic illusion

The ANOVAs applied to both speed and duration showed
evidence for effects of Avatar (speed: BF ;o = 6.01¢™'%; dura-
tion: BFje > 10e'%) and Perspective (speed: BF;,. = 228.7;
duration: BF;,, = 1997.6) and an interaction between the two
(speed: BFj,e; = 9.1; duration: BF;, = 122.6). As shown in
Fig. 4, the mean speed was higher (Fig. 4b) and the mean
duration was longer (Fig. 4c) in the Avatar condition than in
the Control condition; this was confirmed by pairwise

embodiment score and subcomponents scores (Ownership, Agency,
Self-location and External Appearance) in Experiment 2

Occurrences  Speed Duration Embodiment ~ Ownership  Agency Location Appearance
Mirror Avatar 4.58 (1.90) 439(2.82) 4.04(2.58) 0.73(0.59) 0.85(1.28)  1.49(0.75)  0.33 (1.18) -0.21 (1.30)
P Control 2,00 (1.57) 1.01(1.89)  1.32(1.42)
3 pp Avatar 3.48 (1.85) 287(2.37) 2.75(2.09) 048 (0.55) 0.72(0.93)  1.41(042) -0.11(1.02) -0.65(1.18)
Control ~ 2.23 (1.68) 0.89(1.37)  1.41(1.43)
@ Springer
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Fig.6 The mean occurrence (a), speed (b), and duration (¢) of the kinaesthetic illusion for the 5"'T_FP and Mirror_P in the Avatar and Control conditions

comparisons (all BF,4 > 100). The mean speed and mean
duration were also higher and longer, respectively, in the
Avatar condition with Full P than with Mirror+ P (speed:
BF, = 62.1, Clgse, [0.42, 1.67], d = 0.87; duration: BF |, =
499, Clgsq, [0.63, 1.97], d =0.97) or Mirror_P (speed: BF 3=
357, Close, [0.62, 1.92], d = 0.87; duration: BF 2515, Clgse,
[0.85,2.92], d=1.11). The latter two conditions did not differ
from each other (speed: BF (= 0.22, Clysq, [-0.45,0.57],d =
0.04; duration: BF o = 0.28, Closq, [0.32, 0.69],d =0.14). In
the Control condition, there was no evidence of a difference
between Mirror_P, Mirror+_P, and Full_P (speed: BF, <
1.5 for all; duration: BF 5 < 0.5 for all).

The embodiment score

On a scale from —3 (no embodiment) to 3 (perfect
embodiment), the mean + standard deviation (SD) embodi-
ment score was 0.86 (0.79), 0.92 (0.72), and 1.24 (0.53), in
the Mirror P, Mirrort P and Full P conditions, respective-
ly. These scores were far from —3 (strongly disagree) and so
probably reflected avatar embodiment in each Perspective
condition. The ANOVA showed only anecdotal evidence of
an effect of Perspective (BF;, = 2.02), with a slightly stron-
ger embodiment for Full-P than for Mirror+ P (BF =191,
Clyse, [0.03,1.12], d = 0.51) or Mirror P (BF =213, Close,
[0.05, 1.15], d = 0.56). The latter two conditions did not differ
from each other (BF o = 0.23, Clgsq, [0.42, 0.61], d = 0.08).
Concerning the subscores, the ANOVA yielded substantial
evidence for an effect of Perspective on Self-Location
(BFino = 3.24). Indeed, as shown in Fig. 5, participants felt
that the avatar was more colocalized with their own body in
the Full P condition than in the Mirror P condition (BF,, =
3.38, Clgse, [0.09, 1.21],d = 0.75). There was no evidence ofa
difference between Full P and Mirror+ P (BF |, = 0.74,
Clyse [0.02, 0.96], d = 0.54), and there was anecdotal evi-
dence for the null hypothesis (HO) between Mirror P and
Mirror+ P (BFq = 0.34, Closq, [-0.27, 0.77], d = 0.20).
ANOVA analyses gave anecdotal or substantial evidence for
HO for Ownership (BF .o = 0.17), Agency (BF,,.; = 0.35) and
Appearance (BF;,. = 0.34).

Brief discussion of Experiment 1

As assessed through kinaesthetic illusion, visual motion cues
also participate in kinaesthesia when they originate from an
embodied avatar that is not colocalized with the participant’s
body, but viewed from a mirror perspective. Indeed,
kinaesthetic illusions were more frequent, faster, and longer-
lasting when the movement was seen in the avatar’s arms in a
mirror (the Avatar condition) than when they were not visible
(the Control condition). The purpose of Experiment 2 was to
test whether this result is specific to the mirror perspective, a
perspective that is experienced in everyday life, or whether it
can be extended to an avatar that is not colocalized with par-
ticipant’s body, but also rotated 90° with respect to it.

Experiment 2

The kinaesthetic illusion’s occurrence, speed and duration
were assessed in 2 x 2 within-subjects Bayesian ANOVA
[“Perspective” (Mirror P, 3“’7PP) x “Avatar” (Avatar,
Control)]. Embodiment scores were evaluated with Bayesian
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Fig. 7 The mean scores for each subcomponent of embodiment
(Ownership, Agency, Self-Location, and External appearance) and for
each Perspective condition (3"_PP, Mirror_P)
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pairwise comparisons ¢ tests [“Perspective” (Mirror P,
3rd_PP)]. Mean data are provided in Table 2.

The occurrence of the kinaesthetic illusion

The ANOVA yielded statistical evidence for an effect of
Avatar (BFq = 1.3¢*®), an effect of Perspective (BF o =
2.85), and an interaction between the two (BF;,. = 8.52). As
shown in Fig. 6a, participants were more likely to experience
an illusion in the Avatar condition than in the Control condi-
tion, with both Mirror P (BF o= 121", Closg, [0.98, 2.30],
d =148) and 3 PP (BF;o = 15.6, Clysq, [0.23, 1.41], d =
0.71). Furthermore, the mean occurrence in the Avatar condi-
tion was higher for Mirror-P than for 3”17PP (BF,y = 131,
Clgsq [0.47, 1.70], d = 0.58). No difference was observed in
the Control condition (BF( = 0.34, Clgsq, [-0.75, 0.28]. d =
0.14). A few illusions occurred in the opposite direction to that
of the avatar’s displacements (6% and 9.2% of the Avatar and
Control trials, respectively). In the sham trials, a kinaesthetic
illusion occurred in 10.6% of the cases.

The speed and duration of the kinaesthetic illusion

The ANOVAs of the speed and duration data showed evi-
dence of an effect of Avatar (speed: BF; . = 7.5¢*; duration:
BF; o = 1.22¢7%), an effect of Perspective (speed: BF;,, = 7.6;
duration: BF;,.; = 1.89), and an interaction between the two
(speed: BF;,o = 6.8; duration: BF,,. = 3.9). As shown in Fig.
6, the mean speed was higher (Fig. 6b), and the mean duration
was longer (Fig. 6¢) in the Avatar condition than in the
Control condition, for both Mirror_P (speed: BF,, = 6.2¢™,
Close [1.17, 2.52], d = 1.41; duration: BFy = 585, Closq,
[0.65, 1.88], ¢ = 1.31) and 3¢ PP (speed: BF, = 821,
Clgsy, [0.68, 1.92], d = 1.02; duration: BF, = 10.3, Closq,
[0.23, 1.34], d = 0.75). The illusions were also faster and
lasted longer in the Avatar condition with Mirror P than with
3”1_PP (speed: BF,o = 36.7, Clysqg [0.374, 1.52], d = 0.58;
duration: BF;( = 10.9, Clysq, [0.24, 1.35], d = 0.55); this was
not the case in the Control condition (speed: BF;, = 0.22,
Clgsy, [-0.42, 0.57], d = 0.07; duration: BF, = 0.22, Clgsg,
[-0.58, 0.41], d = 0.06).

The embodiment score

The mean (SD) embodiment score was 0.73 (0.59) and 0.48
(0.55) for Mirror P and 3"/ PP, respectively. There was only
anecdotal evidence for a higher embodiment score for
Mirror P than for 3 PP (BFyy = 1.55, Clasq [0.002,
1.07], d = 0.44). Subcomponent analyses revealed that partic-
ipants felt that the mirror avatar (Mirror_P) was more strongly
colocalized with their own body than the 90°-rotated avatar
(3% PP) (BF,y = 4.04, Clgsq [0.11, 1.21], d = 0.40).
Concerning the other three subscores, results showed only
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very limited evidence for HI for Appearance (BF, = 1.31,
Clysg [0.05, 1.04], d = 0.35) and substantial evidence for HO
for Ownership and Agency (BF;, < 0.3).

The Mirror_P condition in Experiment 1 and 2

The Mirror P condition in Experiment | was the same as the
Mirror P condition in Experiment 2, except that the avatar
was viewed in a virtual mirror frame in the former, but not in
the latter. To check whether the presence of a virtual mirror
affected kinaesthetic illusions and avatar embodiment, we
used a Bayesian ¢ test for independent samples to compare
the Mirror P condition of Experiment | with that of
Experiment 2. The results showed that there was anecdotal
to substantial evidence for HO for the occurrence, speed, and
duration of the kinaesthetic illusion and for the mean embodi-
ment and subcomponent scores (all BF;, < 1). Therefore,
viewing the avatar facing the participant, with or without a
virtual mirror, did not affect kinaesthetic illusions nor
embodiment.

Brief discussion of Experiment 2

Experiment 2 shows that visual motion cues can be used for
kinaesthesia even when they originate from an embodied av-
atar that is seen from a third-person perspective and rotated
90°. Indeed, kinaesthetic illusions in one arm (combined by
the actual move of the other arm) were more frequent and
slightly stronger when both arms of the avatar were seen to
move (the Avarar condition) than when they were not visible
(the Control condition). However, these illusions were less
frequent and weaker than those induced when the avatar was
seen from a mirror perspective, indicating that the mirror per-
spective has a specific status among potential third-person
perspectives.

Discussion

The objective of the present study was to establish whether
visual motion cues from an embodied avatar that was not
colocalized with the participant’s physical body contribute to
kinaesthesia. This contribution was assessed by measuring the
characteristics of illusory arm movements evoked by manip-
ulation of the avatar’s arm movements. In Experiment 1, the
avatar was viewed from a mirror perspective only (Mirror_P)
or from a mirror perspective to which a fully visible or sug-
gested 1¥-PP avatar was added (Full P and Mirror+ P, re-
spectively). In Experiment 2, the avatar was viewed from a
mirror perspective (Mirror_P) or from a 3"-PP rotated 90° to
the left or to the right (3" _PP). Before the induction of any
kinaesthetic illusions, participants were required to move their
arms at a comfortable self-paced frequency. The avatar’s
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forearms faithfully reproduced these movements. Whatever
the setup and the experimental conditions considered, 1 min-
ute of this visuo-motor activity appeared to be enough to make
participants embody their avatar (as evaluated with the em-
bodiment questionnaire), albeit with slight differences be-
tween the various perspective conditions. In line with our
starting hypotheses, the study’s results revealed that regardless
of the perspective (Mirror P, Mirror+ P, Full P, 3% PP),
kinaesthetic illusions in the hidden static right arm were more
frequent, faster, and longer-lasting when displacements of the
avatar’s arms were combined with passive movements of the
left arm (the Avatar condition) than when the avatar’s arm
were not visible (the Control condition). This finding indi-
cates that visual motion cues from an avatar are used to per-
ceive one’s own movements even when that avatar is not
viewed from a 1°-PP. However, the characteristics of the il-
lusions varied from one condition to the next. The illusions
were most frequent and strongest when the avatar was fully
visible in the mirror and from the 1%-PP (Full-P) and were
least frequent and weakest when the avatar was viewed from a
3PP only.

Use of visual motion cues from the mirror perspective
and 3"%-PP for kinaesthesia

A key finding in Experiment 1 was that displacements of the
avatar’s arms viewed from a mirror perspective, combined
with passive movements of the left arm (the Avatar condition)
induced stronger kinaesthetic illusions in the static (right)
forearm than when the avatar’s arms were hidden from view
(the Control condition). Therefore, visual motion cues from
the avatar viewed in a virtual mirror facing the participant
(self-avatar) contributed to kinaesthesia, and therefore corrob-
orated Jenkinson and Preston’s (2015) statement that arm
movements viewed in a mirror are processed as one’s own
movements and not as an external object’s. An additional
finding of Experiment 1 was that induced illusions were more
frequent and stronger in Full P (when a 1*-PP view of the
avatar was combined with the mirror perspective) than in
Mirror P or Mirror+ P (a mirror perspective only). This re-
sult was not unexpected, given that we have shown repeatedly
that vision of an embodied avatar from a 1°-PP alone can
induce kinaesthetic illusions (Giroux et al., 2018; Giroux
et al., 2019). However, the mean illusion speed (7.16/10)
and mean duration (6.49 s) for Full-P in Experiment 1 were
greater than or at least similar to those observed in our previ-
ous studies with the 1®-PP only (Giroux et al., 2018: mean
speed: 6.30/10; mean duration: 5.56 s; Giroux et al., 2019:
mean speed: 5.98/10; mean duration: 5.01 s).

The main finding in Experiment 2 was that the combination
of displacement of the arms of a 90°-rotated 3"-PP embodied
avatar with the passive displacement of the participant’s left
arm induced more frequent, stronger kinaesthetic illusions in

the static (right) forearm than when the avatar’s arms were
hidden from view (the controfl condition). This finding indi-
cates that visual motion cues from a 90°-rotated 3™-PP avatar
can be used for kinaesthesia. However, although the degree of
the illusions experienced with the 3™-PP avatar was strongly
related to those experienced with the mirror avatar (speed: r
=70, p < .01; duration: r = .63, p < .01), they were weaker
than them.

Taken as a whole, our results show that the impact of visual
cues on kinaesthesia increases in proportion to the available
amount of concordant and coherent visual information about
self-movement. This may be the consequence of different in-
tegration processes. In the well-known maximum likelihood
estimation (MLE) framework proposed by Ernst and Banks
(2002; see also Emst & Biilthott, 2004), multisensory integra-
tion results from the weighted average of the different sensory
modalities involved, the weights of which being proportional
to the relative reliability of each sensorial modality. The lack
of congruence between the external motion signals with the
3rd_PP avatar and the participant’s position in space may limit
the reliability of that signal and therefore its weight in the final
percept. In addition, integration of redundant sensory cues
does not occur only between, but also within senses (van
Dam et al., 2014). In that respect, the superiority of the
Full P to induce kinaesthetic illusion as compared with the
Mirror_P in Experiment 1, may result from the integration of
visual motion cues from the 1%-PP avatar with that from the
avatar seen through the mirror, increasing consequently the
overall weight of visual cues in the final percept. The involve-
ment of these different processes in the genesis of the present
kinaesthetic illusions remains, however, speculative, as the
experimental setup of Experiment 1 and 2 were not specifical-
ly designed to test it.

It is worth mentioning that the illusion reported here is
some sort of virtual reality replica of the well-known physical
“mirror illusion.” In the physical mirror illusion, participants
move one arm in a mirror positioned in the sagittal plane and,
thanks to the left-right body symmetry, perceive the reflected
arm (or hand) as their own, and mistakenly experience a bi-
manual movement of both arms, although only one arm is
moving. This is similar in the present experiments, as the
two arms could be represented in the virtual environment
and only one is moving. We repeatedly showed that this illu-
sion of bimanual movement (either the physical mirror illu-
sion or its virtual reality replica), often considered as a proto-
typic visual illusion involves nonvisual signals (bilateral
proprioceptive-somaesthetic signals, in fact; see Hakuta
etal., 2014; Izumizaki et al., 2010) that interact with the visual
signals and strengthen the kinaesthetic effect (Chancel, Brun,
et al., 2016; Chancel et al., 2017; Giroux et al., 2018). This
potentiation of visual motion signals by proprioceptive ones
may partly explain why rather equivocal visual motion signals
about the self, can be integrated for kinaesthesia, even when
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provided by a mirror facing the participant or from a third-
person perspective 90° rotated. It may also account for the
higher sensitivity of the illusion (in terms of occurrence and
strength) to changes of visual perspective as compared with
the sense of embodiment which appeared to be more stable
over the different perspective conditions of Experiments 1 and
2 (see below for the discussion about the sense of embodi-
ment). Taken all together, our results show the extreme plas-
ticity of body representation since, for kinaesthesia, it is not
mandatory that the visual information of the body segments
stand in the reachable space but they can be presented in the
extrapersonal space.

Cognitive processes and self-motion perception

At present, it is no longer necessary to demonstrate that percep-
tion (including the perception of one’s own body or body move-
ment) does not solely result from bottom-up processing (ie., a
simple flow of afferent sensory information from the periphery to
the cortex). In fact, cognitive processes often modulate the up-
stream processing of sensory stimuli. For example, visuo-tactile
synchronization is not sufficient for self-attribution of an object
because cognitive processing modulates the strength of self-
attribution according to the anatomical and morphological simi-
larities between the object and the internally stored representation
of the body (de Vignemont & Farné, 2010; Haans et al., 2008;
Kilteni et al., 2012; Tsakiris et al., 2010; Tsakiris & Haggard,
2005; Waltemate et al., 2018). As is the case for body represen-
tation, the CNS relies on prior experience for self-motion percep-
tion. For instance, Dieter et al. (2014) reported that we can per-
ceive “visual” movement in the complete absence of the primary
visual input that ordinarily triggers that perceptual experience.
Indeed, the execution of hand movements in a way that normally
results in retina-driven visual experiences can be enough to gen-
crate the corresponding visual perceptions. Not to mention this
extreme case, expectations, prior knowledge or beliefs about
one’s body are involved in multisensory integration because they
modulate the reliability of a particular item of sensory informa-
tion. In the field of perception, this cognitive modulation is often
referred to as Bayesian inference (Debats & Heuer, 2018;
Kersten et al., 2004). The occurrence of kinaesthetic illusions
with Mirror_P or 3 _PP in Experiments 1 and 2 demonstrates
that the movements of avatar’s arm are processed as one’s own
movements and not as those of an external object—even though
the avatar is not physically colocalized with the participant’s
body. This is doubtless related to the ability (acquired at a very
young age; Anderson, 1984) to recognize ourselves from an
external point of view (e.g., in a mirror) and to use these external
visual cues to guide our movements (Bertamini & Parks, 2005;
Bianchi et al., 2008; Lawson & Bertamini, 2006). This ability
attests to the involvement of cognitive processes in kinaesthesia.

Our results also showed that the presence of a “virtual
mirror” was not a prerequisite for the occurrence of an illusion
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in the Mirror P condition, since similar illusions were ob-
served in Experiment 1 (with a virtual mirror) and in
Experiment 2 (without a virtual mirror). It seems that as long
as the avatar facing the participant is expected to move its
arms according to the participant’s will (as experienced during
the embodiment phase), it is perceived to reflect one’s own
body regardless of whether or not it is framed by a mirror.
Hence, the avatar’s arm movements are processed as being
one’s own movements and not as those of an external
(nonembodied) object. These results are somewhat surprising,
given that how a given item of visual information is processed
may depend on whether it is coming from a mirror or not. For
example, a dark silhouette can activate different brain areas
depending on whether it is imagined to be oneself viewed
from a 3™-PP or oneself viewed in a mirror (Arzy et al.,
2006). In contrast to Arzy et al.’s (2006) findings, our partic-
ipants’ movements were tightly coupled to those of the avatar
during the embodiment phase. This strong visuomotor cou-
pling and immersion in a virtual world might explain why the
participants were able to imagine a mirror when the (virtual)
mirror frame was absent.

We expected in Experiment 1 to observe more frequent, stron-
ger illusions not only when the avatar’s 1st-PP was added to the
mirror perspective (in Fu//_P) but also when it was suggested (as
in Mirror+ P). We hypothesized that the provision of implicit
cues related to the presence of a 1-PP (as with transparent
avatars; see Guterstam et al., 2015, Guterstam et al., 2013;
Dieter et al., 2014) would reinforce the mirror avatar’s reliability
as a reflection of one’s own body. This hypothesis was not con-
firmed by our results, as we did not observe any difference (sub-
stantial evidence for HO), whatever the variable considered, be-
tween the suggested 1°-PP avatar (Mirror+ _P) and the lack of a
1°-PP avatar (Mirror_P). Therefore, the suggestion of an avatar’s
1-PP did not seem to enhance the reliability and therefore the
weight attributed to visual motion cues from the mirror avatar in
the kinaesthetic percept.

Embodiment of an avatar and visual perspectives

It has long been known (Tastevin, 1937) that healthy partici-
pants can perceive an artificial body segment as part of their
own body when the latter is hidden from view but moved or
stroked synchronously with the artificial body segment (for a
review, see Tsakiris, 2010). Embodiment can even be extend-
ed to full bodies (Beaudoin et al., 2020; Giroux et al., 2018;
Petkova & Ehrsson, 2008; Serino et al., 2013), as was ob-
served in the present study. Our results showed that embodi-
ment via synchronous visuomotor coupling does not neces-
sarily require colocalization between the avatar and the partic-
ipant’s body (1%-PP), since an avatar viewed from a mirror
perspective and (to a lesser extent) an avatar viewed from a
3"-PP were sufficient for embodiment. This indicates that
spatial incongruence between the participant’s biological

150




Atten Percept Psychophys (2021) 83:2634-2655

2645

body and that of the avatar (90° rotation) constrains embodi-
ment (Blanke et al., 2015; Calvert & Thesen, 2004; Gonzalez-
Franco & Peck, 2018, Slutsky & Recanzone, 2001; Tsakiris &
Haggard, 2005), but does not prevent it. Mirror or 3"-PP
avatars may be processed in a very specific way and may
become body extensions or even body substitutes, thus ex-
tending the peri-personal space as do mirror images
(Maravita et al., 2002; Noel et al., 2015) or even tools (Berti
& Frassinetti, 2000; Guerraz et al., 2018; Miller et al., 2018).

However, the embodiment scores reported in Experiments 1
and 2 must be interpreted with caution because of the absence of
a control condition in which no embodiment is expected (with
visuomotor asynchrony, for example). The absence of a control
condition without visuomotor synchrony prevented us from mea-
suring the full extent of embodiment, since cognitive biases or
demand characteristics may lead to responses above the mini-
mum score (—3: fully disagree) when evaluating each of the
assertions in the embodiment questionnaire. However, our results
are consistent with the large number of literature reports attesting
to the embodiment of artificial body parts (Bertamini et al., 2011;
Jenkinson & Preston, 2015; Kontaris & Downing, 201 1; Preston
etal., 2015) and whole virtual bodies (Slater et al., 2010; Debarba
et al., 2017) especially following visuomotor coupling. For ex-
ample, Debarba et al. (2017) showed that illusory ownership (a
subcomponent of embodiment) of a virtual body and response to
threats can be achieved not only with a 15-PP but also with a 3-
PP under congruent visuomotor-tactile conditions—although the
latter were stronger for the 19-PP than for the 3™-PP (see also
Gorisse et al., 2017).

The sense of embodiment consists of different
subcomponents—namely ownership, self-location, agency
(Kilteni et al., 2012), and external appearance (Gonzilez-
Franco & Peck, 2018), which may be affected to different extents
by the avatar’s perspective. Our results confirmed this differential
eftect of perspective, since only “self-location” varied from one
perspective condition to another. As suggested by Kilteni et al.
(2012), “self-location is a determinate volume in space where
one feels to be located” (p. 375 ). Self-location and body-space
usually coincide, though in the context of virtual reality this
colocalization can artificially be broken down according to the
visual perspective. Unsurprisingly, our results showed that the
sensation that one’s own body is localized at the same place as
the avatar’s body was stronger in the Full P condition, in which
participants can see their virtual body from a first-person perspec-
tive, than under the mirror perspective conditions in Experiment
1, just as it was stronger under the mirror perspective condition
than in the 3™PP in Experiment 2.

In contrast to self-location, agency, body ownership, but also
external appearance, were similar in the various perspective con-
ditions of Experiments 1 and 2. This was expected concerning
agency. As defined by Blanke and Metzinger (2009), agency
refers to having a “global motor control, including the subjective
experience of action, control, intention, motor selection and the

conscious experience of will” (p. 9). In the context of virtual
reality, agency refers therefore to the feeling that one can control
the avatar’s body as though it was one’s own. The lack of dif-
ferences between the different perspective conditions in
Experiments 1 and 2 (also reported by Gorisse et al., 2017) is
most likely the consequence of the visuomotor coupling (self-
generated movement and congruent visual feedback) experi-
enced during the experiments’ embodiment phase of
Experiments 1 and 2.

Visuomotor coupling makes a person feel that he or she fully
controls the avatar and may also change the way he or she con-
sciously experience his bodies (Kalckert & Ehrsson, 2012; Ma &
Hommel, 2015). The visuomotor coupling experienced by our
participants in the embodiment phase of Experiments 1 and 2
may have therefore enhanced the feeling that the avatar was the
source of the experienced sensations (body ownership), as report-
ed previously by several authors (Dummer et al., 2009; Shimada
et al., 2009; Tsakiris et al., 2005), and masked any potential effect
of perspective. This interpretation must, however, be taken with
caution, as other have not found conclusive evidence for such a
relationship between agency and ownership and consider that the
two components are related to different, independent psycholog-
ical processes (Kalckert & Ehrsson, 2012).

In future research, it will be important to establish the causal
relationship between embodiment and kinaesthetic illusions. As
shown by the results of Experiments 1 and 2, embodiment (par-
ticularly the “self-location™ subcomponent) and kinaesthetic illu-
sions seem to change in the same direction; both were stronger in
Full P than in Mirror P and stronger in Mirror P than in
3 PP. As mentioned above, our experimental design prevented
us from investigating this relationship. To do so, one would have
to compare experimental scenarios in which embodiment is ex-
pected to be strong (such as with visuomotor synchrony as ma-
nipulated in Experiments 1 and 2) with those in which it is
expected to be weak or even absent (such as with visuomotor
asynchrony; for instance, see Dummer et al., 2009; Kalckert &
Ehrsson, 2012; Ma & Hommel, 2015; Tsakiris et al., 2005).
Comparison of visually induced kinaesthetic illusions under
these conditions would highlight the relationship between em-
bodiment (and each of its subcomponents) and kinaesthesia.

Conclusion

Our results confirmed that the visual perspective influences
the weight allocated to visual-motion cues originating from an
embodied avatar in the kinaesthetic percept. However, it ap-
pears that colocalization between the user’s body and the av-
atar’s body (viewed with a 1°-PP) is not a prerequisite for
visual integration. These results are particularly relevant in
the context of professional or recreational activities using vir-
tual reality.
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Appendix 1: Embodiment questionnaire
based on Gonzalez-Franco and Peck (2018)

Table 3

Participants had to give their degree of agreement conceming the following assertions, basing on the following 7-point Likert-scale ranging from:

-3 -2 -1 0

Strongly disagree Disagree Somewhat disagree

Neither agree nor disagree

+1 +2 +3

Somewhat agree Agree Strongly agree

All these questions were asked in both experiments, except
for Question 4 and Question 5, which were only asked in
Experiment 1.

“During the preceding experimental phase, there were mo-
ments in which . ...”

Q1 — “I felt as if the virtual arms were my own arms”

Q2 — “It felt as if the virtual arms I saw were someone else’s
arms”

Q3 — “It seemed as if I might have more than two arms”

Q4 — T felt as if the virtual arms I saw when looking in the
mirror were my own arms”

Q5 — “I felt as if the virtual arms I saw when looking at
myself in the mirror were another person’s arms”

Q6 — “It felt like [ could control the virtual arms as if they
were my own arms”

Q7 — “The movements of the virtual arms were caused by
my own movements”

@ Springer

Q8 — “I felt as if the movements of the virtual arms were
influencing my own movements”

Q9 — “I felt as if the virtual arms were moving by
themselves”™

Q14 — “I felt as if my arms were located where I saw the
virtual arms”

Q15 — “I felt out of my body”

Q17— It felt as if my real arms were turning into ‘avatar’
arms”

Q18 — “At some point it felt as if my real arms were
starting to take on the posture or shape of the virtual
arms that I saw”

Q19 — “At some point it felt that the virtual arms resembled
my own real arms, in terms of shape, skin tone, or other visual
features”

Q20 —““I felt like I was wearing different clothes from when
1 came to the laboratory™
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Appendix 2 Boxplots for each item

of the embodiment questionnaire grouped
by embodiment subcomponent (Ownership,
Agency, Location, and External Appearance)
for Experiment 1

— o e !
o <. .
Mirror_P  Full_P  Mirror+_P Mirror P FullP  Mirror+_P Mirror_P  Full_P  Mirror+_P
< v
o o
Mirror_P Full_P Mirror+_P Mirror_P Full_P Mirror+_P

Fig. 8 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which
apply to the ownership feeling toward the avatar, depending on the
perspective condition (Mirror P, Full P or Mirror+ _P), in Experiment
1. The item Q1 was: “T felt as if the virtual arms were my own arms™; Q2:
“It felt as if the virtual arms I saw were someone else’s arms™; Q3: “It
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seemed as if I might have more than two arms™; Q4: “I felt as if the virtual
arms | saw when looking in the mirror were my own arms™; and Q5: *'1
felt as if the virtual arms I saw when looking at myself in the mirror were
another person’s arms.” Items Q2, Q3, and Q5 were reversed items, a
greater score on these items indicated a lower feeling of ownership
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Mirror_P Full_P

Mirror+_P

Mirror_P

Full_P

Mirror+_P

Mirror_P Full_P

Mirror+_P

Fig. 9 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which
apply to the agency feeling toward the avatar, depending on the
perspective condition (Mirror P, Full P or Mirrort _P), in Experiment
1. The item Q6 was: “Tt felt like I could control the virtual arms as if they
were my own arms”; Q7: “The movements of the virtual arms were

Q14

Mirror_P Full_P

Mir'ror*l-_P

Fig. 10 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which
apply to the self-location feeling, depending on the perspective condition
(Mirror_P, Full _P or Mirror+_P), in Experiment 1. The item Q14 was: “1
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Mirror_P

Full_P

Mirror+_P

caused by my own movements™; Q8: “I felt as if the movements of the
virtual arms were influencing my own movements”; and Q9: “I felt as if
the virtual arms were moving by themselves.” Item Q9 was a reversed
item; a greater score on this item indicated a lower feeling of agency

QIS

=

Mirror_P

Full_P

Mirror+_P

felt as if my arms were located where [ saw the virtual arms™; and Q15: “T felt
out of my body.” Item Q15 was a reversed item; a greater score on this item
indicated a lower feeling of self-location at the place of the avatar
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Mirror_ P  Ful_LP  Mirror+_P

Mirror_P Ful_LP  Mirror+_P

Fig. 11 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which
apply to the external appearance feeling, depending on the perspective
condition (Mirror_P, Full _P or Mirror+_P), in Experiment 1. The item
Q17 was: “It felt as if my real arms were tuming into ‘avatar’ arms”; Q18:
“At some point it felt as if my real arms were starting to take on the

Mirror_P Full_P Mirror+_P

Q20

Mirror_P Ful_LP  Mirror+_P

posture or shape of the virtual arms that I saw”; Q19: “At some point it
felt that the virtual arms resembled my own real arms, in terms of shape,
skin tone, or other visual features”; and Q20: “I felt like T was wearing
different clothes from when I came to the laboratory”
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Appendix 3: Boxplots for each item

of the embodiment questionnaire grouped
by embodiment subcomponent (Ownership,
Agency, Location, and External Appearance)
for Experiment 2.

—_ ()
<o o
3rd_PP Mirror_P 3rd_PP Mirror_P
1 ‘f
o N o i
o
3rd_PP Mirror_P
Fig. 12 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which the virtual arms I saw were someone else’s arms”; and Q3: “It seemed as
apply to the ownership feeling toward the avatar, depending on the if T might have more than two arms.” Items Q2 and Q3 were reversed

perspective condition (3™ PP or Mirror P), in Experiment 2. The item items; a greater score on these items indicated a lower feeling of
Q1 was: “I felt as if the virtual arms were my own arms™; Q2: “It felt as if ownership
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Q6
Q7

3rd_PP Mirror_P 3rd_PP Mir'ror_P

3rd_PP Mirror_P 3rd_PP Mirror_P

Fig. 13 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which own movements”; Q8: “I felt as if the movements of the virtual arms were
apply to the agency feeling toward the avatar, depending on the influencing my own movements”™; and Q9: “T felt as if the virtual arms
perspective condition (3PP or Mirror_P), in Experiment 2. The item were moving by themselves.” Item Q9 was a reversed item; a greater
Q0 was: “It felt like I could control the virtual arms as if they were my score on this item indicated a lower feeling of agency

own arms”; Q7: “The movements of the virtual arms were caused by my

< s}
— —
o <
3rd_PP Mirror_P 3rd_PP Mirror_P
Fig. 14 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which my arms were located where I saw the virtual arms™; and Q15: “I felt out
apply to the self-location feeling, depending on the perspective condition of my body.” Ttem Q15 was a reversed item, a greater score on this item

(3" _PP or Mirror_P), in Experiment 2. The item Q14 was: “I felt as if indicated a lower feeling of self-location at the place of the avatar
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Q17

3rd_PP Mirror_P

Q19

3rd_PP Mirror_P

Fig. 15 Boxplot for each items of the embodiment questionnaire which
apply to the external appearance feeling, depending on the perspective
condition (3"¢_PP or Mirror_P), in Experiment 2. The item Q17 was: “Tt
felt as if my real arms were turning into ‘avatar’ arms”; Q18: “At some
point it felt as if my real arms were starting to take on the posture or shape
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V- Chapitre 3: lllusion d’incarnation de I|'‘avatar et illusions
kinesthésiques

a. Explorer le lien entre les illusions kinesthésiques et I'incarnation
d’avatar en réalité virtuelle (Article 4 - Etude Incarnation).

i. Introduction
La kinesthésie ainsi que la sensation d’incarnation dérivent de I'intégration de multiples sources
sensorielles, notamment visuelles et proprioceptives. Nous avons vu dans la Partie Théorique
ainsi que dans les deux premiers chapitres que cette intégration dépendait des congruences
sémantiques et spatiales entre les différentes informations sensorielles. En effet, les illusions
kinesthésiques observées dans nos études, de méme que les illusions d’incarnation observées
dans la littérature, diminuaient d’intensité lorsque I'incongruence spatiale ou sémantique
augmentait. Néanmoins, a notre connaissance, le lien entre illusions kinesthésiques et illusions
d’incarnation n’a pas été I'objet de réelles investigations. Nos précédentes études ont montré
que les informations visuelles de mouvement provenant d’un avatar en réalité virtuelle
participaient au percept kinesthésique (Giroux et al., 2018, 2019, 2021). Il semble assez évident
que, pour faire partie du percept kinesthésique, les indices visuels de mouvement doivent étre
considérés comme provenant de son propre corps. Ainsi, un avatar devrait étre incarné pour
contribuer a la kinesthésie. Dans nos précédentes études, un tel lien n’avait pas pu étre exploré.
En effet, les mouvements de I'avatar étaient systématiquement couplés a ceux du participant
avant les blocs expérimentaux d’induction d’illusion kinesthésique, permettant un niveau
suffisant d’incarnation de I'avatar. Ainsi il ne nous était pas possible d’établir un possible lien
entre incarnation de l'avatar et illusions kinesthésiques. Une étude récente de Metral et
Guerraz (2019) a néanmoins montré qu’il existait un lien entre sensation d’incarnation d’une
main en caoutchouc et illusion kinesthésique induite par le mouvement de celle-ci. Une illusion
d’incarnation de la main en caoutchouc était induite par stimulations visuo-tactiles synchrones
comme dans la célébre illusion de la main en caoutchouc (Botvinick & Cohen, 1998). Ensuite,
la main en caoutchouc était déplacée a une vitesse lente (4 mm/s), ce qui amenait les
participants a ressentir une illusion de mouvement de leur main réelle. Ce phénomene était lié
a la sensation d’incarnation de cette main en caoutchouc; plus les participants avaient
I'impression que la main en caoutchouc leur appartenait, plus ils sentaient leur main bouger en

voyant la main en caoutchouc bouger (Metral & Guerraz, 2019). Dans la présente expérience,
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nous avons voulu étudier une telle relation concernant l'incarnation d’un avatar corps entier
vue a la premiere personne en réalité virtuelle. Pour cela, nous avons comparé les illusions de
mouvements, induites par la vision d’un avatar en mouvement, entre une condition favorisant
I'incarnation de ce dernier et une condition la limitant. Le couplage entre les mouvements de
I"avatar et ceux des participantes (synchrone ou absent) était utilisé pour moduler cette
sensation d’incarnation. Nous faisions I'hypothése que I'incarnation de I'avatar serait plus forte
lorsque les mouvements de I'avatar et ceux des participantes seraient couplés que lorsqu’ils ne
le seraient pas. De plus, nous supposions que les illusions dans la condition sans couplage
visuomoteur, limitant l'incarnation de I'avatar, seraient moins fréquentes, moins rapides et

dureraient moins longtemps que dans la condition de couplage, favorisant I'incarnation.

ii. Méthode

Les participantes (n = 41) étaient immergées, via un casque de réalité virtuelle, dans un
environnement virtuel. Elles y voyaient un avatar a la premiére personne. Une premiére phase
(phase d’incarnation) permettait de manipuler I'incarnation de I'avatar par la présence ou non
d’un couplage entre les mouvements réels des bras des participantes et les mouvements des
bras de I'avatar. Pour la moitié des participantes (n = 21), les mouvements de |'avatar étaient
synchronisés avec leurs mouvements (Coupling) tandis que pour 'autre moitié (n = 20), I'avatar
restait immobile lorsqu’elles bougeaient (No coupling). Lors de la seconde phase (phase
expérimentale), les participantes réalisaient des essais d’induction d’illusion kinesthésique dans
une condition bimodale et une condition unimodale proprioceptive :

- Dans la condition unimodale proprioceptive, seul le bras gauche réel des participantes

était déplacé (les bras de 'avatar étant dissimulés dans des boites virtuelles)
- Dans la condition bimodale, |le bras gauche réel des participantes était déplacé, ainsi

que les deux bras visibles de I'avatar.

Pour chaque essai de chacune des conditions expérimentales, les participantes devaient
estimer la vitesse ainsi que le début et la fin de l'illusion de mouvement pergue dans leur bras
droit. Un questionnaire d’incarnation composé de treize items (1-3, 6-9, 14-15, 17-20) du
questionnaire de Gonzalez-Franco & Peck (2018) permettait d’évaluer les différentes sous-
composantes de I'incarnation de I'avatar (Appartenance, Localisation, Agentivité et Apparence

Externe) juste aprés la premiere phase d’incarnation. Ce premier questionnaire permettait
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d’observer des différences de sensation d’incarnation selon la présence ou non de couplage
visuo-moteur, contrdolant ainsi I’efficacité de notre manipulation de I'incarnation. En outre, les
participantes étaient immergées durant environ 30 minutes dans la réalité virtuelle, avec un
avatar a la premiere personne. Etant donné que la seule vision d’un avatar a la premiere
personne peut étre suffisante pour induire une illusion d’incarnation (Maselli & Slater, 2013),
nous avons évalué l'incarnation une seconde fois avec ce méme questionnaire, a la fin de
I"expérience, afin de détecter une éventuelle variation du niveau d’incarnation entre le début
et la fin de la session expérimentale. L'Etude Incarnation présentée dans cet article a été pré-

registrée (https://osf.io/wé6vfr/?view only=faaeda6fel65492bb19ac08331ba37a6).

iii. Résultats
La sensation d’incarnation envers |'avatar, mesurée apres la premiére phase d’incarnation au
début de I'expérience, était plus importante pour le groupe de participantes avec couplage
visuomoteur que le groupe sans couplage. Cette différence n’était plus observée a la fin de
I'expérience, lors du second questionnaire d’incarnation, du fait notamment d’une nette
augmentation de la sensation d’incarnation lors du second questionnaire comparativement au

premier pour la condition sans couplage visuo-moteur (Figure 28).
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Figure 28. Scores d’incarnation moyens de |'avatar en fonction de la condition de couplage visuomoteur
(Coupling VS No coupling) recueillis apres la premiere phase d’incarnation au début de I'expérience (a
gauche) et a la fin de I'expérience (a droite). Les scores d’incarnation pouvaient aller de - 3 (absence de
sensation d’incarnation) a + 3 (sensation d’incarnation maximale). Les points noirs représentent les
scores de chaque participante et le losange blanc la médiane.

Les illusions kinesthésiques étaient plus fréquentes, plus rapides et duraient plus longtemps en
condition bimodale gu’en condition unimodale proprioceptive et ce quel que soit le couplage
visuomoteur (Coupling ou No coupling). Cette différence entre les conditions bimodale et

unimodale proprioceptive n’était pas significativement différente entre le groupe avec couplage
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et celui sans couplage, voir Figure 29. De plus, les illusions observées lors des trois premiers
essais en condition bimodale n’étaient pas significativement différentes des trois derniers

essais de cette méme condition.
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Figure 29. Occurrence (a gauche), vitesse (au centre) et durée (a droite) moyennes de l'illusion en
fonction de la modalité (bimodale VS unimodale proprioceptive) et du couplage visuomoteur (Coupling
en rouge VS No coupling en bleu). Les barres d’erreurs correspondent aux erreurs standards.

iv. Discussion
La manipulation du couplage visuomoteur réalisée dans cette expérience a influencé la
sensation d’incarnation envers |'avatar comme I'on pouvait s’y attendre. En effet, lorsque les
bras de |'avatar reproduisaient en temps réel les mouvements des bras des participantes
(Coupling), 1a sensation d’incarnation de 'avatar était plus forte que lorsque les bras de I'avatar
restaient statiques (No coupling). Cependant, quel que soit le couplage visuomoteur, les
informations visuelles de mouvements provenant de I'avatar étaient utilisées de facon similaire
dans la kinesthésie avec des illusions de méme intensité dans les deux conditions de couplage.
Cette étude ne permet donc pas d’établir de lien entre sensation d’incarnation et illusions
kinesthésiques. Néanmoins, les résultats observés pourraient venir du fait que la sensation
d’incarnation évolue au cours de I'expérience, cette sensation étant plus importante a la fin de
I'expérience qu’au début, principalement dans le groupe sans couplage visuomoteur. Il est
d’ailleurs vraisemblable que la sensation d’incarnation soit induite par notre phase
expérimentale dans laquelle il y a une congruence visuo-proprioceptive (mouvement des bras
de l'avatar synchrone avec les déplacements passifs du bras gauche du participant),
congruence connue comme étant un vecteur possible et suffisant d’incarnation. De futures
études sont nécessaires pour étudier plus efficacement le lien entre incarnation et illusion

kinesthésique.
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Eléments clés a retenir de cet article.

° Les informations visuelles provenant d’un avatar vu a la premiere personne en réalité
virtuelle sont traitées comme si elles provenaient du corps réel lorsqu’il s’agit de
percevoir ses propres mouvements, que les mouvements de [|'avatar aient été
préalablement couplés a ceux des participantes ou non.

. Un couplage visuomoteur préalable ne semble pas nécessaire a l'utilisation des
informations visuelles de mouvements provenant de I'avatar pour la kinesthésie dans

notre paradigme expérimental.

V. Article 4 - Etude Incarnation
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Exploring the link between kinaesthetic illusions and
avatar embodiment in virtual reality

Abstract

Kinaesthesia and the feeling of embodiment both refer to the perception of one’s own body
and derive from the integration of multiple sensory sources, including visual and proprioceptive
signals. Previous studies showed that visual motion cues coming from an embodied avatar in
virtual reality contribute to kinaesthetic percept. It seems quite straightforward that, to be part
of the kinaesthetic percept, visual motion cues should be considered as coming from one’s own
body. Thus, an avatar should be embodied to contribute to kinaesthesia. However, the link
between the feeling of embodiment of the avatar and kinaesthesia still have to be
demonstrated and it was the goal of the present study. To do so, we compared kinaesthetic
illusions, induced by visual motion cues coming from an avatar, in a condition favouring the
embodiment of the latter and in a condition preventing it. To modulate the feeling of
embodiment, we manipulated the coupling between the participant’s motions and those of the
avatar. During a first phase, head and arms motions of half of the participants (N=21) were
synchronously coupled with those of the avatar (coupling group) while they were not for the
other half (N=20, no coupling group). Then, kinaesthetic illusions were induced thanks to visuo-
proprioceptive or proprioceptive stimulations. Results showed that participants in the coupling
group had stronger feeling of embodiment toward the avatar than those in the no coupling
group at the beginning but not at the end of the experiment. There was no significant difference
between both groups in terms of kinaesthetic illusions, illusions in the visuo-proprioceptive
condition being more frequent, faster and lasted longer than in the proprioceptive condition
for both groups. Thus, visual motion cues coming from the avatar were used in a similar way in
kinaesthesia regardless of the prior visuomotor coupling. Therefore, this study failed to provide
evidence of a link between the feeling of embodiment and kinaesthetic illusions. Nevertheless,
this lack of difference between the two coupling conditions could be due to an increase in the
feeling of embodiment observed at the very beginning compared to the end of the experiment
in the no coupling group. It is likely that the feeling of embodiment was induced and reinforced
by the experimental phase in which there was a visuo-proprioceptive congruency, known to be
a possible vector of embodiment.

Keywords: Embodiment, Kinaesthesia
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Introduction
The conscious perception of one’s own motions, known as kinaesthesia, emerges from the

integration of multiple sensory and motor signals. Indeed, when one moves a body part, the
motor command as well as visual, muscular proprioceptive and tactile signals are integrated to
form a unified percept of movement for this specific body part (Chancel et al., 2016; Guerraz
etal., 2012; Romano et al., 2013). Similar multisensory processes occur for passive movements,
minus the motor command. It must also be underlined that motion of one arm can impact the
kinaesthetic percept of the other arm (Hakuta et al., 2014; Izumizaki et al., 2010). Moreover,
the role of vision in self-motion perception no longer needs to be confirmed (Blanchard et al.,
2013; Brandt et al., 1972; Dichgans & Brandt, 1973; Gallagher et al., 2019). Furthermore, visuo-
proprioceptive combination can be used to induce kinaesthetic illusions. Indeed, it has been
shown that visual motion cues coming from an embodied first-person perspective avatar can
be used for the perception of one’s own motions. The association of a passive displacement of
one arm with the vision of both avatar’s arms in motion induces illusions of movement in the
other static arm. The visual motion cue coming from the avatar and the proprioceptive motion
cue coming from the contralateral arm are combined to generate the kinaesthetic illusion
(Giroux et al., 2018, 2019, 2021). Such results indicate that visual motion cues coming from an
embodied avatar can be processed as if they were originating from one’s own body to
contribute to kinaesthesia. It seems quite straightforward that, motion cues must be
considered as coming from one’s own body in order to contribute to the kinaesthetic percept.
In this respect, an avatar would have to be embodied to contribute (visually) to kinaesthesia.
The feeling of embodiment (i.e., the feeling of being inside a body) has been described as “what
it feels like to have a body” (de Vignemont, 2011) which includes the feeling that one owns the
body (body ownership), controls the body (agency) and is located inside the body (self-location)
(Kilteni et al., 2012). Such a feeling of embodiment derives from multisensory integration and
is generally felt toward one’s own body only. Nevertheless, embodiment can be felt toward
external objects such as a rubber hand or a whole-body avatar, what is called illusion of
embodiment (Botvinick & Cohen, 1998; Ehrsson et al.,, 2007; Giroux et al., 2018, 2019;
Gonzalez-Franco & Peck, 2018). It consists in perceiving an object external to the biological
body as one’s own, with all the phenomenology surrounding such feeling (body ownership,

agency, and self-location). These illusions of embodiment can be elicited by synchronous and
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congruent multisensory or sensorimotor stimulations (in comparison to asynchronous
stimulations). For example, illusions of embodiment of a fake body or body part occur when
stroking simultaneously the fake and the real body part, the former being visible while the latter
being hidden from view; illusions do not occur (or occur to a lesser extent) when the stroking
is not synchronous, that is, when it is not simultaneous or incongruent (Botvinick & Cohen,
1998; van der Hoort et al., 2011). Similar illusions of embodiment are observed for avatars in
virtual reality (Banakou et al., 2013; Normand et al., 2011; Peck et al., 2013). They can be even
more compelling since they are most of the time induced thanks to visuomotor stimulations.
Indeed, visuo-motor coupling is known to be a very powerful way to induce embodiment feeling
toward external objects (e.g., virtual hand, avatars), even more than congruent visuo-tactile
stimulations (Banakou et al., 2013; Gonzalez-Franco et al., 2010; Kokkinara & Slater, 2014;
Normand et al., 2011) while the discrepancies between participants’” motions and that of the
object greatly limit or even abolish such feeling (Kokkinara & Slater, 2014; Ma & Hommel,
2015b, 2015a).

Thus, embodiment and kinaesthesia both relate to multisensory integration mechanisms, and
we can expect that an avatar should be embodied to contribute to kinaesthesia. However, to
our knowledge, the relationship between the feeling of embodiment and kinaesthesia has
never been explored regarding avatars in virtual reality. Yet, a recent study explored such
relationship regarding a rubber hand (Metral & Guerraz, 2019). This study has shown that visual
motion cues coming from a rubber hand, is used to perceive one’s own motion depending on
the embodiment of the latter. In this study, a rubber hand was placed in front of a participant
while her/his own corresponding hand was hidden from view. Like in the well-known rubber-
hand illusion, the fake hand and the real hand of the participant were synchronously or
asynchronously stroked during three minutes with a brush, that constitutes a visuo-tactile
stimulation (see Botvinick & Cohen, 1998). Then, the rubber hand was slowly moved along the
sagittal or lateral axis which led the participants to experience an illusion of movement of their
real hand. The intensity and occurrence of such illusion were far greater when the visuo-tactile
stimulation had been synchronous than asynchronous and were related to the feeling of
embodiment of that rubber hand. The more the participants felt like the rubber hand was their
own, the more they felt their hand moving when seeing the rubber hand moving (Metral &

Guerraz, 2019).
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In the present experiment, we wanted to investigate such a relationship in the context of a
whole-body avatar seen from a first-person perspective (1stPP) in virtual reality. In our previous
studies (Giroux et al., 2018, 2019), the participant’s arms motions were systematically coupled
in real time with the 15'PP avatar’s arms motions prior to any experimental trials in which
kinaesthetic illusions were induced. Thus, participants saw the avatar moving just as they did
and intended to do. Such a visuo-motor coupling was used to presumably ensure an adequate
level of embodiment toward the avatar what was confirmed through embodiment
questionnaires. Hence, we manipulated the embodiment of the avatar by using either a
visuomotor coupling between the participant’s motions and the avatar’s motions, or no
coupling at all. We hypothesised that the contribution of an avatar to the kinaesthetic percept,
and to thus the kinaesthetic illusion, would be more important when the avatar was embodied
than when it was not. The embodiment of the 1stPP avatar was induced or prevented by the
presence or absence of visuomotor coupling. Thus, we expected that the difference between
the illusions in a bimodal visuo-proprioceptive condition and that in the unimodal
proprioceptive condition would be larger when the avatar’s arms motions were previously

coupled with the participant’s arms motions than when they were not.

Methods

Participants

A power analyses was performed to estimate the required sample size needed for this
experiment. We based on results from previous study (Giroux et al.,, 2018) and on the
assumption that there would be no effect of the visual motion cues coming from the avatar on
kinesthesia in the absence of visuomotor coupling. The power analyses indicated a total
required sample size of n = 12 for the within-between interaction we were interested in
(G*Power software, Erdfelder, Faul, & Buchner, 1996). However, given that: a) we could expect
between 13% (Chancel et al.,, 2017) and 18% (Giroux et al., 2018; Metral et al., 2015) of
participants who would not experience the kinesthetic illusion, b) we were in a mixed design,
and c¢) our assumption of an absence of impact of the visual motion cues coming from the avatar

in the absence of coupling may have been too optimistic, we decided to play it safe and recruit
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40 participants +/- 2. Details of the power analysis are provided on the pre-registration on the
following link:

https://osf.io/w6vfr/?view_only=faaedabfe165492bb19ac08331ba37a6

The avatar used in the experiment was female; consequently, only female participants
were recruited. Forty-one female participants took part in this experiment (mean + SD age: 20
+ 2.80). Their laterality index (71.83 + 45.22) was assessed using the Edinburgh Inventory Test
(Oldfield, 1971). All but 4 of the participants were right-handed. They all had normal or
corrected to normal vision and none of them had proprioceptive or neuromuscular disorders.
They all provided their written, informed consent prior to initiation of experiments. The study
was performed in accordance with the ethical standards laid down in the 1964 Declaration of
Helsinki and were approved by the local independent ethics committee (CEREUS, Savoie Mont

Blanc University, Chambéry, France).

Materials
Immersive virtual reality technology

Participants were seated in front of a desk on which two manipulanda were positioned. These
were only used during the illusion induction phases (see below) and consisted of wooden arms
ending with a handgrip on which the participants placed their forearms. The right
manipulandum remained static while the left one, which was fitted with a low-noise
synchronous DC motor (24V, Maxon with planetary Maxon reductor 1296:1 Switzerland), could
flex or extend the participant’s arm from its initial starting position. A head-mounted display
(HMD) (Oculus Quest 2; Oculus VR, Irvine, CA, US) operating with Unity software (Unity
Technologies SF, US) and running on a computer equipped with an MSI Geforce GTX 980
Gaming 4G graphics card (Micro-Star International, Taiwan) and an Intel Core i7-4790K
processor (Intel Corporation, US) immersed the participants in a virtual environment in which
they saw a young female avatar. The avatar was seated with its elbows on a virtual table and
viewed from a 1stPP. The virtual forearms could reproduce the same movements as the
participant’s forearms, thanks to an electromagnetic motion capture system (Liberty™,
Polhemus, Colchester, VT, US). The motion sensors were fixed to wrist pads worn by the

participants to prevent any wrist movements. The head-mounted display included real-time
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tracking mechanisms to estimate the head’s position and orientation. This feature enables
perspective correction and allows the user to move her head freely in a room-sized
environment, while the avatar’s head reproduces the same movements. Only the forearms’
movements and rotations and the tilting of the participant's head were reproduced on the
avatar in the virtual reality. The avatar’s other body parts remained static. White noise was
played through the head-mounted display’s headphones to cover the sound of the

manipulandum motor. A representation of the experimental set-up is shown in Figure 1.

Motorized
manipulandum

Figure 1. A representation of the experimental set-up

Procedures

The avatar embodiment phase

The participant, fitted with the experimental material described in the previous section, sat
with her elbows on a table. She was required to actively flex and extend her forearms
(alternating phase and anti-phase movements) at a self-paced frequency for one minute while
looking at the avatar’s arms in the virtual environment. During this phase, the avatar’s forearms
accurately reproduced the participant’s movements, as captured by the motion capture system
for half of the participants (N=21), corresponding to the coupling group. For the other half of
the participants (N=20), the avatar’s forearms stayed static when the participants moved,
corresponding to the no coupling group. Thus, in the coupling group, there was a

spatiotemporal congruency between real, active movements and virtual movements, known to
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enable the participant to embody the avatar (see Tsakiris et al., 2005, Dummer et al., 2009).
The embodiment phase was immediately followed by a brief embodiment questionnaire.
Additional embodiment periods of 30 seconds (not followed by the questionnaire) were
performed between the blocks of six trials, to maintain (coupling group) or limit (no coupling
group) the embodiment. At the end of the experiment, after the last experimental trial, the
participant had to complete a second time the same questionnaire, in order to assess any
changes in the feeling of embodiment. The questionnaire contained items from Gonzalez-
Franco and Peck’s embodiment questionnaire (2018). Thirteen items of relevance to our virtual
reality design were used for the experiment (1-3, 6-9, 14-15, 17-20). Each assertion (e.g., “I felt
as if the virtual arms were my own arms”) was scored on a seven-point Likert scale (from -3
“strongly disagree” to 3 “strongly agree”). According to Gonzalez-Franco and Peck’s
recommendations, a mean embodiment score was computed for each participant as well as
four embodiment subscores : body ownership (items 1-3), agency (items 6-9), self-location

(items 14-15), and external appearance (items 17-20).

The illusion induction phase

Once the embodiment phase was completed, the participant positioned her forearms on the
manipulanda. The right arm was held at 30° to the horizontal plane and remained static while
the left arm was positioned at either 15° or 45° relative to the horizontal plane. Following few
seconds, the left arm could be passively moved at a constant angular speed of 3.8°/s with an
angular amplitude of 30° (duration: 8 s). The sequence of movements, that is to say the
experimental block, consisted of 6 alternating flexions and extensions (6 trials), with the first
movement being either a flexion or an extension (counterbalanced between blocks). The
participants had to look at the avatar’s forearms and they were told not to resist the passive
movements. After each movement, the participant had to verbally estimate the speed of the
illusory displacement experienced in her right arm on a 0-to-10 scale. A rating of 0
corresponded to the absence of illusory displacement, and 10 corresponded to the same speed
of displacement as for the passively moved left forearm. After that, the participants had to
indicate the direction of the felt movement, which could be either the same as or opposite to
that of the left forearm. Based on this second evaluation, the 0-to-10 speed rating was
considered to be either positive when the illusory movement was in the direction of the left
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forearm, or negative when it was in the opposite direction. Therefore, the final speed rating
ranged from -10 to 10. The participant also had to estimate the beginning and the end of the
illusion with respect to the start of the trial, with both estimates ranging from 0 s to 8 s (e.g,,
“it started one seconds after the beginning of the trial” was rated as 1; “it ended four seconds

|H

after the beginning of the trial” was rated as 4). Once the speed, direction, beginning and end
of the illusion had been rated, the next trial began.

Each participant went through two modality conditions. In the Bimodal condition, passive
displacements of the participant’s left forearm were coupled in real time to displacements of
the left and right avatar’s forearms, which moved with the same angular amplitude and speed
(from either 45° to 15° or from 15° to 45°, relative to the horizontal plane). In the unimodal
proprioceptive condition, the avatar’s arms were localized inside virtual boxes and were
consequently not visible while the participant’s left forearm was moved passively.

Each experimental condition was performed in two blocks of 6 trials with 3 flexions and
extensions per block, one starting with an extension, the other with a flexion. Thus, a total of
24 experimental trials per participant were performed. Two familiarization trials were

performed before the experimental block of 6 trials, for each experimental condition. The

experimental conditions were applied in a pseudo-random order.

Statistical analyses

We conducted a set of planned comparisons via within-subject general linear models for the
Speed, Duration and Occurrences of the illusion, with two within-subject modality conditions
(Bimodal, and Unimodal Proprioceptive) and two between-subject visuo-motor coupling
conditions (Coupling, and No coupling). Assumption of normality was assessed via the Shapiro-
Wilk test, which we report here only when the assumption is violated. The assumption of
homogeneity of residual variance, when needed, was met. We used non-parametric tests
(Wilcoxon signed rank test or Mann-Whitney test) when needed (non-normality). Statistical
outliers were withdrawn from the analysis of interest when needed (Studentized Standardised
Residuals greater than 4 and Cook’s distance gap). Nevertheless, very similar results (and
conclusions) were found before and after their withdrawal. The analyses were performed using

the  RStudio  software  (RStudio  Team, 2016) and were  preregistered
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(https://osf.io/wévfr/?view only=faaeda6fel165492bb19ac08331ba37a6). Exploratory

analyses are explicitly presented as such and only effect sizes are reported.

Results
Embodiment

The embodiment score, collected after the initial embodiment phase, was significantly greater
(Median * interquartile interval: Med=1.01 + 1.11) for the coupling group compared to the no
coupling one (Med=0.08 + 1.14), W=87, z=-3.20, p=.001, r=-.51, see Figure 3. Exploratory
analyses revealed that this embodiment difference was mainly due to the ownership and
agency components, see Figure 4. Indeed, the scores of ownership and agency from this first
embodiment questionnaire were greater in the coupling condition (Ownership: Med=1.67 +
1.00. Agency: Med=1.25 + 0.75) than in the no coupling one (Ownership: Med=0.50 + 2.33,
W=119, z=-2.37, r=-.37. Agency: Med=-1.00 + 1.88, W=35, z=-4.37, r=-.68). There was no
significant difference in terms of self-location and external appearance between the coupling
(Self-Location: Med=1.00 + 2.00. Appearance: Med=-0.60 + 1.75) and no coupling condition
(Self-Location: Med=0.75 + 2.50. Appearance: Med=-0.75 + 2.13) for this first embodiment
evaluation (Self-location : W=194, z=-0.41, r=-.06. Appearance : W=178, z=-0.82, r=-.13).

c = N

Embodiment score 1
Embodiment score 2

No coupling Coupling No coupling Coupling

Figure 3. Violin plots of the embodiment scores collected after the first embodiment phase of the
experiment (on the left) and at the end of the experiment (on the right), in function of the visuo-motor
coupling condition (Coupling or No coupling). The median is represented by the white diamond and the
data points by black points.
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Figure 4. Embodiment subcomponents (Ownership in the top left corner, Agency in the top right
corner, Location in the bottom left corner, and Appearance in the bottom right corner) mean score for
the first embodiment questionnaire (First) and the second one (Second), depending on the visuo-motor
coupling condition (No Coupling in grey, Coupling in black). Errors bars represent standard error of the
means.

The embodiment score, collected at the end of the experiment, after the experimental phase,
was not significantly different for the coupling (Med=1.29 + 0.88) or the no coupling (Med=1.10
+0.52) group, W=185.5, z=-0.63, p=.53, r=-0.10, see Figure 3.

Exploratory analyses revealed that the score of agency was greater in the coupling group
(Med=1.25 + 1.00) than in the no coupling one, (Med=-0.25 + 1.38), W=79.5, z=-3.41, r=-.53.
However, the score of appearance from the second embodiment questionnaire was greater in
the no coupling group (Med=0.25 + 1.06) than in the coupling one (Med=-0.25 + 1.50),
W=291.5, z=2.09, r=-.33. There was no significant difference in terms of ownership and self-
location between the coupling (Ownership: Med=1.67 + 1.65; Self-Location: Med=2.00 + 2.00)
and no coupling groups (Ownership: Med=1.83 + 1.00, W=235, z=0.64, r=-.10; Self-location:
Med=2.00 + 2.13, W=225, z=0.38, r=-.06), see Figure 4.

The first embodiment score, collected at the beginning of the experiment, was significantly
weaker (Med=0.54 + 1.24) than the second embodiment score, collected at the end (Med=1.17
+ 0.73), V=130.5, z=-3.88, p<.001, [-0.80; -0.33], r=-.44, see Figure 3. Moreover, post-hoc

analyses revealed that this effect was mainly driven by the no coupling group as embodiment
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increased between the first (Med= 0.08 + 1.14) and the second (Med= 1.10 + 0.52)
questionnaire (V=3, z=-3.79, [-1.23; -0.70], r=-.60) which was not the case for the coupling
group (V=95.5, z=-0.78, [-0.50; 0.15], r=-0.12).

Kinaesthetic illusions

For the participants who were in the coupling group, kinaesthetic illusions occurred in 75.8%
of the bimodal trials and 37.3% of the unimodal proprioceptive ones. For the participants who
were in the no coupling group, kinaesthetic illusions occurred in 77.8% of the bimodal trials and
38.1% of the unimodal proprioceptive ones. It should be noted that whatever the sensory
modality, the great majority of the kinaesthetic illusions were in the same direction as the
avatar’s displacements. However, an illusion occurred in the opposite direction in 9.7% of the
trials. All trials were considered in further analyses. Every participant except one experienced
a kinaesthetic illusion at least once across the experiment.
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Fig 2. Percentage of illusions depending on the modality (Bimodal, Unimodal proprioceptive), the visuo-
motor coupling condition (Coupling, No coupling) and of the type of illusions (Regular in dark grey and
Inverse in light grey).

The interaction between the Coupling and the Modality variables was not significant. The
difference between the bimodal and the unimodal proprioceptive condition was not

significantly different for the coupling group and the no coupling one, for the speed of the
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illusion, t(39)=0.61, p=.54, [-1.19; 2.23], r=.10, as well as for the duration, t(39)=-0.34, p=.74, [-
1.57;1.12], r=.05. For the occurrences, assumption of normality was violated (W= 0.91, p<.01),
so we used a Mann-Whitney test comparing illusion occurrences in the bimodal condition for
the coupling and the no coupling conditions. There was no significant difference of occurrence
between in the coupling group (Med=11.00 + 4.00) and the no coupling one (Med=10.00 +
3.00), in the bimodal condition, W=230, z=0.53, p=.60, r=-.08.

As expected, illusions in the bimodal condition were faster, lasted longer and were more
frequent, (Speed : M=4.38 + 3.09, t(20)=6.73, p<.001, [2.83; 5.37], r=.83; Duration : M=4.75 +
2.51, £(20)=5.93, p<.001, [1.89; 3.94], r=.80 ; Occurrences : 3.66, Med=11.00 + 4.00, V=190,
z=3.81, p<.001, [3.00; 7.00], r=-0.83, Wilcoxon signed rank tests was used here as normality
was violated, W= 0.87, p<.05), than in the unimodal proprioceptive condition (Speed, M=0.28
+1.11; Duration, M=1.83 + 1.86; Occurrences, Med=4.00 £ 6.00) in the coupling condition, see
Figure 7. This result replicate those of our previous studies (Giroux et al., 2018, 2019, 2021).
Similar results were observed in the no coupling condition. Indeed, exploratory analyses
revealed that illusions in the bimodal condition were faster, lasted longer and were more
frequent (Speed: M=4.39 + 2.55, t(19)=6.10, [2.35; 4.81], r=.81; Duration: M=4.32 + 2.15,
t(19)=7.09, [2.21; 4.06], r=.85; Occurrences: M=9.8 + 3.00, t(19)=7.31, [3.57; 6.43], r=.86) than
in the unimodal proprioceptive condition (Speed: M=0.81 + 1.25; Duration: M=1.18 + 0.87;

Occurrences: M=4.8 + 3.30) for the no coupling group, see Figure 7.
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Figure 7. Mean occurrences (left), speed (middle) and duration (right) of the illusions depending on the
modality condition (bimodal or unimodal proprioceptive) and the visuo-motor coupling (No coupling in
blue or Coupling in red). The error bars correspond to the confidence intervals after Cousineau—Morey
correction for within-subject designs.

Exploratory analyses revealed that illusion speed, duration and occurrences were not affected
like the embodiment by the progress of the experiment. Indeed, no significant difference in
terms of speed, duration or occurrence of the illusion was observed between the first three

trials and the last three trials of the bimodal condition (Speed : t(39)=0.50, [-0.68; 1.13], r=.08,
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the participant n°19 was withdrawn from this analysis as a statistical outlier causing the non-
normality of the residuals; Duration : t(40)=0.20, [-0.60; 0.73], r=.03, Occurrences : V=46,
z=0.54, [-1.00; 1.00], r=-.06, Wilcoxon signed rank tests was used here as normality was

violated, W= 0.72, p<.001).

Correlation between embodiment scores and kinaesthetic illusions measures
(Exploratory)

The first embodiment score correlated significantly with the duration (rs=.35) but not with the
speed (rs=.27) or the occurrence of the illusion (rs=.16) in the bimodal condition. The second
embodiment score correlated positively with the speed (rs=.42) but not with the duration

(rs=.29) or the occurrence of the illusion (rs=30) in the bimodal condition.

Discussion
The present experiment evaluated the relationship between the embodiment of an avatar in

virtual reality and the use of visual motion cues coming from such an avatar in kinaesthesia.
The hypothesis was that, in order to be used to perceive one’s own motion, visual motion cues
must be considered as coming from one’s own body. In this regard, an avatar should be
embodied to contribute to kinaesthesia. To test this hypothesis, we compared participants who
experienced synchronous and congruent visuo-motor stimulation with the avatar (i.e.,
visuomotor coupling) prior to experimental trials to participants who experienced incongruent
visuo-motor stimulations, the avatar staying static while they were moving (i.e., no visuomotor
coupling). As expected, the feeling of embodiment in the coupling group was significantly more
important than in the no coupling group, at least when evaluated early in the experiment, just
after the initial embodiment phase, but not later during the experiment. Then, we compared /)
a bimodal condition in which the avatar’s arms movements reproduced the real, passive one
of the participant’s left arm, to ii) a unimodal proprioceptive condition in which the avatar’s
arms were hidden in virtual boxes while the participant’s left arm was passively moved. As
shown in previous experiments (Giroux et al., 2018, 2019, 2021), we expected kinaesthetic
illusions in the participant’s right, static arm to be greater in the bimodal condition than in the

unimodal proprioceptive condition, depending on the visuo-motor coupling condition. We
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expected that participants in the coupling group would show a greater difference between the
bimodal condition and the unimodal proprioceptive condition compared to the no coupling
group. This hypothesis was not supported by our results. Indeed, illusions were greater in the
bimodal condition than in the proprioceptive one, regardless of the visuo-motor coupling
group. These results suggest that prior coupling between avatar’s and participant’s movements

was not necessary for visual motion cues from the avatar to be used in kinaesthesia.

Effect of the visuo-motor coupling on embodiment

The first embodiment questionnaire was proposed right after the initial embodiment phase, at
the beginning of the experiment. As expected, the feeling of embodiment was greater in
condition of synchronous visuo-motor coupling with the avatar’s arms reproducing faithfully
the participant’s movements, than when the avatar stayed static during the participant’s
voluntary arm movements. This result confirms that visuo-motor congruency elicits illusions of
embodiment towards a 1stPP avatar in virtual reality as reported in many studies (Banakou et
al., 2013; Gonzalez-Franco et al., 2010; Kokkinara & Slater, 2014; Normand et al., 2011; Steptoe
et al., 2013; Tsakiris et al., 2006). Exploratory analyses revealed that visuo-motor congruency
mainly impacts the agency and ownership subcomponents of embodiment but not self-location
nor external appearance. This result was not surprising as in the coupling group, participants
controlled the avatar’'s movements while in the no-coupling one, their actions had no impact
on the avatar. Agency was thus directly targeted with our experimental manipulation.
Concerning the ownership, our result is also in line with other studies revealing the impact of
visuo-motor coupling on the feeling of ownership toward avatars or fake body parts (Egeberg
et al., 2016; Kalckert & Ehrsson, 2012; Lugrin et al., 2015; Steptoe et al., 2013). However, it
should be noted that the embodiment score in the no coupling condition was close to zero
(0.08 +1.14) on a scale ranging from -3 (no embodiment) to +3 (perfect embodiment) indicating
an ambiguous feeling, an uncertainty about whether the virtual body belongs to them or not,
zero meaning “neither agree nor disagree”.

Interestingly, the embodiment score at the end of the experiment was no longer different
between the two groups, the score in the no coupling condition catching up with the one in the

coupling group. Thus, it seems that the embodiment of the avatar progressed across the
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experiment, especially in the no coupling group. Even if agency was still lower in the latter,
ownership was not different anymore from the coupling group. It means that participants
managed to own the virtual body despite the visuo-motor incongruency in the embodiment
phases performed between each experimental block. This may come from the colocalization
between the avatar and the participant’s body as in the present study, the avatar was seen at
the 15t PP, sitting in the same posture as the participant. Indeed, it has been shown that such
visuo-proprioceptive congruency can be sufficient to induce embodiment as long as the avatar
is realistic (Maselli & Slater, 2013), which was the case here. The 1%t PP involves that the
participant is looking through the eyes of the avatar and thus, her head movements lead to
changes in the visual field and to avatar’s head movements. However, in the absence of any
mirror, the participant cannot see that the avatar’s head movement mimics her own, which
was the case here. Thus, head movements are likely to have an impact mainly on the feeling of
“presence” (i.e., the feeling to be physically present in the virtual environment; Minsky, 1980)
though its effect on the embodiment of the avatar cannot be ruled out (i.e., the feeling to be
embodied in the avatar). This increase in embodiment can also come from our experimental
blocks set-up. Indeed, the visuo-motor incongruency only occurred during the embodiment
phases, between each experimental block. In the latter, passive movements of the left forearm
were performed, and they were congruent with those of the avatar’s left (and right) arm. Such
visuomotor congruency can induce less fragmented feeling of embodiment than visuo-tactile
stimulations, the feeling of embodiment spreading to non-stimulated body-part (Barra et al.,
2020; Tsakiris et al., 2006; Tsakiris & Haggard, 2005). This suggests that the embodiment of the
left virtual arm could have been enough to embody the whole virtual body. Thus, experimental

blocks may have induced by themselves a sufficient level of embodiment toward the avatar.

No effect of the visuo-motor coupling on kinaesthetic illusions

When it comes to kinaesthetic illusions, we found no significant differences between the
coupling and no coupling groups. As expected, illusions were greater in the bimodal condition
than in the unimodal proprioceptive one for the coupling group, replicating previous studies
(Giroux et al., 2018, 2019, 2021). However, this was also true for the no coupling group. Visual

motion cues coming from the avatar were used in a similar way for the perception of one’s own
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movements in both groups. This result goes against our hypothesis. If embodiment of the
avatar was an important factor in the occurrence of visuo-proprioceptive kinaesthetic illusions,
the coupling group should have greater illusions since it had a stronger feeling of embodiment.
It also goes against previous results from Metral and Guerraz (2019). In their experiment, the
feeling of embodiment toward a rubber hand was linked to the kinaesthetic illusion elicited by
the motion of this rubber hand. Such link was not found in the present study. However,
exploratory correlations appeared to indicate a weak positive link between the embodiment
score and the kinaesthetic illusion (rs entre .16 et . 42), which was the case in Metral & Guerraz
(2019). It should be noted that the present study differs from the one of Metral & Guerraz on
two main aspects. First, they used the classical rubber hand paradigm and thus induced
embodiment of the rubber hand thanks to visuo-tactile stimulations while the present
experiment used visuomotor coupling. Furthermore, they induced embodiment over a fake
rubber hand while the present study induced embodiment over a full-body avatar, in virtual
reality. This last point could account for discrepancies observed between the two studies.
Indeed, in the present study, the avatar and the participant’s body were colocalized which can
be sufficient to induce embodiment as mentioned above (Maselli & Slater, 2013). This is not
the case when we consider rubber hand embodiment, visuo-tactile stimulations being crucial
to elicit such anillusory feeling. In this way, the no coupling condition in the present study may
constitute a poorer experimental control condition than the asynchronous condition
manipulated in Metral & Guerraz’s study. This is corroborated by our results from the second
embodiment questionnaire. Indeed, even if the embodiment score was higher in the coupling
group than the no coupling group at the beginning of the experiment, this was not the case
anymore at the end of the experiment, the no coupling group’s score greatly increasing. Thus,
as stated above, it means that participants managed to embody the virtual body despite the
visuo-motor incongruency. Moreover, as suggested previously, experimental blocks could have
induced by themselves a sufficient level of embodiment toward the avatar. If such hypothesis
is true and accounts for our result concerning the kinaesthetic illusions, such embodiment
induction must be swift. Indeed, kinaesthetic illusions in the first three bimodal trials do not
show any difference when compared to the last three bimodal trials. This indicates that visual
motion cues coming from the avatar were used for kinaesthesia early in the experiment.

However, it is important to keep in mind that two familiarization trials were performed prior to
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any experimental trial. Thus, if embodiment is truly necessary to use visual motion cues coming
from an avatar in kinaesthesia, it may have been elicited as early as during the familiarization
trials. Our design did not allow us to explore this question as embodiment was evaluated before
these familiarization trials. Further studies could overcome this issue.

Indeed, as explained above, two factors could have enhanced embodiment in the paradigm
used in the present study : a) the colocalization between the avatar and the real body because
of the use of a 15'PP and b) the visuo-proprioceptive coupling of the left arm in the experimental
trials. To evaluate the link between embodiment and kinaesthesia more effectively, we should
control for these two factors. Thus, the avatar should be seen from a different perspective and
the real left arm should not be moved. In Giroux et al., (2021), we showed that an avatar seen
in the “mirror perspective”, that is when the avatar is seen facing the participant and moving
in mirror in relation to the participant’s motions, can contribute to kinaesthesia. A future study
could use such perspective so that the avatar would not be colocalized with the participant’s
body. Then, kinaesthetic illusions should be greater in the visuomotor coupling condition than
in the no coupling condition and this difference should be greater for the mirror perspective
than for the 15t PP. Moreover, the visuo-proprioceptive coupling between the real passive
motion of the contralateral participant’s arm and the avatar’s arm should be removed. Then,
kinaesthetic illusions would have to be induced thanks to visual stimulation only (i.e., the
avatar’s motion). It has been previously shown that visual motion cues coming from an
embodied 1°tPP avatar in virtual reality can induce illusion of movement, even in the absence
of any real motion of the contralateral arm. However, such illusions are much weaker than with
bimodal stimulations (Giroux et al., 2018). Thus, illusions may be difficult to elicit, and
consequently, to study. To overcome this difficulty, it could be interesting to mask
proprioceptive signals coming from the targeted arm (i.e., the arm subject to the illusion).
Indeed, proprioceptive signals coming from this arm indicate that it is not moving, so they
restrain the illusion. When such signals are masked by using the co-vibration of the agonist and
antagonist muscles, kinaesthetic illusions get stronger, giving more weight to the visual signals
(Guerraz et al., 2012). Thus, by masking ipsilateral proprioceptive signals limiting the illusion,
we could expect stronger visually induced illusions and be able to evaluate illusions variations
depending on embodiment levels. If kinaesthesia needs embodiment of the avatar to use visual

motion cues coming from the latter, such illusions should only occur when the avatar is
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embodied. Thus, they should depend on the visuomotor coupling used prior to illusion
induction, illusions being elicited when synchronous visuomotor coupling would precede the
illusion induction but not when there would not be any visuomotor coupling. Such study would
not only answer our question about the link between embodiment and kinaesthesia but also
confirm the role of the colocation of the 1 PP avatar on embodiment induction in our

experimental paradigm.

Conclusion

The present study did not demonstrate the expected causal link between embodiment feeling
of the avatar and kinaesthetic illusions. Such result may have come from the evolution of the
embodiment feeling across the experiment, probably due to our experimental paradigm.
Indeed, a high level of embodiment in the no coupling group was observed at the end of the
experiment which could have come from the use of a 1%t PP avatar and from the visuo-
proprioceptive coupling between the participant’s left arm and the avatar’s arms. Those two

factors have most certainly interfered with our embodiment manipulations.
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VI-  Chapitre 4 : Intégration de signaux auditifs artificiels dans la
kinesthésie via la sonification des mouvements

a. Evaluer la contribution de la sonification des mouvements a la
perception de ses propres mouvements (Article 5 — Etude Sonification)

i. Introduction
Le son véhicule un grand nombre d’informations sur les mouvements dans notre
environnement, incluant ceux de notre propre corps. De plus, I'audition peut également, dans
une certaine mesure, remplacer la vision lorsqu’elle n’est pas accessible (e.g., personnes
aveugles, personnes aux yeux bandés). En effet, des dispositifs de substitution sensorielle
transforment en temps réel des données spatiales enregistrées a I'aide d’un capteur optique
en sons. Ces dispositifs, aprés entrainement, permettent aux personnes aveugles ou aux
personnes voyantes avec les yeux bandés, la navigation (Aladrén et al., 2016; Guezou-Philippe
et al., 2018; Hicks et al., 2013; Stoll et al., 2015) et méme d’« entendre » les parameétres de
mouvements de danse comme la fluidité (Kolykhalova et al., 2016). Ainsi, les informations
auditives, tout comme les informations visuelles, prennent part a la perception d’objets et de
leurs mouvements dans I'environnement. Les sons sont également informatifs lorsqu’il s’agit
de se percevoir soi-méme. Plusieurs études ont montré que les sons peuvent se combiner a
d’autres entrées sensorielles pour améliorer la perception de son propre corps (Tajadura-
Jiménez et al.,, 2012, 2017, 2015a, 2015b). Les sons peuvent aussi induire des illusions de
mouvement de soi appelées vections. Les participants, les yeux bandés, exposés a des sons —
ou plus efficacement a des champs acoustiques — en mouvement, ont la sensation de se
déplacer soit en rotation lorsque le champ acoustique tourne ou en translation lorsqu’il se
déplace vers 'avant ou vers l'arriere (Valjaméae, 2009). Les sons de nos actions et plus
précisément la sonification des mouvements, qui transforme les caractéristiques du
mouvement (i.e., vitesse, orientation spatiale) en un signal acoustique, peuvent étre utilisés
pour améliorer nos capacités motrices comme le contréle moteur ou I'apprentissage moteur
(Brock et al., 2012; Effenberg, 2005; Effenberg et al., 2011, 2016) ce qui suggere qu’ils peuvent
contribuer a la perception de nos propres mouvements. Dans cette étude, nous avons suggéré

que, de la méme facon que les sons en mouvement peuvent contribuer a la perception des
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mouvements du corps entier, la sonification des mouvements pourrait participer a la

perception des mouvements des membres.

ii. Méthode

Les participants étaient équipés d’un casque audio a réduction de bruit active ainsi que de
marqueurs permettant au systeme Vicon de suivre les mouvements de leurs avant-bras,
comme décrit au début de la Partie Expérimentale (Dispositifs Expérimentaux et Procédures,
page 93). Deux sessions étaient réalisées. Trois blocs, correspondants aux trois conditions de
modalité (bimodale, auditive et proprioceptive, voir Figure 18), étaient répartis aléatoirement
dans chacune de ces sessions, voir Dispositifs Expérimentaux et Procédures (page 95) pour plus
de détails sur la méthode utilisée. Dans la condition bimodale audio-proprioceptive, le bras
gauche des participants était déplacé tandis que les sons associés aux mouvements des deux
bras étaient délivrés. Dans la condition auditive, aucun mouvement n’était réalisé et les
participants entendaient les sons associés au mouvement des deux bras tandis que dans la
condition proprioceptive, le bras gauche des participants était déplacé alors qu’un bruit blanc,
sans signification particuliére, était joué. Les sons utilisés sont disponibles sur internet, voir
Figure 30. Deux essais contrdles (i.e., absence de mouvement et bruit blanc) étaient réalisés
dans chaque bloc. L'expérience présentée dans cet article a été pré-registrée. La pré-
registration est consultable a I'adresse suivante :

https://osf.io/452ef/?view only=f308a03654984c938ee15612301b087f

Figure 30. Accés internet aux enregistrements audio des différentes conditions expérimentales. Scannez
le QR code ou Clic. Le premier fichier (Flexion) correspond au son joué en condition bimodale ou
auditive lors d’une flexion. Le second fichier (Extension) correspond au son joué en condition bimodale
ou auditive lors d’'une extension et le dernier fichier (Bruit Blanc) correspond au bruit blanc joué en
condition proprioceptive ou lors des essais controles.
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iii. Résultats
De facon inattendue, un grand nombre des illusions de mouvement reportées dans cette étude
allaient dans le sens opposé a celui du bras gauche (illusions inverses), c’est-a-dire que le
participant ressentait un mouvement d’extension dans son bras droit lorsque son bras gauche
était déplacé en flexion. Ces illusions inverses étaient méme plus fréquentes que les illusions
standards (i.e., dans le méme sens que celui du bras gauche, « regular » en anglais) dans les
conditions bimodale et unimodale proprioceptive, voir Figure 31. Cette proportion
conséquente d’illusions inverses nous a poussé a réaliser des analyses statistiques sur le score
absolu de vitesse (i.e., ne tenant pas compte de la direction de l'illusion) a la place du score

« signé » (i.e., codant la vitesse en négatif pour les illusions inverses).
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Figure 31. Pourcentage d’illusions en fonction de la modalité (bimodale, proprioceptive, auditive, ou
controle) et du type d’illusion (standard ou « regular » en gris foncé et inverses en gris clair).

Aucune différence significative de vitesse ou de durée de l'illusion n’a été observée entre la
condition auditive et la condition contrdle. De plus, les illusions en condition bimodale étaient
significativement plus rapides et plus longues qu’en condition auditive mais elles n’étaient pas
significativement plus rapides ou plus longues que les illusions en condition proprioceptive. Les
illusions en condition proprioceptive étaient significativement plus rapides et plus longues

gu’en condition contréle, voir Figure 32.
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Figure 32. Vitesse et durée moyennes de l'illusion de mouvement du bras droit en fonction de la
modalité (bimodale, unimodal proprioceptive, unimodale auditive, ou controle). Une vitesse négative
traduit une illusion inverse (i.e., dans le sens opposé au mouvement du bras gauche). Les points
représentent chaque participants et le losange noir la moyenne.

iv. Discussion
Ces résultats nous indiquent que I'information auditive de mouvement n’a pas été utilisée dans
le percept kinesthésique lorsqu’elle était présentée seule (auditive), ni lorsqu’elle était
combinée aux informations proprioceptives (bimodale). En effet, I'information auditive seule
ne génere pas significativement plus d’illusions qu’une condition contréle dans laquelle la
stimulation auditive, sous la forme de bruit blanc, n’apporte aucune information de
mouvement. De plus, lorsque [linformation auditive est combinée a I'information
proprioceptive (bimodale), on ne retrouve pas de différence significative de vitesse ou de durée
des illusions par rapport a la présentation seule des informations proprioceptives. Cette
absence de participation de I'information auditive au percept kinesthésique pourrait provenir
de multiples facteurs comme les choix de sonification (e.g., son, paramétres de conversion des

données spatiales en son) ou l'absence d’un entrainement intensif avec le dispositif de

sonification.
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Eléments clés a retenir de cet article.

° Les informations auditives de mouvement utilisées dans cette étude ne contribuaient
pas au percept kinesthésique.

° Des illusions inverses étaient observées dans une proportion bien supérieure a nos
études précédentes en réalité virtuelle, principalement dans les conditions bimodale et

proprioceptive.

V. Article 5 — Etude Sonification
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Assessing the contribution of movement
sonification in the perception of one’s own
motions.

Abstract

Sounds can be combined with other sensory inputs to enhance the perception of one’s own
body and they can also induce illusions of whole-body motion. Movement sonification, which
transform movement characteristics into acoustic signal, can be used to improve our motor
skills which suggests that they may contribute to the perception of one’s limb movements.
Participants’ arms motions were recorded and sonified. Kinaesthetic illusions on the
participant’s static right arm were evaluated in four different conditions: a) an auditive
condition in which no real movement was performed while the sounds previously associated
to the movement of both arms were played, b) a proprioceptive one in which the participant’s
left arm was passively moved while a white noise was played, c) an audio-proprioceptive
condition combining the passive left arm displacement and the sounds of both arms motion,
and d) a control condition in which no real movement was performed while a white noise was
played. Unexpectedly, many of the illusions reported in this study were in the opposite
direction to that of the left arm. No significant differences in illusion speed or duration were
observed between the auditive condition and the control condition. In addition, illusions in the
audio-proprioceptive condition were significantly faster and longer than in the auditive
condition but not significantly faster or longer than illusions in the proprioceptive one. These
results indicate that auditory motion cues were not used in kinaesthesia when presented alone
or when combined with proprioceptive information. Our results could be due to multiple
factors such as sonification choices (e.g., sound, parameters for converting spatial data into
sound) or lack of intensive training with the sonification device. Thus, further studies are

needed to evaluate the role of auditory signal in limb kinaesthesia.

Keywords: Kinaesthesia, Multisensory integration, Movement sonification, Sound
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Introduction

Perception of one’s own movements (kinaesthesia) emerges from the integration of multiple
sensory inputs among which visual, proprioceptive and tactile signals (Blanchard et al., 2011,
2013; Giroux et al., 2018; Guerraz et al., 2012; Kavounoudias et al., 2008; Metral et al., 2015;
Tsuge et al., 2012). The present work focuses on a possible contribution of sound in such
kinaesthetic percept. Indeed, sound conveys a wide range of information about movements of
moving objects in our environment. Hearing also replaces vision to a certain extent for blind
people and for typical people in sightless situations. In particular, sensory substitution devices
transform spatial inputs captured on a camera into sounds in real time and the use of such
devices during months even lead to a visual phenomenology among blind people (Ward &
Meijer, 2010). These devices, after some training, enable blind people or blindfolded sighted
people to perform a wide variety of tasks which normally require visual access (Amedi et al.,
2007; Arno et al., 1999; Auvray et al., 2007; Striem-Amit et al., 2012) including tasks related to
movement perception like perceiving dance movements parameters (Kolykhalova et al., 2016)
or navigation (Aladrén et al., 2016; Guezou-Philippe et al., 2018; Hicks et al., 2013; Stoll et al,,
2015). Thus, auditory information, just as visual information, is involved in perceiving
movements in the environment.

Sounds are also informative when it comes to perceive oneself or one’s whole-body
movements. Indeed, sounds from one’s own actions, such as one’s footsteps, can alter one’s
self-perception of weight, height as well as length of different body parts (Tajadura-Jiménez,
Basia, et al., 2015; Tajadura-Jiménez et al., 2012, 2017; Tajadura-Jiménez, Tsakiris, et al., 2015).
Sounds can also induce illusory self-motion known as vection. Blindfolded participants exposed
to moving sounds or more effectively to moving acoustic fields feel that they are moving either
in rotation when the acoustic field is rotating (but in the opposite direction) or in translation
when it is moving forward or backward (see Véljamae, 2009, for a review). Moreover, sounds
related to our actions and more precisely movement sonification, which transform movement
characteristics (i.e., speed, spatial orientation) into an acoustic signal, can be used to improve
one’s motor skills such as motor control or motor learning (Brock et al., 2012; Effenberg, 2005;
Effenberg et al., 2011, 2016). This implies that movement sonification can contribute to the

perception of one’s own movements.
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In the same way moving sounds can contribute to whole-body self-motion perception, can
movement sonification contribute to limb self-motion perception? The contribution of sound
in limb kinaesthesia per se is not well documented. Indeed, studies focusing on auditory
feedback (in which sounds are used to give information about the action, for example its
effectiveness or accuracy) or movement sonification (which translate the characteristics of the
movement itself into sounds) mainly focus on motor enhancement, in which sounds are used
to improve motor performance (Effenberg, 2004), motor learning (Danna et al., 2013; Dyer,
Stapleton, & Rodger, 2017a; Effenberg et al., 2011; Effenberg, Schmitz, Baumann, Rosenhahn,
& Kroeger, 2015) or motor rehabilitation (Bevilacqua et al., 2018; Maulucci & Eckhouse, 2001;
Schmitz et al., 2014). These studies have shown that sound is used when it comes to learn or
perform movements but do not evaluate its possible impact on the movement perception
itself.

In order to gather more clues about movement sonification involvement in kinaesthesia, we
propose what we called the “echo-paradigm” in reference to the visual mirror paradigm. In the
latter, a mirror is placed in the sagittal plane of the participant, perpendicular to his/her body.
In this way, one arm is hidden behind the mirror while the other arm is reflected by the latter.
This reflection looks like the hidden arm in shape and location. When the reflected arm is
moved either actively or passively, its reflection moves too and the participant can feel an
illusory sensation of movement in the hidden arm, yet motionless (Guerraz et al., 2012;
Ramachandran & Altschuler, 2009; Tsuge et al., 2012). In more recent studies we adapted this
mirror paradigm in - visual - virtual reality, using a full first-person avatar. In this virtual replica,
the displacements of both avatar’s forearms, were coupled with the displacements of the
participants’ real left forearm, inducing illusions of movement in the participant’s right arm
similar to those reported in the physical mirror paradigm (Giroux et al., 2018, 2019). Our results
also showed that such kinaesthetic illusions result from the integration of visual inputs from
either the moving avatar in the virtual paradigm or from its reflection in the physical mirror
paradigm with proprioceptive inputs from the real moving arm (Chancel et al., 2016, 2017;
Giroux et al., 2018; Guerraz et al., 2012). The impact of vision appeared to be magnified when
it is combined with proprioception, the two modalities interacting with each other to yield
stronger and more compelling percept of movement than a mere addition between them

(Giroux et al., 2018). We hypothesize that similar interaction between modalities could take
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place when vision is replaced by hearing, enabling us to assess the implication of hearing in limb
kinaesthesia. The “echo paradigm” developed in the present study replaced fake visual inputs
by auditory ones resulting from movement sonification of the contralateral arm. Thus,
proprioceptive inputs coming from the moving arm were combined with movement
sonification of both arms in a bimodal condition. This bimodal audio-proprioceptive condition
was compared to unimodal conditions: a) an auditory condition in which sounds corresponding
to movements of both arms were played in absence of any real movement and b) a
proprioceptive condition in which the left arm was moved with a control white noise played.
We hypothesized that movement sonification could be used in combination with other sensory
cues to induce illusion of movement in the absence of vision. Therefore, we expected that
audio-proprioceptive combination in the bimodal condition would induce illusion of movement
in the static arm, more so than with auditive inputs only or with proprioceptive inputs only, in

a similar way proprio-visual combination induces the mirror illusion.

Method

Participants

A power analysis was performed using the effect size observed in previous study about visuo-
proprioceptive kinaesthetic illusions (Giroux et al., 2018). It indicated a required sample size of
n = 4 for this within-subject comparison (G*Power software, Erdfelder, Faul, & Buchner, 1996).
However, this required sample size was very small and we were using an auditory modality
instead of a visual one (audio-proprioceptive kinaesthetic illusions). We expected effect size to
be much smaller in the present experiment. We thus decided to recruit 35 participants to have
more chances to have the necessary power in the present study. Details about the power
analysis are provided in the pre-registration on the following link

https://osf.io/452ef/?view only=f308a03654984c938ee15612301b087f

Thirty-seven participants (34 females and 3 males) took part in this experiment (mean + SD age:
21.22 £4.89). Their laterality index (74.32 + 40.85) was assessed using the Edinburgh Inventory
Test (Oldfield, 1971). All of the participants had normal audition and none of them had
proprioceptive or neuromuscular disorders. They all provided their written, informed consent
prior to initiation of experiments. The study was performed in accordance with the ethical

standards laid down in the 1964 Declaration of Helsinki.
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Material

Participants, wearing a stereo headphone with active noise reduction (Sony WH-CH700N Gris
NFC - NOISE CANCELLING), were seated at a table located inside the motion capture
environment (Vicon Motion System, Oxford, UK). The latter consists in 7 infrared cameras
tracking markers placed on the participant’s arm, allowing to reconstruct their position and
movement in a 3-dimensional space. These markers were arranged in specific ways, creating
recognizable and differentiable objects for the system. One object was created for the right
arm and another one for the left arm. A third object represents the table plane, defining the
horizontal plane in our experiment. The angles between the table plane and the other two
objects (corresponding to the participant’s forearms) were recorded in real time and translated
into sounds with the PureData software, see Figure 1 for a representation of the system

architecture.
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Figure 1 — Movement sonification system architecture

A trigger activated the emission of a brief sound (~¥300ms) when the angle between the table
plane and the arm changes by one degree. The frequency of this sound depended on the angle
value and on which arm was moving (either left or right arm). The resulting sound was a
discontinuous sound emitted every 3 degrees with a frequency changing when the angle
changes, starting and stopping with the movement. The sound ranged from 220Hz (0°) to 880
Hz (90°) for the right arm and from 55Hz (0°) to 220Hz (90°) for the left arm enabling an
accurate perception of the sound on the whole range of possible movements of the forearms
as well as an adequate flow segregation between right and left arms movements. You can hear

examples of experimental trials sounds on this link : https://soundcloud.com/user-

453359407/sets/fichiers-sons-sonification-des-mouvements/s-aDYDpjXToME.
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Two manipulanda, each consisted in a wooden arm with a handgrip at the end, were placed on
the table in front of the participant. During experimental trials, the participant’s forearms were
held by these manipulanda, aligned with the participant’s shoulders. The right one stayed static,
at 30° from the horizontal plane, during the whole experiment while the left one, fitted with a
low-noise synchronous DC motor (24V, Maxon with planetary Maxon redactor 1296:1
Switzerland), could move the participant’s forearm at an angular speed of 3.8°/s for 8 seconds,
resulting in a 30° displacement, either in flexion (from 15° to 45° from the horizontal) or in

extension (from 45° to 15°) (see Figure 2).

Blindfold

Figure 2. Experimental apparatus

Procedure
The participant was wearing the stereo headphone with active noise reduction during the

whole experiment. The experiment started with an appropriation phase, then an illusion

induction phase. These distinct phases alternated this way throughout the experiment.

Appropriation phases
The participant was seated with her/his elbow on the table, and he/she had to move his/her
arms in flexion and extension while watching them. During this phase, the participant was

instructed to perform the flexion and extension movements in various ways: a) with both arms
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simultaneously in phase and antiphase, b) with only one arm then the other, c) very slowly, d)
at his/her natural pace. His/her movements, recorded via the motion capture system, were
sonified in real time in a stereo way such as the sound corresponding to the left arm movement
was heard louder in the left ear and the sound corresponding to the right arm movement was
heard louder in the right ear. Such phase allowed the participant to get used to the movement
sonification and to associate the sound with his/her movements. A longer appropriation phase
(2 minutes) was performed at the beginning of each session of 3 blocs for this reason and
shorter ones (1 minute) was repeated after each experimental block of the illusion induction
phases. During the appropriation phases, vision was allowed, and the participant therefore saw

his/her moving arms and heard the sounds accordingly.

lllusion induction phases
The participant was then blindfolded, and his/her forearms were placed on the manipulanda.
Three different experimental conditions were performed.

e Unimodal proprioceptive condition: In this condition, a white noise was played while

the participant’s left forearm was moved by the manipulandum.

e Unimodal auditory condition: In this condition, the sounds corresponding to

displacements of both forearms were be played while no real displacement was
performed.

e Bimodal audio-proprioceptive condition: In this condition, the real displacement of the

left forearm was coupled with the sounds corresponding to the displacement of both

forearms.
Each condition was presented twice, once in each session, as a block of four experimental trials
(a sequence of two flexion and two extension). Blocks were presented randomly in each
session. A control condition was also performed in the experiment in the form of two sham
trials (in which a white noise was played but no real movement occurred) included pseudo-
randomly in each block, one with the extended starting position and the other in the flexed
starting position. Participants were told a) not to resist passive displacements of their left
forearm, b) to focus their attention on their right forearm and c) to listen carefully to the

sounds. A trial consisted in a baseline period of few seconds without any movement or sound,
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followed by a displacement — real or auditory — of 8 seconds. After each trial, the participant
had to estimate different parameters of any illusory movement felt in his/her right arm.

The speed of the felt movement of the right forearm was compared with that of the left
forearm on a scale ranging from 0 in the absence of feeling, to 10 for a right forearm felt moving
at the same speed as the reference movement of the left arm with which participants were
familiarized. The direction of this illusory movement was described as similar or opposite to
that of the left forearm (its actual movement or the auditory one). lllusions in the opposite
direction (inverse illusions) were quoted as negative speed values. Thus, the speed values can
ultimately vary from =10 to 10. The participant also had to estimate the beginning and the end
of the illusory displacement with respect to the start of the left forearm displacement (real or
auditory), with both estimates thus varying from O s to 8 s (e.g., “started four seconds after the
beginning of the movement” and “ended six seconds after the beginning of the movement”).
Once these different parameters had been rated, the next trial began. A questionnaire
concerning the general information of the participant (e.g., age, sex, practice of a musical
activity) as well as questions about his/her feeling of the experience (subjective qualitative

data) was proposed at the end of the experience.

Data Analysis

We conducted a set of planned comparisons via within-subject general linear models for the
Speed and the Duration of the illusion, with three sensory conditions (Bimodal, Auditive, and
Proprioceptive). Assumption of normality was assessed via the Shapiro-Wilk test, which we
report here only when the assumption is violated. We used non-parametric tests (Wilcoxon
signed rank test) when needed (non-normality). Our three planned comparisons of interest
were not orthogonal. Thus, we corrected the significance threshold of p = .05 using Sidak-
Bonferroni correction (Abdi, 2007), resulting in a corrected threshold of p =.017. The analyses
were performed using the RStudio software (RStudio Team, 2016). We also conducted a set of

exploratory analyses for which effect sizes only are reported.
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Results

The relative occurrence of reported illusions (Fig. 3) already gives the whole scene. First, it
indicates no effect of sound cues, and confirms a decisive effect of proprioception on
kinaesthesia. All planned metrics confirm this in detail. Second, most illusions appear in the
opposite direction. This unexpected result justifies additional, post-hoc analyses. Given our way
of coding the direction of the illusion (by putting the speed score in negative for inverse
illusion), mean speed scores could be misleading. Indeed, a lower mean speed score does not
necessarily indicate fewer and weaker illusions but can indicate more frequent and stronger
inverse illusions. Therefore, we ran the planned analyses - as previously pre-registered on
signed-speed scores - again on absolute speed values (which does not take direction into
account). The results are specified as post-hoc in the text below; they confirm and clarify the
planned, pre-registered metrics (not specified).

No significant difference between flexions and extensions as well as no significant interaction
between Movement (Flexion, Extension) and Modality (Audio-Proprioceptive, Auditive,
Proprioceptive) were found either for the speed or the duration. Following analyses did not

consider the Movement factor further, flexions and extensions being pooled together.

1) Occurrences of the kinaesthetic illusion (Fig.3)

Kinaesthetic illusions occur either in the same direction as the left arm movement and of the
movement associated with the sound (regular illusions), or in the opposite direction (inverse
illusions). When the real displacement of the participant’s left arm was coupled with the sound
associated with movements of both arms (i.e., in the bimodal condition), there were
significantly more inverse (96/296 trials: 32.4%) than regular (43/296 trials: 14.5%) illusions (x?
(1, N =139)=20.21, p<.001). The same is true in the proprioceptive condition (inverse: 94/296
trials: 31.8%; regular: 45/296 trials: 15.2% ; x> (1, N =139)= 17.27, p<.001). In contrast, there
were more regular (40/296 trials: 13.5%) than inverse (20/296 trials: 6.8%) illusions in the
auditive condition (x? (1, N =60)= 6.67, p=.01). In the control condition, the same amount of

regular and inverse illusions (both with 32/444 trials: 7.2%) were reported (x* (1, N =64)= 0,

p=1).
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Figure 3. Percentage of illusions depending on the modality (bimodal, proprioceptive, auditive, or

control) and of the type of illusions (regular in dark grey and inverse in light grey).

2) No effect of the auditive cue

a) In the auditive condition, illusions were not significantly longer or faster than in the control
condition (Duration: z=0.71, V=175.5, p=.47, [-0.42; 1.17], r=-.08, Speed: z=1.51, V=203.5,
p=.13, [-0.21; 1.00], r=-0.18; Wilcoxon signed rank tests were used here as normality was
violated in both comparisons, W= 0.76, p<.001 and W=0.88, p<.001, respectively). No more
effect appeared with the post-hoc comparison on absolute speed.

b) In the bimodal condition, illusions lasted significantly longer than in this auditive condition
(Duration: t(36)=3.46, p<.017, [0.72; 2.76], r=.49). In addition, they significantly showed a
different speed score (Speed: z=-2.79, V=114.5, p<.017, [-2.56; -0.31], r=-.32, Wilcoxon signed
rank test was used here as normality was violated W= 0.90, p<.05). Actually, the signed score
used as planned shows slower speed in the bimodal condition. However, the speed difference
appears clearly to the advantage of the bimodal condition with the post-hoc analyse on the
absolute speed. It demonstrates faster (and not slower) illusory movements in the bimodal
(M=2.61) than that in the auditive condition (M=1.07) with a difference still significant, and an

effect size of the same order of magnitude (z=3.25, V=438.5, p=.001, [0.56; 2.62], r=-.38]).
3) Robustness of the proprioceptive cue

a) The proprioceptive component of the bimodal condition seems essential, as illusions in the

bimodal condition (including audio) were not significantly longer (Duration) or faster (Speed)
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than in the proprioceptive condition (Duration: t(36)=0.68, p=.50, [-0.33; 0.66], r=.11. Wilcoxon
test used for violated normality W = 0.94, p < .05; Speed: z = 0.10, V = 253.5, p = .92, [-0.87;
0.81], r=-.01). A post-hoc comparison on absolute speed between Bimodal and Proprioceptive
was also found to be non-significant which is also in line with a lack of contribution of the
auditive component and a prominent importance of the proprioceptive cues.

b) The critical effect of proprioception is confirmed by contrasting illusions in the
proprioceptive condition to the control condition (exploratory analyses). lllusions in the
proprioceptive condition lasted significantly longer (Duration: t(36)=5.66, [1.19; 2.51], r=0.68).
They also had a different speed than in the control condition (Speed: z=-3.24, V=90.5 [-1.56; -
0.44], r=-0.38, Wilcoxon signed rank test used for violated normality W= 0.81, p<.05). Although
the difference on planned signed speed score was to the advantage of the control, the post-
hoc analyses on absolute values again confirmed that proprioception accelerated the illusions,
although more generally in an unexpected direction. Indeed, illusion (absolute) speed in the
proprioceptive condition was greater (M=2.70) than that in the control condition (M=0.69)
(Absolute speed: z=-4.79, V=549, p<.001, [1.25; 2.90], r=-0.56) with a somewhat greater effect

size.
4) Comparison between visual and proprioceptive cue (Exploratory).

In accordance with the comparisons above demonstrating the effectiveness of proprioception
and failing to show any for sound, illusions in the proprioceptive condition lasted longer than
in the auditive condition (Duration: t(36)=-4.02, [-2.37; -0.78], r=0.55). lllusions in the
proprioceptive condition also showed a significantly lower speed score (Speed: z=3.63,
V=458.5, [0.69; 2.31], r=-0.42, Wilcoxon signed rank test used for violated normality, W= 0.87,
p<.05). However, this apparent slowness difference is better explained by faster negative
speeds of inverse illusion, as confirmed with a post-hoc comparison on absolute speed. Indeed,
illusion absolute speed in the proprioceptive (M=2.70) was greater (and not lower) than that in
the auditive condition (M=1.07). As for the original planned signed scores, the differences were
significant (z=-4.06, V=53, p<.001, [-2.81; -0.87], r=-0.47), with an effect size of the same order

of magnitude.
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Figure 5. Speed and duration of the forearm motion illusion when illusion occurred. Difference between
the movement felt in the right forearm and the reference movement of the left arm (from 0 in the
absence of feeling, to 10 for a right forearm felt moving the same). A negative speed expresses an
illusion in the opposite direction.

Table 1.

Mean (standard deviation) of the illusion speed, absolute speed, and duration for each experimental
condition (Audio-proprioceptive, Proprioceptive, Auditive and Control) and percentages of trials with
illusions in the same direction (Regular illusions) and in the opposite direction (Inverse illusions).

Speed Absolute Duration Regular Inverse
Speed illusions illusions
Audio-proprioceptive -0.96 (3.02) 2.61(2.75) 2.77(2.66) 14.5% 32.4%
Proprioceptive -1.05(2.15) 2.70(2.62) 2.61(2.22) 15.2% 31.8%
Auditive 0.41 (1.54) 1.07(1.86) 1.03(1.49) 13.5% 6.8%
Control 0.08 (0.45) 0.69(1.04) 0.76(1.02) 7.2% 7.2%

Discussion

The present experiment questioned the integration of auditory cues in the perception of one’s
own movement. It aimed to investigate whether a sound, previously associated with real arm
movements —by use of motion capture and movement sonification—, can induce illusory
perception of movement in a static arm in the absence of vision. In this experiment, we
compared i) an audio-proprioceptive condition in which the sounds associated with
movements of both arms were played while the left arm was passively moved, to ii) an auditive

condition in which the sounds were played without any real movement of both arms and iii) a
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proprioceptive condition in which the left arm was moved with a white — meaningless — noise.
We hypothesized that sound can be used in combination with other sensory cues to induce
illusions of movement in the absence of vision. Therefore, we expected that audio-
proprioceptive combination can induce illusion of movement in the static arm, more so than
with auditive inputs only or with proprioceptive inputs only.

lllusions of movement were induced in the right static arm of the participants essentially when
coupled with the other arm’s movement, and most of the time to its opposite direction. In line
with our hypotheses, they were faster and lasted longer in the audio-proprioceptive condition
than in the auditive condition, but not faster or longer than in the proprioceptive condition.
Moreover, illusions in the auditive condition were not different from illusions in the control
condition —in which both arms remained static while a white noise was played. Taken together,
these results indicate that the auditory motion cues were not used in the self-motion
perception whether alone (i.e., auditive condition) or in combination with the proprioceptive
motion cues (i.e., audio-proprioceptive condition). Indeed, as illusions in the audio-
proprioceptive condition are not significantly different from those in the proprioceptive

condition, it seems that such illusions were induced by proprioceptive motion cues only.

Whole-body and body-part kinaesthesia

Our results indicate that in the present experiment the sounds used do not contribute
significantly to kinaesthesia. This result contrasts with research about whole-body illusions of
movement, known as auditory vections. Indeed, the auditory vection phenomenon indicates
that sounds coming from moving auditory field are used to perceive one’s own whole-body
motions (see Viljamae, 2009, for a review). However, here, we focus on body-part motion
perception instead of whole-body motion. It is likely that multisensory mechanisms underlying
such percept differ. Indeed, when we move our whole body forward, backward or in rotation,
the acoustic field moves according to our head movement but when we move another body
part (e.g., one arm), it does not change the perceived soundscape except for the possible
consequences of the action (e.g., knocking at a door). Thus, movements of body parts are far
less often linked to an auditory stimulation than whole-body movements and in a less direct
and systematic way. Thus, sounds are generally far less reliable when it comes to perceive one’s
body part motion than one’s whole-body motion. In a Bayesian view (Ernst & Banks, 2002; Ernst
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& Bilthoff, 2004), multisensory integration results from the average of the different sensory
modalities perceptual estimates weighted by their relative contextual reliability. The
differences between our results and auditory vections reported in literature could thus be
caused by the difference of auditory modality reliability (and relevance) between body part and
whole-body motion perception in everyday life. The integration of auditory motion cues in the
percept of one’s own arm movement would thus be far less straightforward than in the percept

of one’s own whole-body movement.

Sensory substitution and sensory augmentation

Thus, the fact that arm motions are not linked to sounds in everyday life unlike whole-body
motions may explain the discrepancies between our results and auditory vection phenomenon.
However, one may argue that fully artificial stimuli from diverse modalities can contribute to
various perceptions, regardless of their ecological use in such perception, as shown by sensory
substitution and sensory augmentation. Indeed, sensory substitution consists in using a
modality to compensate for the impairment or unavailability of another modality. For example,
vibrations on different body parts (e.g., the back, the tongue), (Bach-y-Rita et al., 1998;
Kaczmarek, 2000; Kaczmarek & Haase, 2003a, 2003b; Kajimoto et al., 2003, 2002) as well as
sounds (Amedi et al., 2007; Arno et al., 1999; Auvray et al., 2007; Kolykhalova et al., 2016;
Striem-Amit et al., 2012) can be used to perform visual tasks in the absence of vision. However,
these sensory substitution systems require some training before they can enable a sufficient
level of task performance (e.g., 8h of training with the Tongue Display Unit; Kaczmarek & Haase,
2003a) and an extensive training before leading to externalized experiences, a phenomenon
described by Bach-y-Rita and colleagues (2003) as “seeing with the brain”, (e.g., months; Ward
& Meijer, 2010), (Kristjansson et al., 2016). In the present experiment, such sensory
substitution mechanisms may not have been elicited since the appropriation phases
(associating sounds to movements) lasted 1 or 2 minutes only. Thus, it cannot be excluded that
our movement sonification set up could provide efficient cues in perceiving one’s arm
movements after an extensive training (e.g., hours) which would require further studies to
assess. In addition, the efficiency of a sensory substitution device (SSD) is greatly improved
when changes of the spatio-visual source of the sound (or other substituted stimuli) are self-
controlled, e.g. the camera of the SSD is freely manipulated by the user’s hand (Bach-y-Rita,
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1972; O’Regan, 2011). In the present experimental test procedure, the participant remained
passive which is another major difference with SSD.

When it comes to sensory augmentation, training appear to be less important and not even
necessary to observe effects of movement sonification on motor perception of someone else’s
movement (Effenberg & Schmitz, 2018) or motor performance (Effenberg, 2004). In such
sensory augmentation design, movement sonification is used in addition to visual stimulation
and improves the final percept or motion. Similar mechanisms must be at work considering the
benefit of movement sonification in motor learning (Danna et al., 2013; Dyer et al., 20173;
Effenberg et al., 2011, 2015) or in motor rehabilitation (Bevilacqua et al., 2018; Maulucci &
Eckhouse, 2001; Schmitz et al., 2014). Movement sonification, adding auditory stimuli to
congruent visual (and proprioceptive) ones, improves motor perception and acquisition (or
rehabilitation) of motor skills. In contrast with such sensory augmentation set up, our
experiment deprived the participants of vision. Thus, it is possible that, in absence of extensive
training, movement sonification can only be used in addition to congruent visual information
in one’s arm movement perception. Further studies should be conducted to assess this

possibility.

Experimental set-up and sonification parameters

It cannot be excluded that our movement sonification choices, converting angles between the
forearms and the horizontal plane into sounds of different pitches, discretized by steps of 3
degrees, was not adequate to contribute to kinaesthesia. We used pitch variations to convey
information of movement together with basic spatial variation (stereo) as it is commonly done
in sonification design (Dubus & Bresin, 2013; Dyer et al., 2017a). However, other mapping can
be relevant as using amplitude variations (i.e., sound loudness) to code for speed (Schmitz et
al., 2018; Vinken et al., 2013) which could provide relevant information in the free context of
the appropriation phase, but not the test phase at constant speed. Moreover, Dyer and
colleagues (2017b) state that sound morphologies more familiar than a simple pure tone (e.g.,
rhythms, melodies, sounds of real-life) would be more intuitive auditory “feedback” and thus,
require less training to be used. As mentioned above, it is probable that the absence of impact
of the sounds in the present experiment was caused by a training too short for the type of
sound used. Even though we used a little bit more complex sound than a pure tone (by adding
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some harmonics), a more “ecological” sound in the sense of more “meaningful” sounds, as
proposed by Dyer and colleagues (2017b), may lead to different results, improving the effect
of a short training time. As shown by Vinken and colleagues (2013), participants can
discriminate different arm action solely on the basis of movement sonification. However, such
discrimination is possible because it concerns the biological motion of the arm which includes
natural kinematics with specific speed variations. In the contrast, the arm motion used in our
experiment test is not “biological” since it is moved passively by a manipulandum at a constant
speed within a single plane. Thus, it could explain why it cannot benefit as easily from
movement sonification.

Moreover, more spatialized sounds respecting the laws associated with binaural hearing (e.g.,
Interaural Time Difference, Interaural Level Difference) for example by using HRTFs (Ferrand et
al., 2017, 2019) instead of a mere stereo, may be more compelling in conveying motion cues.
Finally, we also chose to use a discontinuous sound, by regard to the participant’s comfort (a
permanent sound, emitted even at rest, becomes soon intolerable) but continuous sounds may
be more suitable for such task, since they are often used in movement sonification (Danna et

al., 2013; Effenberg et al., 2011, 2015, 2016) but not exclusively (e.g., melodic sonification: Dyer
et al., 2017a).

Absolute speed score, inverse illusions, and proprioception

1) Scoring

As evoked in the Result section, our initial way of coding the direction of the illusion (by putting
the speed score for inverse illusion in negative) altered the meaning of the mean speed scores.
Given the high number of inverse illusions in the present experiment (18% of the trials and 35%
of the trials with illusions), a lower “signed” mean speed score does not indicate fewer and
weaker illusions but more frequent and stronger inverse illusions. Previous studies using the
same approach for coding the speed and direction of the illusion were not confronted to the
same issue as the great majority of illusions was in the same direction as that of the left arm
motion (i.e., < 5% of the trials and <10% of the trials with illusions; Giroux et al., 2018, 2019).
The “absolute speed score” can be interpreted more easily in the present context since a higher
absolute mean speed score always means faster illusions and a lower score means slower
illusions. As there were more inverse illusions than regular illusions in the audio-proprioceptive
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and proprioceptive conditions and more regular illusions than inverse illusions in the auditive
and control conditions, the mean speed score in the first two conditions was more affected by
the negative coding of inverse illusions. Thus, when the signed speed scores seem to indicate
slower illusions in the audio-proprioceptive and proprioceptive conditions than in the auditive
or control conditions, the absolute mean score indicate that they were, in fact, faster but mainly
in the opposite direction. Except for such discrepancies in terms of signs of the differences,
conclusions concerning the comparisons between the different conditions remain the same,
effect sizes being of the same order of magnitude (if not larger). Here, analyses using the
absolute mean speed scores, even though not pre-registered, appear to be more suitable,
when considering our data, to account for the speed of the illusion. However, they make
difficult the comparison with previous studies using the signed mean speed score. Indeed, the
mean speed score used in pre-registered analyses and previous studies could only be relevant
when a great majority of illusions (if not all of them) are in the same direction (either regular or
inverse illusions) but hardly interpretable when regular and inverse illusions are mixed.

We do not have a clear or definitive explanation for these inverse illusions. These inverse
illusions have been mainly reported in the absence of visual motion cues (i.e., proprioceptive
condition) in our previous studies (Giroux et al., 2018; 2019). In the present studies, participants
had no access to vision under each of the conditions which may explain why we have a greater
amount of those illusions here. It has been suggested that in the absence of visual information,
movement perception of one arm results from the signal difference derived from the
proprioceptive inputs of both arms. Indeed, Proske and lzumizaki (2014) reported that the
strength of an illusory arm extension in one arm (induced by muscle vibration) was reduced by
the movement in extension of the other arm but was conversely reinforced by the movement
in flexion of the other arm (see also, Proske & Gandevia, 2018). Such results suggest that the
proprioceptive signals from one arm influences the other arm’s movement perception in the
direction of an opposite movement, at least when considering arm flexion and extension. It
would be fair to assume that inverse illusions are related, in large part, to proprioception since
there are mainly reported in conditions in which the left arm is in motion (i.e., audio-
proprioceptive and proprioceptive conditions) and they are very few when neither arm is

moving, regardless of the experiment (<1.5% of the trials in visual conditions; Giroux et al.,
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2018, 2019 and <7.5% of the trials in the auditive and control conditions in the present study,
see Table 1).

Still, this does not explain the striking proportion of inverse illusions in this experiment, by
comparison with those observed in very similar paradigms. Indeed, the proprioceptive
condition is almost a replicate, except for the a priori not relevant visual context. In the present
experiment the ratio between inverse and regular illusions in the proprioceptive condition was
significantly different from the ratio observed in our previous studies (Giroux et al., 2018 : x*(1,
N=139) =234.1, p<.001; Giroux et al., 2019 Study 1: x*(1, N=139)=242.8, p<.001; Study 2: x*(1,
N=139)=284.9, p<.001) since it is, here, in favour of inverse illusions while it was in favour of
regularillusionsin 2018 and 2019 studies. It should be noted that, when comparing the bimodal
audio-proprioceptive to the bimodal visuo-proprioceptive conditions and auditive to visual
conditions, we also found significantly more inverse illusions than we should expect considering
previous studies (Giroux et al., 2018; Giroux et al., 2019), all ps<.001. Second, contrasting
sound (i.e., bimodal and auditive) and no-sound (i.e., proprioceptive and control) conditions,
the percentage of inverse illusions seems not affected by the audio cue (x*(1, N=139)=1.21,

p=.27). Rather, it may have something to do with the absence of vision.

2) Absence of vision

Using again a Bayesian view of movement perception, one can assume that, in a situation in
which the participant has no access to the visual modality, a greater weight would be allocated
to proprioception since it becomes the most reliable modality to perceive one’s own
movements. Evidence for such reweighting is given by microneurography which records
afferent activity at the spinal level. The discharge frequency of proprioceptive afferences (i.e.,
neuromuscular spindles) during passive movements is lower when the participant is looking at
the moved limb than when he/she is closing his/her eyes. Thus, the weight of proprioceptive
afferences in absence of vision is amplified by an increase of sensibility beginning at the
peripheral level (Ackerley et al., 2019). It would explain, why, in the present study, there were
greater ratios of inverse illusions in audio-proprioceptive and proprioceptive conditions (in
which the left arm was moved, leading to proprioceptive motion cues) than in the auditive and
control conditions (in which there was no real movement, thus no proprioceptive motion cues).

Moreover, it would also account for the greater ratio of inverse illusions reported in the present
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study (18.2% of the trials) in comparison to previous studies using virtual reality (<5%, Giroux
et al,, 2018, 2019). Indeed, in the latter, participants were immersed in a virtual reality
environment and, even if they could not see the avatar’s arms in the proprioceptive condition,
they could see the white virtual boxes masking the avatar’s arms as well as the virtual
environment (Giroux et al., 2018; Giroux et al., 2019, Experiment 2). The weight allocated to
proprioceptive cues in those studies could have been reduced by the visual context (even
though it does not convey relevant information about the arm motion) and could have been
enhanced by the visual deprivation in the present study. Such assumption is supported by the
greater number of illusions (regular and inverse combined) in the proprioceptive condition
reported here (47% of the trials) compared to previous studies (24.6% in Giroux et al., 2018
and 33.9% in Giroux et al., 2019 Experiment 2). Interestingly, in Giroux et al., (2019), the first
experiment was performed in a “dark environment”, meaning that only the avatar, the
manipulanda and the white boxes were visible, and lead to 46.4% of illusions in the
proprioceptive trials, which is very close to the ratio reported in the present study. This would
be consistent with a greater weight allocated to proprioception when the visual modality is not
supposed to be reliable in the context (e.g., visual deprivation, plunged into darkness).

In addition, it is well known that proprioceptive acuity is rather low for slow movements (3.8°/s
in the experiments evoked here), (see Hall & McCloskey, 1983) likely leading to some
uncertainty, as to whether the arm moves in flexion or extension. The mixture of regular and

inverse illusions in the present experiment could thus reflects this uncertainty.

Conclusion

Our results failed to show any significant contribution of movement sonification to body-part
kinaesthesia in the absence of vision. Nevertheless, further studies are needed to explore the
possible need of extensive training for such sounds to be part of kinaesthesia as well as to
explore the possibility of visuo-auditive integration in the perception of one’s body-part

motion.
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Appendix 1

Effect size (r) of the different comparisons for the speed score which also codes for the direction of the
illusion (negative values for inverse illusions) and the absolute speed score which does not.

Comparison Speed score  Absolute speed score
1. Audio-proprioceptive VS Proprioceptive -0.01 0.06
2. Audio-proprioceptive VS Auditive -.0.32 -0.38
3. Auditive VS Control -0.18 -0.12
4. Proprioceptive VS Control -0.38 -0.56
5. Auditive VS Proprioceptive -0.42 -0.47
6. Flexion VS Extension -0.19 -0.01
7. Interaction 1- Movement/Modality 0.12 0.03
8. Interaction 2- Movement/Modality 0.18 0.23
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Discussion

I-  Réalité virtuelle et kinesthésie : Congruence Sémantique.

a. L'impact du réalisme de |'avatar sur les illusions kinesthésiques

Nous avons, dans une premiére partie de ce travail (Chapitre 1), questionné ['utilisation
d’informations visuelles artificielles dans la perception de ses propres mouvements. Il était déja
connu qu’une information visuelle provenant de la réflexion de son propre bras dans un miroir
pouvait étre utilisée dans la perception d’un mouvement de l'autre bras dans le paradigme
miroir (voir page 30). Néanmoins, lorsqu’il est question d’un reflet de son propre bras, cette
information visuelle est, compte tenu de la symétrie droite-gauche du corps, identique aux
informations « naturelles » qui proviennent de ce bras. Nous avons montré qu’une information
visuelle clairement artificielle (i.e., virtuelle) pouvait également prendre part a la kinesthésie.
En effet, que ce soit I'environnement virtuel ou I'avatar, il ne faisait aucun doute pour les
participantes qu’il s’agissait de créations numériques générées par un ordinateur. Néanmaoins,
les illusions kinesthésiques avaient tout de méme lieu et dans une proportion élevée (entre
82% et 85% des essais en condition bimodale) bien gu’apparemment inférieure a celle
observée dans les études utilisant le paradigme miroir (entre 91% et 97% des essais : Chancel,
Brun, et al., 2016; Guerraz et al., 2012; Metral et al., 2015). De plus, lorsque le réalisme de
I'avatar était diminué, ses bras étant remplacés par un Point-Light Display, on observait
toujours des illusions de mouvement mais dans une proportion (entre 60% et 63%) et a une
vitesse (entre 2,81/10 et 4,69/10) plus réduites. Ces résultats suggerent que les informations
visuelles artificielles de mouvement provenant d’un avatar en réalité virtuelle contribuent a la
perception de ses propres mouvements mais que cette contribution dépend du réalisme de
I'avatar. En effet, moins "avatar est réaliste, moins vraisemblable serait le lien unissant les
signaux en provenance de cet avatar et ceux en provenance du corps propre du participant.
Par conséquent, moins I'avatar est réaliste et moins les informations visuelles provenant de ce
dernier auraient de poids dans le percept kinesthésique final. La congruence sémantique entre
I'information visuelle et les informations proprioceptives jouerait donc un réle modulateur de
I'intégration multisensorielle dans la kinesthésie, comme c’est le cas notamment pour les
illusions d’incarnation (voir Partie IV - Limites de I'intégration multisensorielle, pages 69 et 74).

Ainsi, les informations visuelles ayant une plus grande incongruence sémantique joueraient un
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réle moindre dans la perception de son propre corps ainsi que dans la perception de ses

propres mouvements.

b. Un Point-Light-Display constitue-t-il une incongruence sémantique

extréme ?

Nous avons questionné I'effet de différents degrés d’incongruence sémantique, utilisant un
avatar réaliste en réalité virtuelle et un avatar dont les avant-bras étaient représentés par trois
points seulement. Nous avons vu que lorsque la similarité morphologique entre avatar et corps
réel était plus faible, la participation des informations visuelles provenant de I'avatar au percept
kinesthésique était également réduite. Néanmoins, nous n’avons pas testé |'effet d’autres
représentations de |'avatar, de degré de similarité variable. Nous pourrions en effet penser
qu’une représentation en point-light display se situerait tres proche de I'extrémité d’un
continuum entre similarité morphologique parfaite (e.g., miroir ou vidéo de soi-méme) et
absence totale de similarité. Il n’y a en effet aucune ressemblance morphologique entre trois
points placés dans I'espace et un bras humain. De ce point de vue, l'utilisation d’avatar
graduellement plus ressemblant a un corps humain pourrait générer des illusions
graduellement plus intenses, le poids des informations visuelles devenant de plus en plus
important. Cependant, il est possible que notre avatar en point-light display n’ait pas
réellement sa place a I'extrémité du continuum. En effet, bien qu’il ne ressemble pas a un bras
humain, le bras représenté par trois points ne transmet pas non plus d’informations
dissimilaires a un bras réel. L'espace vide entre les points pourrait étre « complété » pour
prendre la forme d’un bras et des études ont montré qu’il pourrait également étre plus
facilementincarné qu’un objet non-corporel tel qu’une planche de bois (Guterstam et al., 2013,
2015). En effet, il est possible d’induire une illusion d’incarnation envers une « main invisible »,
c’est-a-dire un volume d’espace vide, par le biais de stimulations visuo-tactiles congruentes
comme dans l'illusion de la main en caoutchouc alors que ceci n’est pas possible envers un
objet non-corporel tel gu’un bloc de bois (Guterstam et al., 2013). Ceci est également vrai
lorsqu’il est question d’un corps entier (Guterstam et al., 2015). Une explication possible serait
gu’un objet ne ressemblant pas au corps réel fournit une information visuelle non ambigué
indiquant que le corps réel (ou la partie du corps réelle) ne peut pas se situer a cet endroit-13,

ce qui ne serait pas le cas d’un espace vide. On peut en effet se déplacer dans I'espace vide
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mais pas a travers les objets et c’est ce qui rendrait possible la sensation d’incarnation de la
main invisible selon Guterstam et collaborateurs (2013). Ainsi, I'avatar avec les bras
représentés par des points utilisés dans nos études ne constituerait peut-étre pas le degré le
plus extréme de dissimilarité morphologique et il serait donc intéressant d’étudier I'impact de
différents types d’avatar variant par I'importance de leur dissimilarité avec un bras réel, sur la
kinesthésie. De plus, pour pouvoir définir si le degré de similarité morphologique impacte de
facon continue le poids attribué a I'information visuelle dans la kinesthésie, il serait nécessaire

de le faire varier de facon continue également.

c. Congruence sémantique morphologique et congruence sémantique

dynamique
Nous nous sommes jusqu’ici uniqguement intéressés a la dissimilarité morphologique entre
avatar et corps réel. Néanmoins, nous pouvons distinguer deux formes de congruence
sémantigque : une congruence sémantique morphologique, concernant la forme et I'apparence
de l'objet et une congruence sémantique dynamique, concernant les caractéristiques
dynamiques du mouvement. Lorsqu’il y a couplage visuomoteur entre I'objet (e.g., I'avatar) et
les mouvements du participant, les mouvements de |'objet reproduisent des mouvements
humains ; la dynamique du mouvement est ainsi respectée. De cette facon, les informations
dynamiques de I'objet, quelle que soit son apparence, sont identiques a celles provenant d’un
mouvement humain. Ainsi, une certaine congruence sémantique peut demeurer lorsqu’il est
question des aspects dynamiques, indépendamment de l'aspect morphologique. Cette
distinction entre congruence sémantique morphologique et dynamique permettrait également
d’expliquer I'observation d’illusions d’incarnation envers des objets non-corporels (e.g., ballon
et carré: Ma & Hommel, 2015a, 2015b) telles que décrites dans la Partie Théorique
(L'incongruence sémantique, page 74). En effet, nous avons vu qu’en fonction du type de
stimulation utilisée, il est possible ou non d’incarner un objet présentant une importante
dissimilarité morphologique avec une partie du corps humain. Les stimulations visuo-tactiles
nécessiteraient une plus grande similarité que les stimulations visuomotrices. On peut ainsi
supposer que lors de stimulations visuo-tactiles, seule la congruence sémantique
morphologique joue un rble dans le processus d’incarnation. Tandis que lors de stimulations

visuomotrices, la congruence sémantique dynamigue pourrait également entrer en jeu et
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maintenir un lien sémantique suffisant entre I'objet a incarner et le corps du participant,
tolérant ainsi une plus grande dissimilarité morphologique. C’est probablement ce maintien
d’un lien sémantique entre les mouvements réel et les mouvements d’un objet qui permettrait
de rendre compte des phénomeénes d’incarnation d’outils comme extensions corporelles. En
effet, si l'incarnation d’outils n'est généralement pas étudiée de la méme facon que
I'incarnation d’objets corporels ou d’avatars en réalité virtuelle (Schettler et al., 2019), I'impact
de l'utilisation d’outils sur les représentations corporelles est bien documenté dans la
littérature (Voir revues de littératures : Martel et al., 2016; Schettler et al., 2019). Par exemple,
I"utilisation d’outils peut moduler la perception de la longueur du bras tenant 'outil, le bras
étant percue plus long (Cardinali et al., 2011; Sposito et al., 2012), voir aussi Annexe Il (Barra et
al., 2020). Les outils apparaissent comme des extensions corporelles et gagneraient ce réle lors
de leur utilisation dans la réalisation de différentes taches. Certains auteurs parlent méme
d’'une forme d’incarnation orientée vers l'action qui serait spécifique aux outils (i.e., la
distalisation, voir Osiurak & Federico, 2020). En dépit de leur faible ressemblance
morphologique avec une partie du corps humain, ils seraient tout de méme incarnés a leur
facon (e.g., ils n’entrainent pas de réactions physiologiques lorsque menacés), prolongeant le
corps. Si on considere la dissociation entre congruence sémantique morphologique et
dynamique, on pourrait alors supposer que l'aspect dynamique serait un facteur clé dans
I'incarnation d’outils.

Dans nos études en réalité virtuelle, I'avatar reproduisait des mouvements (actifs ou passifs)
du participant, et ce quelle que soit son apparence. De plus, nous savons que le Point-Light
Display véhiculent efficacement les informations de mouvements, ce qui suggere que la
congruence sémantique dynamique a été maintenue malgré 'introduction d’une incongruence
sémantiqgue morphologique. Ainsi, nos résultats indiquent que des incongruences sémantiques
morphologiques n’abolissent pas la contribution des informations visuelles artificielles
provenant de |'avatar, tout du moins tant que la congruence sémantique dynamique est

conservée.
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I- Réalité virtuelle et kinesthésie : Congruence Spatiale

a. Modulation des illusions kinesthésiques par la perspective de
I"avatar

Nous nous sommes également intéressés a I'impact de la congruence spatiale des informations
visuelles artificielles de mouvement provenant d’un avatar sur le percept kinesthésique. Nous
venons de voir que les informations visuelles provenant d’un avatar a la premiére personne
sont utilisées dans la perception de ses propres mouvements. Tout comme les informations
visuelles naturelles provenant du corps réel, ces informations artificielles sont congruentes
spatialement avec les autres informations sensorielles corporelles (i.e., informations tactiles et
proprioceptives). Cela n’est plus le cas lorsque I'avatar est vu dans une autre perspective. Nos
résultats ont montré que les informations visuelles de mouvement provenant de l'avatar
contribuent tout de méme au percept kinesthésique lorsque I'avatar n’est plus vu a la premiére
personne et donc lorsqu’il n’y a plus de colocalisation entre 'avatar et le corps réel. En effet,
les illusions kinesthésiques avaient toujours lieu dans une importante proportion lorsque
I"avatar était vu dans une perspective miroir (entre 71,2% et 69,4% des essais) et également
lorsqu’il était vu a la troisieme personne, tourné de 90° (dans 51,9% des essais). Cependant, la
fréquence des illusions était réduite par rapport a des conditions ou 'avatar était vu a la
premiere personne (entre 82% et 95,8% des essais, Etude Princeps Avatar, Etudes Point-Light
Display et Etudes Perspectives). Il en est de méme pour la vitesse percue des illusions (4,6/10
en perspective miroir et 2,87/10 a la troisieme personne) par rapport a celle reportée lorsque
I"avatar a la premiére personne était vu en plus de la perspective miroir (7,16/10) et a celle
reportée dans les études Princeps Avatar et Point-Light Display (entre 5,3/10 et 6,3/10). Ainsi,
lorsque les informations visuelles de mouvement ne sont plus colocalisées avec le corps, elles
contribuent toujours au percept kinesthésique. Néanmoins, plus l'incongruence spatiale
augmente (e.g., perspective miroir, avatar a la troisieme personne et tourné a 90°) et moins les
illusions sont fréquentes et intenses. En effet, lorsque 'avatar est vu dans une perspective
miroir, il n'est plus colocalisé avec le corps du participant mais les informations visuelles
peuvent tout de méme étre interprétées comme provenant du corps en premiére personne,
ce qui n'est plus le cas pour un avatar a la troisieme personne, tournée a 90°. Ainsi, plus

I'incongruence spatiale entre I'avatar et le corps en premiere personne augmente, plus faible
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sera la probabilité que les informations visuelles provenant de |'avatar soient considérées
comme provenant du corps réel. Par conséquent, et dans une perspective d’intégration
multisensorielle, les informations visuelles de mouvement auraient de moins en moins de poids
dans le percept kinesthésique. La congruence spatiale entre les informations visuelles et les
informations proprioceptives, tout comme la congruence sémantique, jouerait donc un role
modulateur de 'intégration multisensorielle dans la kinesthésie comme c’est le cas dans la
perception de son corps notamment pour les sensations d’incarnation (voir Partie Ill — Limites

de I'intégration multisensorielle, pages 68 et 73).

b. Pluralité des points de vue a la troisieme personne

Dans cette étude nous avons testé deux perspectives différentes de la perspective a la premiere
personne. Nous avons utilisé une perspective miroir dans laquelle I'avatar se situe face au
participant et bouge en miroir comme s'il s’agissait de son reflet et une perspective a la
troisieme personne dans laquelle I'avatar était vu de profil, tourné a 90° par rapport au point
de vue du participant. Toutefois, a I'inverse de la perspective a la premiere personne qui est
unique, il existe de nombreuses perspectives a la troisieme personne avec des points de vue
différents sur I'avatar et I'environnement. Gorisse (2019) décrit cing points de vue a la
troisieme personne fréquemment utilisés dans les jeux vidéo (en plus du point de vue a la
premiere personne que nous connaissons déja) :

- Ce que Gorisse appelle la troisieme personne tout court est une vue de derriere de
I’avatar évoluant dans son environnement. Selon les cas, soit tout son corps, soit
seulement son buste sont visibles, Figure 33, A.

- Lavue de trois-quarts est une vue plongeante, centrée sur |'avatar, Figure 33, B.

- Lavue divine est également une vue de dessus mais elle ne dépend plus de la position
de l'avatar comme la vue de trois-quarts, la caméra pouvant se déplacer
indépendamment de ce dernier, Figure 33, C.

- Lacaméra fixe montre l'avatar évoluant dans un environnement fixe, ses déplacements
n’entrainant pas de déplacement de la caméra et cette derniére ne pouvant pas étre
déplacée volontairement par |"utilisateur, Figure 33, D.

- La caméra 2D a défilement latéral montrant I'avatar évoluer de fagon verticale ou
horizontale dans un environnement en deux dimensions, Figure 33, E.
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Figure 33. Illustrations des différents points de vue « a la troisieme personne » fréquemment utilisés
dans les jeux vidéo. A) Vue a la troisieme personne « simple » du jeu Rise of the Tomb Raider (Crystal
Dynamics, Square Enix, 2015), B) Vue de trois-quarts du jeu Lara Croft and the Guardian of Light (Crystal
Dynamics, Square Enix Europe, 2010), C) Vue divine du jeu The Sims™ 4, (Maxis, Electronic Arts, 2014),
D) Caméra fixe du jeu Epic Battle Fantasy 4 (Matt Roszak, 2014) et E) Caméra 2D a défilement latérale
du jeu Seasons After Fall (Swing Swing Submarine, Focus Home Interactive, 2016). Retrouver les versions
vidéo de ces différents points de vue sur ce lien : https://figshare.com/s/04c30cca9b45fe904029,
ou en scannant le QRcode.

Ces exemples tirés des jeux vidéo illustrent bien la profusion de vues possibles d’un avatar
lorsqu’il n’est plus vu a la premiere personne. Il est possible que chaque type de vue ait des
effets différents sur I'incarnation et la kinesthésie. Nous avons d’ores et déja montré qu’une
perspective miroir avait un impact différent d’une perspective a la troisieme personne (vue de
profil). Ainsi, les résultats que nous avons obtenus dans ces études ne sont pas forcément

généralisables a n'importe quelle vue a la troisieme personne.
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- Réalité virtuelle : Incarnation et Kinesthésie

a. Liens entre sensation d’incarnation et illusions kinesthésiques
Nous avons également étudié le lien entre incarnation d’un avatar et illusions kinesthésiques.
Siun tel lien avait d’ores et déja été observé dans une étude utilisant I'illusion d’incarnation de
la main en caoutchouc, nous n‘avons pas observé une telle relation dans notre Etude
Incarnation en réalité virtuelle. En effet, qu'un couplage visuomoteur ait été réalisé
préalablement ou non, les informations visuelles semblaient prendre part de la méme fagon au
percept kinesthésique final lors des essais expérimentaux. Plusieurs hypothéses pourraient
expliquer ce résultat. On pourrait supposer que tout objet en mouvement serait a méme
d’induire des illusions kinesthésiques, gu’il soit incarné ou non. Néanmoins, cela semble peu
probable notamment au vu des résultats de I'étude de Metral et Guerraz (2019) qui montrait
une corrélation significative entre illusions kinesthésiques et incarnation d’'une main en
caoutchouc. De plus, une étude de Guerraz et collaborateurs (2018) a montré que, dans le
paradigme miroir, la vision du reflet d’un objet (ou outil) en mouvement pouvait générer des
illusions de mouvements mais uniqguement si le participant tenait avec la main opposée, cachée
derriére le miroir et ciblée par l'illusion, le méme objet. La vision d’un objet en mouvement
n’était donc pas suffisante pour générer une illusion de mouvement, un lien entre objet et
corps réel (i.e., informations tactiles et proprioceptives indiquant la saisie d’un objet similaire)
étant requis. En outre, au vu des résultats obtenus dans I'Etude Incarnation et notamment de
I’évolution de la sensation d’incarnation au cours de l'expérience, il semblerait plus
vraisemblable que le paradigme expérimental utilisé soit en cause dans ce résultat. En effet, un
couplage visuomoteur synchrone est connu comme étant un moyen efficace d’induire des
illusions d’incarnation alors gu’une absence de couplage est connue pour limiter leur
émergence. Lors d’une absence de couplage, I'avatar ne reproduit pas les mouvements du
participant, et il y a donc une incongruence importante entre les informations de mouvement
fournies par I'avatar et celles provenant du corps réel. Les résultats obtenus montraient que
cette absence de couplage limitait significativement I'incarnation de I'avatar tel qu’attesté au
travers du questionnaire d’incarnation de Gonzalez-Franco & Peck (2018). Cependant, lors des
essais expérimentaux évaluant les illusions kinesthésiques, la congruence entre les

mouvements de |'avatar et les mouvements du participant (tout au moins de son bras gauche)
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était réintroduite, sous la forme d’un couplage visuo-proprioceptif. En effet, tout au moins
durant les essais en situation bimodale, le déplacement des bras de 'avatar était couplé a celui
du bras gauche du participant. A ce couplage visuo-proprioceptif induit par le mouvement
passif s’ajoutait le couplage visuo-proprioceptif induit par la colocalisation de I'avatar et du
corps physique du participant (vue en premiéere personne). Or cette congruence spatiale entre
I"avatar et le corps physique du participant peut étre suffisante pour donner lieu a une relative
incarnation de 'avatar (Maselli & Slater, 2013). Au vu des résultats obtenus, ces différents
éléments (mouvement passif et colocalisation), semblent suffisants pour permettre une
contribution des informations visuelles au percept kinesthésique et dans une mesure similaire
a ce qui était observé apres un couplage synchrone. De plus, cette congruence dans les essais
expérimentaux semblait également permettre I'incarnation de I'avatar puisqu’il n’y avait plus
de différence significative entre le groupe avec couplage et celui sans couplage a la fin de
I"expérience. La sensation d’incarnation du groupe sans couplage augmentait entre le début et
la fin de I'expérience pour rattraper le groupe avec couplage. Pour explorer le lien entre
sensation d’incarnation et illusions kinesthésiques en réalité virtuelle il serait intéressant de
limiter la congruence spatiale, par exemple en utilisant des avatars vus dans une perspective
miroir. Cela permettrait de manipuler plus efficacement I'incarnation de I'avatar et devrait donc
conduire a des différences entre une condition de couplage visuomoteur et une condition ne
présentant pas un tel couplage. Par ailleurs et afin de limiter tout couplage visuo-proprioceptif
durant les essais expérimentaux, il serait pertinent de ne plus conditionner le déplacement des
bras de I'avatar au déplacement physique du bras gauche du participant. Ceci impliquerait une
stimulation visuelle unimodale. Toutefois, comme présenté dans I'Etude Princeps Avatar, la
vision seule de mouvement des bras de I'avatar, méme incarné, n’induit que peu d’illusions
kinesthésiques et de moindre intensité. Cette réduction de [illusion provient tres
vraisemblablement de I'incongruence entre des signaux visuels véhiculant des informations de
mouvement des bras du participant et des signaux musculaires attestant de I'immobilité de ces
mémes bras (Voir Chancel, Brun, et al., 2016; Guerraz et al., 2012). Une maniére de contourner
cette limite serait de véhiculer des signaux visuels en provenance des bras de I'avatar, tout en
masquant les signaux proprioceptifs par une stimulation vibratoire synchrone des agonistes et
antagonistes des bras (ou de I'un des deux bras) du participant. Ainsi, en évitant d’une part la

colocalisation de I'avatar avec le corps du participant (perspective miroir) et en masquant
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d’autre part les signaux musculaires (co-vibration agonistes — antagonistes), nous devrions étre
en mesure de différencier deux conditions expérimentales, I'une induisant malgré tout une
incarnation de I’avatar par un couplage visuomoteur (agentivité), I'autre ne permettant pas une
telle incarnation en I'absence de tout couplage visuomoteur. Bien différencier ces deux
conditions d’incarnation est la clé pour définitivement définir le lien existant entre incarnation

et illusion kinesthésique.

b. lllusions d’incarnation et illusions kinesthésiques, deux facettes d’un

méme phénomene ?
L'Etude Incarnation (Article 4) ne retrouve pas de lien entre illusion d’incarnation et illusions
kinesthésiques, si ce n’est quelques faibles corrélations positives dans des analyses post-hoc.
Néanmoins, comme nous venons de le voir, la manipulation expérimentale de la sensation
d’incarnation n’a pas été optimale.
La sensation d’incarnation et la kinesthésie concernent le corps et se basent sur des sources
sensorielles communes (i.e., visuelles, proprioceptives, tactiles, auditives). L'intégration de ces
différentes sources sensorielles dans la kinesthésie et dans la sensation d’incarnation est
également trés similaire, les congruences sémantiques, spatiales et temporelles jouant un role
modulateur dans les deux (voir Partie IlI- Limites de I'intégration multisensorielle, page 65 ainsi
que Chapitres 1 et 2, pages 98 et 133). De plus, si l'on se base sur la définition de I'incarnation
donnée par de Vignemont (2011b), un objet E est incarné « si et seulement si certaines
propriétés de E sont traitées de la méme facon que les propriétés du corps réel ». En ce qui nous
concerne, la contribution des informations visuelles de mouvement provenant de |'avatar au
percept kinesthésique indique que les propriétés visuelles de I'avatar sont traitées de la méme
facon que les propriétés du corps réel. Ainsi, I'induction d’illusions de mouvement a l'aide de
stimulations visuelles provenant de l'avatar indiquerait par définition I'incarnation de ce
dernier. Puisque certaines de ses propriétés sont traitées comme celles du corps réel, I'avatar
serait incarné. Dans cette perspective, les illusions kinesthésiques pourraient étre considérées
comme des marqueurs de l'incarnation d’un avatar (ou d’un objet extérieur). Cependant, avec
cette définition, rien n’indique que cette incarnation bénéficie nécessairement d’un acces
conscient. Ce n’est pas parce que les propriétés de I'avatar sont traitées comme provenant du

corps que le sujet ressent explicitement une sensation d’incarnation envers |'avatar. Ceci
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expliguerait qu’il puisse y avoir une certaine dissociation entre la sensation d’incarnation de
I'avatar, comme mesurée par les questionnaires, et les illusions de mouvement. C'est
notamment ce qui est observé avec la sensation d’appartenance et la dérive proprioceptive
dans l'illusion de la main en caoutchouc. En effet, différentes études ont retrouvé une
dissociation entre sensation d’appartenance et dérive proprioceptive (Abdulkarim & Ehrsson,
2016; Holle et al.,, 2011; Riemer et al.,, 2015, Rohde et al., 2011). Ainsi, une dérive
proprioceptive peut étre observée en I'absence d’une quelconque sensation d’appartenance.
L'illusion kinesthésique pourrait ainsi étre considérée comme une mesure de 'incarnation au
méme titre que la dérive proprioceptive est considérée comme une mesure de l'illusion de la
main en caoutchouc, méme siles scores d’incarnation recueillis par questionnaires ne correlent
pas fortement et pas systématiquement avec les différents parametres de lillusion de
mouvement. C'est notamment le cas dans ce travail de thése. Lorsque les études étaient prises
séparément, on ne retrouvait pas de corrélations entre score d’incarnation et illusions
kinesthésiques. Cependant, en combinant toutes les données de ce travail incluant un score
d’incarnation et des mesures des illusions kinesthésiques (cing études au total, correspondant
a 145 participants et a 311 paires de données), les scores d’incarnation corrélaient
positivement de facon significative, bien que faiblement, avec les scores de vitesse (rs= 0,27 ;
p < 0,001) et de durée (rs = 0,22; p < 0,001) des illusions en condition bimodale (visuo-
proprioceptive). Assez logiquement, de telles corrélations n’étaient pas retrouvées en
condition proprioceptive (vitesse : rs=0,10; p = 0,07 ; durée : rs= 0,03 ; p = 0,61), c’est a dire
lorsque 'avatar n’était pas visible. De cette maniere, il semblerait qu’un lien entre illusions
d’incarnation et illusions kinesthésiques existe bel et bien, méme si celui-ci reste relativement
faible (rs< 0,30). La faiblesse de ce lien pourrait provenir de I'imprécision des mesures, que ce
soit pour les illusions kinesthésiques ou pour le questionnaire d’incarnation (voir paragraphe
suivant), et/ou d’une véritable dissociation entre sensation d’incarnation explicite (i.e., illusion
d’incarnation reportée par le participant) et incarnation fonctionnelle (i.e., traitement des

propriétés de I'avatar comme celle du corps propre).

c. Limites du questionnaire d’incarnation utilisé
Le questionnaire d’incarnation utilisé dans I'Etude Incarnation (ainsi que dans les études Point-
Light Display et Perspectives), proposé par Gonzalez-Franco et Peck (2018) n’avait pas encore
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fait 'objet d’une validation. En effet, le concept d’incarnation étant un concept défini
relativement récemment, notamment en ce qui concerne l'incarnation d’avatars, aucun
questionnaire validé n’était disponible au moment ou les études ont été menées, du moins a
notre connaissance. Une analyse en composantes principales sur nos données, qu’elle soit
réalisée sur les données de plusieurs études conjointement ou séparément, ne retrouvait pas
les regroupements en sous-composantes d’appartenance, agentivité, auto-localisation et
apparence mis en évidence par Gonzalez-Franco et Peck (2018). Ce résultat pose notamment
question concernant linterprétation possible des scores d’incarnation mesurés dans nos
études en termes de sous-composantes. Ce n’est néanmoins pas tres surprenant car il s’agissait
d’une version non validée d’un questionnaire que nous avons utilisé faute de meilleur outil.
Tres récemment, une nouvelle version de ce questionnaire a été validée et standardisée et elle
ne met d’ailleurs plus en évidence les mémes sous-composantes (Peck & Gonzalez-Franco,
2021). Seize items sur vingt-cing ont été conservés et adaptés pour pouvoir tous étre utilisés
dans la majorité des études en réalité virtuelle, ce qui n’était pas le cas dans la premiéere version
dans laquelle les auteurs recommandaient de choisir uniquement les items pertinents par
rapport a la situation expérimentale. Cette nouvelle version devrait permettre une évaluation
plus fiable de la sensation d’incarnation et sa plus grande sensibilité devrait permettre une
meilleure discrimination des variations de son intensité entre des conditions différentes, par
exemple entre deux types d’avatars différents. Ainsi, les futures études s’intéressant au lien
entre illusions kinesthésiques et illusion d’incarnation devraient utiliser ce nouveau
guestionnaire, ce qui permettrait trés certainement d’avoir une meilleure puissance et donc

plus de chances de mettre en évidence ce lien s’il existe réellement.

V- Kinesthésie basée sur la sonification des mouvements

a. Absence de contribution de stimuli auditifs artificiels a la kinesthésie
Nous nous sommes également questionnés sur lintégration d’informations artificielles
auditives de mouvement a des fins kinesthésiques. Les mouvements humains ne générant
habituellement pas de sons particuliers, excepté les conséquences sonores de certaines de nos
actions, nous avons utilisé des informations sensorielles totalement artificielles, générées a

I'aide d’'une méthode de sonification des mouvements. Ces informations auditives et les
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informations provenant du corps (e.g., proprioceptives) ne faisaient donc pas I'objet d'une
association sémantique quelconque a priori. La congruence sémantique était donc grandement
réduite bien que des phases d’appropriation des sons étaient réalisées pour permettre un
minimum d’association entre les stimuli sonores et les mouvements (congruence sémantique
dynamique). Les résultats obtenus semblaient indiquer que les stimuli sonores n’avaient pas
pris part au percept de mouvement et notre étude (Etude Sonification) ne nous permet pas de
savoir plus précisément ce qui a empéché les stimuli sonores de contribuer au percept de
mouvement. lls n’étaient peut-étre pas adaptés ou n'avaient pas fait suffisamment I'objet d’un

entrainement ; nous discuterons de ces points dans les paragraphes suivants.

b. Une utilisation des informations auditives pour |'action mais pas pour

la perception ?
Comme nous venons de le voir, les stimuli sonores utilisés n’avaient pas participé
significativement au percept de mouvement dans |'Etude Sonification. Néanmoins, dans la
littérature la sonification des mouvements est utilisée efficacement pour améliorer la
performance motrice (Effenberg, 2004), I'apprentissage moteur (Danna et al., 2013; Dyer et al.,
2017; Effenberg, 2004; Effenberg et al., 2011, 2015) et la rééducation motrice (Bevilacqua et
al., 2018; Maulucci & Eckhouse, 2001; Schmitz et al., 2014). Il serait envisageable que les sons
participent ainsi au développement des compétences motrices sans pour autant contribuer a
une perception explicite du mouvement. En effet, I'utilisation des informations sensorielles
pour l'action n’est pas forcément la méme que pour la perception. C'est notamment la
dissociation qui est faite entre le schéma corporel, une représentation corporelle implicite,
pour 'action, et I'image corporelle plus spécialisée dans une perception explicite du corps (voir
Représentations corporelles, page 36). Cependant les résultats obtenus dans I'Etude
Sonification ne sont pas suffisants pour déterminer ce qu’il en est réellement. En effet, outre le
fait que cette étude n’a pas été concue pour départager ces hypotheses, I'absence de
contribution statistiquement significative des informations auditives au percept de mouvement
peut provenir d’une multitude d’autres facteurs. Par exemple, il est possible qu’un temps
d’entrainement/habituation aux sons (émis lors des mouvements) plus long soit nécessaire afin
gu’une association plus forte entre les sons et les mouvements ait lieu. Il est également possible

que les sons doivent étre plus « écologiques », c’est-a-dire gu’ils aient plus de signification en
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eux-mémes, qu’ils soient plus intuitifs, pour pouvoir contribuer a la perception des
mouvements. Par exemple, un son continu serait peut-étre plus pertinent que les sons
discontinus utilisés ici pour représenter un mouvement continu. De méme, un son plus
spatialisé, indiquant I'approche et I'éloignement du bras (comme si I'on tenait un objet sonore
par exemple), pourrait plus facilement étre utilisé dans la kinesthésie que les sons que nous
avons utilisés comme c’est le cas dans I'induction de vections. En effet, la localisation spatiale
d’un stimulus sonore repose sur des indices multiples et complexes (e.g., disparité binaurale,
indices spectraux) et |'altération de ces indices nécessite un temps d’adaptation important
(e.g., plusieurs semaines) avant d’observer une compensation de cette altération (Andeol &
Guillaume, 2010). Les sons utilisés dans I'étude réalisée ne présentaient qu’un seul indice
spatial, la stéréo, ce qui est probablement insuffisant pour une localisation spatiale correcte et
donc pour la détection d’'un mouvement. De plus, afin de différencier les sons émis par
différents effecteurs (e.g., les deux bras), 'utilisation de timbres différents (e.g., sons
d’instruments de musiques différents) pourrait permettre une meilleure discrimination et une
meilleure association d’un son spécifigue au mouvement d’un bras spécifique. Ainsi, de
nombreuses études sont nécessaires pour explorer les parameétres importants de |'utilisation
de la sonification des mouvements dans la kinesthésie, jouant sur les modalités de sonification
et/ou la durée de I'entrainement, afin de déterminer si ces sons peuvent contribuer a la
kinesthésie et dans quelles conditions. Il est également envisageable qu’en I'absence d’un long
apprentissage, entrainement long, les informations auditives ne puissent contribuer a la
kinesthésie qu’en s’ajoutant aux informations visuelles (et proprioceptives), dans un

meécanisme relevant plus de I'augmentation sensorielle que de la substitution.

c. Une origine proprioceptive des illusions inverses ?
Les résultats de I'Etude Sonification ont également mis en évidence un grand nombre
d’illusions, induites par stimulation proprioceptive, allant dans le sens opposé au mouvement
du bras controlatéral. Ce résultat inattendu nous apporte des pistes pour mieux comprendre la
survenue de ces illusions inverses, retrouvées dans toutes nos études en réalité virtuelle bien
que dans des proportions bien moindres. Si I'on regarde la Figure 34, on remarque que la
proportion d’illusions inverses sur le nombre total dillusions est beaucoup plus importante
dans cette étude que dans les études précédentes. En effet, le ratio entre les illusions inverses

234



et illusions standards (i.e., dans le méme sens que le mouvement du bras gauche) dans la
condition proprioceptive était tres différent de celui observé dans nos études précédentes
(Etude Princeps Avatar : x*(1, N = 139) = 234,1 ; p < 0,001 ; Etude Point-Light Display Obscurité
:x3(1, N = 139) = 242,8 ; p < 0,001 ; Etude Point-Light Display Lumiére : X3(1, N = 139) = 284,9 ;
p < 0,001 ; Etude Perspective Miroir : x*(1, N = 139) = 152,7 ; p < 0,001 ; Etude Perspective 3¢™e
Personne : x*(1, N = 139) = 128,9 ; p < 0,001 ; Etude Incarnation : x*(1, N = 139) = 48,08 ; p <
0,001). Ce ratio est d’ailleurs en faveur des illusions inverses dans IEtude Sonification alors qu'il
était en faveur des illusions standards dans toutes nos études précédentes. Il faut noter que,
en comparant les conditions bimodales audio-proprioceptives aux conditions bimodales visuo-
proprioceptives et la condition auditive aux conditions visuelles, nous avons également trouvé
significativement plus d'illusions inverses que ce a quoi nous devrions nous attendre compte
tenu des études précédentes (Etude Princeps Avatar, Etudes Point-Light Display, Etudes
Perspectives, Etude Sonification), tous les ps < 0,001. De plus, en contrastant les conditions avec
stimuli sonores (c'est-a-dire bimodales et auditives) et sans stimuli sonores (c'est-a-dire
proprioceptives et contréles), le ratio d'illusions inverses ne semble pas affecté par
l'information auditive (x*(1, N = 139) = 1,21 ; p = 0,27). En revanche, cette grande proportion
d’illusions inverses pourrait plutot avoir un rapport avec lI'absence d’accées a la vision. En effet,
on remargue que cette proportion d’illusions inverses a toujours été plus importante en
condition proprioceptive que dans les autres conditions de nos études sauf dans celle-ci ou I'on
retrouve une proportion similaire dans la condition bimodale (audio-proprioceptive), voir

Figure 34,
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Figure 34. Pourcentage d’illusions inverses sur le nombre total d’illusions pour toutes nos études en
fonction des modalités sensorielles (visuo-proprioceptive, audio-proprioceptive, proprioceptive,
auditive ou visuelle).

Il y a deux points communs entre les conditions proprioceptives et la condition audio-
proprioceptive. Dans ces conditions, le bras gauche du participant était déplacé passivement
et ce dernier ne pouvait pas voir ses bras ou ceux de I'avatar. En absence de vision, certains
auteurs considerent que la perception des mouvements d’un bras résulte de la différence de
signal entre les informations proprioceptives des deux bras. Ils ont notamment observé que les
illusions d’extension ressenties dans un bras étaient diminuées par le mouvement passif en
extension de I'autre bras et augmentées par le mouvement en flexion de ce dernier (Proske &
Gandevia, 2018; Proske & lzumizaki, 2014). Il serait donc cohérent que dans nos conditions
proprioceptives et notre condition audio-proprioceptive, cette regle s’applique, expliquant la
grande proportion d’illusions inverses. Cependant, cela n’explique pas la différence observée
entre les conditions proprioceptives en réalité virtuelle et la condition proprioceptive de I'étude
en sonification. En effet, ces conditions sont presque identiques, le bras gauche étant déplacé
passivement et un bruit blanc étant joué. Néanmoins, dans |'Etude Sonification, le participant
avait les yeux bandés tandis qu’en réalité virtuelle, il pouvait toujours voir I’'environnement
et/ou les boites masquant les bras de |'avatar. Ainsi, bien que la vision n’apporte aucune
information de mouvement, elle était toujours disponible. On peut supposer, dans un cadre
bayésien de la perception des mouvements, que le poids attribué aux indices proprioceptifs
dans nos études en réalité virtuelle pourrait avoir été réduit par le contexte visuel (méme s'il
ne transmet pas d'informations pertinentes sur le mouvement du bras) et pourrait avoir été

renforcé par la déprivation visuelle dans I'étude en sonification. Bien que nos études ne
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permettent que de faire des suppositions, les résultats que nous observons portent a croire
que la proprioception joue un réle particulierement important dans la survenue de ces illusions
inverses, de méme que le contexte visuel dans lequel ont lieu les stimulations. Des études
s’intéressant spécifiquement aux illusions inverses sont nécessaires pour mieux comprendre
les mécanismes a l'origine du sens de l'illusion de mouvement, en faisant varier le type de
stimulations utilisées (e.g., proprioceptives, visuo-proprioceptive) et le contexte visuel (e.g.,
yeux bandés ou non). Il pourrait également étre intéressant de faire varier la congruence de
sens du mouvement entre les informations visuelles et proprioceptives (e.g., vision d’une

extension en méme temps qu’un mouvement en flexion du bras opposé).

V- Les limites de I'intégration multisensorielle dans la kinesthésie

Dans ce travail nous nous sommes interrogés sur les limites de I'intégration multisensorielle
dans la kinesthésie. Nous avons cherché a explorer jusqu’ou il était possible de les repousser
en explorant quels types de signaux pouvaient étre intégrés pour participer au percept
kinesthésique.

Les résultats obtenus suggérent qu’un avatar en réalité virtuelle n’a pas besoin d’étre réaliste
ni d’étre colocalisé avec le corps réel du participant pour contribuer au percept kinesthésique.
Ainsi, les informations visuelles artificielles peuvent grandement différer des informations
naturelles mais toujours prendre part au percept kinesthésique. Ces résultats mettent en
évidence I'implication des informations visuelles provenant de I'avatar méme lorsqu’il y a un
certain degré d’incongruence sémantique ou spatiale entre l'avatar et le corps réel.
Néanmoins, nos résultats indiguent que l'incongruence module tout de méme le percept
kinesthésique. La facon dont les différents signaux sensoriels sont intégrés dépendrait donc de
la congruence entre ces derniers. Nous avons vu que pour étre intégrés, les différents stimuli
doivent étre considérés comme provenant de causes communes. Si c’est le cas, ils sont
intégrés, si ce n'est pas le cas, ils sont ségrégés. Néanmoins, la probabilité que ces stimuli
proviennent d’une cause commune peut varier sur un continuum allant de 0 (i.e., impossible
qu’elles proviennent d’'une méme cause) a 1 (i.e., elles proviennent forcément d’'une méme
cause). S'il y a forcément ségrégation lorsque cette probabilité est égale a 0 et forcément

intégration lorsque cette probabilité est égale a 1, lorsqu’elle se situe entre les deux, comment
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I'intégration se passe-t-elle ? Certains auteurs proposent qu’il y aurait un « prior d’interaction »
qui représenterait cette probabilité en une distribution qui prendrait part a l'intégration
multisensorielle (au méme titre que les distributions représentant la fiabilité de chaque
modalité) et modulerait ainsi la perception finale (Roach et al., 2006; Rowland et al., 2007).
Ainsi le niveau de congruence entre les stimuli pourrait impacter ce prior, renforcant ou
diminuant la probabilité que les différents signaux proviennent d’'une méme source. De ce fait,
le percept résultant de l'intégration multisensorielle serait modulé par le niveau de
congruence. C'est notamment ce qu’il semble se dégager de nos différentes études. De plus,
nos résultats suggerent que plus I'avatar est incongruent, moins le poids de la vision dans le
percept final est important. En effet, les différences entre les conditions proprioceptives et les
conditions visuo-proprioceptives, témoignant de la contribution de I'information visuelle, sont
moins importantes lorsque I'incongruence est élevée, que ce soit I'incongruence sémantique
morphologique (Chapitre 1) ou spatiale (Chapitre 2). Plus I'incongruence augmente, plus la
probabilité d’une source commune entre les informations visuelles et proprioceptives est
faible. Etant donné que les informations proprioceptives ne peuvent pas provenir d’une source
autre que le corps alors que les informations visuelles si, il semble logique qu’en cas
d’incongruence c’est le poids de ces dernieres dans le percept kinesthésique qui va diminuer.
Cependant, nos études n’étaient pas congues pour évaluer les poids respectifs attribués a
chaque modalité sensorielle. Pour confirmer ce que nos résultats semblent ainsi suggérer, il
serait nécessaire d’estimer les percepts kinesthésiques a I'aide de modéles bayésiens tenant
compte de différents niveaux de congruences (sémantiques morphologiques et/ou spatiales)

et de comparer ces estimations a des résultats expérimentaux.

VI-  Les limites méthodologiques de ce travail

a. Population étudiée
i Genre des participants
Dans les études présentées dans cette thése les participants étaient quasi-exclusivement des
femmes (3 hommes sur 222 participants). Les résultats obtenus sont donc difficilement
généralisables a la population générale. En effet, certaines études ont montré gu’il existe des

différences entre hommes et femmes concernant la sensibilité proprioceptive. Ces études se
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sont surtout intéressées a la proprioception du genou et plus précisément a la perception des
rotations internes de ce dernier car il s’agit d’une cause courante de blessures. Il a été montré
que les femmes ont une moins bonne perception des rotations internes du genou que les
hommes (Muaidi, 2017; Nagai et al., 2012). De plus, la proprioception du genou chez la femme
varie également selon le stade du cycle menstruel, les mouvements du genou étant détecté
plus difficilement lors de la phase prémenstruelle que lors des autres phases du cycle (Fridén
et al., 2006). Nous n’avons pas retrouvé d’études s’intéressant aux différences entre hommes
et femmes en ce qui concerne la proprioception des membres supérieurs. Néanmoins, étant
donné que des différences sont observées au niveau des membres inférieurs, il ne peut pas
étre exclu gqu’il en soit de méme pour les membres supérieurs. Si c’est le cas, les résultats
observés dans nos études auprées de participants féminins ne seraient pas généralisables a des
participants masculins puisque les informations proprioceptives y jouent un réle conséquent.
En outre, il se peut également que les processus d’intégration multisensorielle eux-mémes
varient en fonction du sexe du participant. En effet, Naylor et McBeath (2008) ont montré que
les informations auditives et visuelles n’étaient pas utilisées de la méme facon par les hommes
et les femmes dans la perception de I'inclinaison de son propre corps. Les femmes utilisaient
plus les informations auditives que les hommes (Naylor & McBeath, 2008). Nous n’avons pas
de données concernant ce gu’il en est de l'intégration visuo-proprioceptive ou audio-
proprioceptive dans la perception de ses propres mouvements, néanmoins, la encore, ce
résultat met en garde contre une généralisation des résultats de cette thése a des participants
masculins.

Concernant les études en réalité virtuelle, des différences entre hommes et femmes pourraient
également exister. Par exemple, dans une étude de Scheibler et Rodrigues (2019), si les femmes
reportaient une sensation d’agentivité envers un avatar, qu’il soit vu a la premiére ou a la
troisieme personne, les hommes eux ne la reportaient que pour la premiére personne. Il faut
noter que dans cette étude, I'avatar a la troisieme personne était constamment en mouvement
alors que le participant restait immobile, et donc il y avait une asynchronie entre les
mouvements du participant et ceux de 'avatar (Scheibler & Rodrigues, 2019). Dans cette
expérience, les hommes et les femmes n’étaient donc pas sensibles de la méme facon a la
représentation (et a I'animation) de I'avatar. Il est donc possible qu’il en soit de méme dans nos

études, les résultats observés concernant la sensation d’incarnation et ses sous-composantes
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pourraient étre impactés différemment par les manipulations expérimentales selon le sexe du
participant.

De plus, dans le questionnaire sur les habitudes de jeu vidéo que nous avons fait passer a un
échantillon de notre population (119 étudiants de psychologie a I’'Université Savoie Mont Blanc
de Chambéry), des différences entre hommes et femmes ont été observées. En effet, une
grande majorité des hommes (78%) déclaraient jouer au moins quatre fois par semaine alors
que seulement 21% des femmes faisaient de méme. En outre, tous les hommes déclaraient
jouer au moins un peu aux jeux vidéo alors que 28% des femmes déclaraient ne jamais jouer.
Les hommes avaient également commencé a jouer aux jeux vidéo plus jeunes (entre 5 et 10
ans) que les femmes (entre 10 et 15 ans) et ils jouaient plus longtemps (médiane = 11 h lors de
la derniére semaine et 43,5 h lors du dernier mois) que les femmes (médiane =5 h lors de la
derniére semaine et 15,5 h lors du dernier mois). Plus de détails sur ces résultats sont fournis
en Annexe Il (page 299). Il semblerait ainsi que le rapport aux jeux vidéo entretenu par les
étudiants de psychologie de Chambéry soit différent qu’ils soient des hommes ou des femmes.
Il serait également envisageable que des différences similaires existent dans la population
générale et il serait probable que ces différences aient un impact sur la perception ou
I'incarnation d’avatars virtuels. Pour toutes ces raisons, une réplication de nos résultats aupres
d’une population masculine semble nécessaire. Il serait méme possible d’utiliser le méme
avatar que celui que nous avons utilisé dans nos études, par souci d’équivalence, bien qu’il soit
féminin, car il semblerait que I'utilisation d’un avatar féminin ne pose pas de probleme aux
participants masculins pour son incarnation (Lopez et al., 2019; Schwind et al.,, 2017).
Néanmoins, si des différences sont alors observées entre les hommes et les femmes, il ne sera
pas possible de déterminer si elles sont dues au sexe du participant ou a I'utilisation d’un avatar

de genre différent.

ii. Age des participants
En plus d’étre principalement des femmes, les participants de nos études étaient
principalement de jeunes adultes avec une moyenne d’age de 20 ans (ET = 4). Or, il est établi
que des différences importantes en termes de sensibilité proprioceptive, tactile et visuelle ont
lieu lors du vieillissement. En effet, la sensibilité proprioceptive des différentes parties du corps

se voit diminuée lors du vieillissement (Chancel, 2016; Lord & Ward, 1994; Madhavan & Shields,
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2005; Pai et al., 1997; Patel et al., 2010; Pickard et al., 2003), notamment celle des membres
supérieurs (Adamo et al., 2007) qui nous intéresse tout particulierement ici. En ce qui concerne
la vision, elle aussi est grandement impactée par le vieillissement (voir revues de littérature :
Borel & Alescio-Lautier, 2014; Spear, 1993), notamment concernant la perception des
mouvements que ce soit d’objets extérieurs ou de ses propres mouvements (Lord, 2006; Trick
& Silverman, 1991). Les capacités auditives sont également touchées par le vieillissement. En
effet, une diminution progressive des capacités a percevoir les sons les plus aigiies a lieu et
cette diminution est visible des I'age de 20 ans (Crabbé, 1963). Cette diminution devient plus
importante chez les personnes agées, notamment avec le phénoméne de presbyacousie
touchant environ un tiers des personnes entre 61 et 70 ans (Raphaél, 2017; Robinson, 1988;
Robinson & Sutton, 1979).

En outre, l'intégration multisensorielle est également affectée par I'dge. Par exemple, on
observe une plus grande dépendance aux informations visuelles avec I’age (Berard et al., 2012;
Bugnariu & Fung, 2007; Guerreiro & Van Gerven, 2011). De méme, les personnes plus agées
ont un meilleur bénéfice en passant d’'une condition unimodale a une condition bimodale
visuo-auditive (Laurienti et al., 2006) et I'intégration multisensorielle a lieu pour des décalages
temporels entre les différentes informations sensorielles plus importants (Diederich et al.,
2008). Si l'on s’intéresse plus précisément a la kinesthésie, on observe également une
modification de la pondération des différentes informations sensorielles, le poids de la
proprioception diminuant au profit du tact et de la vision chez des participants agés de plus de
60 ans. Les différentes modalités sensorielles n"ont donc pas le méme impact sur la kinesthésie
en fonction de I'age (Chancel, 2016; Chancel et al., 2018).

Ainsi, les modalités proprioceptives, visuelles et auditives, que nous avons utilisées et
manipulées dans nos différentes études, changent au cours du vieillissement. De plus, les
mécanismes d’intégration multisensorielle sont également modifiés, notamment par une
repondération des différentes informations sensorielles (Chancel et al., 2018). Par conséquent,
les résultats que nous avons obtenus auprées de jeunes adultes sont difficilement généralisables

aux personnes agées de plus de 60 ans.
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b. Mesures subjectives explicites
i. Biais liés a |utilisation de mesures subjectives explicites
Les travaux de cette these portaient exclusivement sur des mesures subjectives explicites. En
effet, les illusions kinesthésiques étaient évaluées a I'aide des reports subjectifs concernant la
vitesse, la durée et la direction de l'illusion de mouvement. La sensation d’incarnation était
pour sa part évaluée a I'aide d’un questionnaire présenté sous la forme d’échelles de Likert.
Les participants étaient donc parfaitement au courant que nous mesurions les illusions
kinesthésiques et la sensation d’incarnation de l'avatar. Différents problemes sont liés a
I"utilisation de mesures subjectives explicites. Tout d’abord, elles demandent un acces
conscient du sujet au phénomeéne observé (Francois, 2020) et se heurtent au biais de limite
introspective, qui implique que I'observation de soi n’est pas toujours facile (Nisbett & Wilson,
1977), ainsi qu’a la difficulté de mettre des mots et d’évaluer certaines expériences subjectives.
Lorsque ces mesures sont utilisées pour évaluer des expériences perceptives, il faut également
garder a l'esprit qu’il s’agit forcément d’une mesure indirecte de la perception puisque I'on
étudie les reports faits par le participant et non son expérience perceptive directement
(Morgado, 2014; Richardson, 1999). De ce fait, des processus cognitifs vont avoir lieu entre
cette expérience perceptive et la production de la réponse, induisant des effets descendants
(top-down) tels que des effets des croyances du participant ou du contexte social (Asch, 1956).
Différents biais pourront alors étre observés tels que le biais de désirabilité sociale, poussant a
se présenter favorablement selon les normes sociales (Juhel & Rouxel, 2005; Podsakoff &
Organ, 1986; Tourangeau & Yan, 2007), le biais d’autoreprésentation, poussant a donner une
image positive de soi dans des situations sociales ou d’évaluation (Gough, 1952; Juhel & Rouxel,
2005; Paulhus, 1984) ou encore, le biais de demande expérimentale poussant le participant a
modifier ses réponses ou comportements par rapport aux buts de I'expérience ou du moins ce
qgu’il croit étre les buts de I'expérience (Orne, 1962; Zizzo, 2010). Concernant les études
présentées dans cette these, étant donné que les mesures subjectives s’intéressaient a la
kinesthésie et a I'incarnation d’avatar, on peut supposer que les biais de désirabilité sociale ou
d’autoreprésentation n’aient pas eu de grands impacts sur les réponses données par les
participants. En effet, il ne semble pas y avoir de fortes normes sociales concernant ces deux
sujets d’étude et il n’était pas question d’évaluer les compétences ou capacités du sujet.
Néanmoins, il n’est pas exclu que certains participants aient interprétés nos mesures comme
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des évaluations de leurs capacités sensorielles bien que nous leur ayons précisé qu’il n’en était
rien. De ce fait, on ne peut pas entierement exclure que certains participants aient modifiés
leurs réponses, plus ou moins volontairement, pour donner ce qu’ils considéraient comme une
meilleure image d’eux-mémes. On peut notamment citer « I'inquiétude » évoquée par certains
participants au cours des expériences concernant la « normalité » de ce gu’ils ressentaient,
bien que nous leur ayons précédemment assuré qu’il n’y avait pas de ressentis normaux ou
anormaux dans nos études, insistant sur les différences interpersonnelles.

Le biais le plus problématique, vis-a-vis de nos études, et méme vis-a-vis de la plupart des
études utilisant des mesures subjectives explicites, semble étre le biais de demande
expérimentale. En effet, lorsque le participant a connaissance ou devine les hypotheses d’une
étude, il peut modifier son comportement ou ses réponses pour s’y conformer, de maniere
volontaire ou non. Certaines études ont par exemple montré que certains effets ne sont
retrouvés que lorsque les participants peuvent inférer ou deviner les hypothéses des
chercheurs (Durgin, Klein, Spiegel, Strawser, & Williams, 2012 ; Durgin & Russell, 2008 ; Durgin
et al., 2009). Les études sur la perception du corps ne sont bien évidemment pas épargnées par
ce phénomeéne et différentes études se sont intéressées aux biais de demande et a la
suggestibilité dans l'illusion de la main en caoutchouc (Lush, Dienes, et al., 2021; Lush et al,,
2020; Lush, Seth, et al., 2021; E. Walsh et al., 2015). En effet, Lush et collaborateurs (2020,
2021) proposent que les résultats obtenus dans les études sur lillusion de la main en
caoutchouc pourraient provenir en partie, si ce n’est en totalité, de la demande expérimentale.
En effet, leurs résultats indigquaient que le trait d’hypnotisabilité (i.e., « la capacité de générer
une expérience en réponse a une suggestion imaginative dans une situation désignée comme
hypnotique ». Traduit de Lush et al., 2020) permettait de prédire de facon substantielle les
scores d’appartenance et d’auto-localisation obtenus par questionnaires. Ainsi, les expériences
d’incarnation d’objets extérieurs pourraient étre en partie voir entiérement imputables aux
caractéristiques de la demande de la tache. Il est tout a fait probable que les mesures
subjectives des illusions kinesthésiques n’échappent pas non plus a ces biais.

Un des moyens de limiter le biais de demande est d’insister sur I'importance de I’honnéteté
des participants. Néanmoins, ce n’est pas suffisant (Tart & Dick, 1970), I'effet de la demande
pouvant aller jusqu’a réellement générer des expériences subjectives s’accordant aux

demandes expérimentale (Kirsch & Council, 1989; Olson et al., 2020; Seth et al., 2021). Un autre
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moyen est de faire en sorte que le participant ne puisse pas inférer ou deviner les buts de
I'expérience. Par exemple, le fait de ne pas savoir gu’il existe plusieurs groupes de sujets,
certains passant des conditions différentes (plans inter-sujets), permet de limiter ces
déductions. Concernant les études menées dans cette these, seulement 'une d’entre elle
manipulait une variable inter-sujet et il est donc possible que les participants aient eu une idée
de ce qui était attendu. Cependant, lors de questionnaires post-expérimentaux, il était
demandé aux participants quels étaient, selon eux, les buts de I'expérience. Bien qu’une grande
partie d’entre eux avaient une vague idée (e.g., impact de la vision sur la sensation de
mouvement), trés peu d’entre eux avaient d’idée précise concernant les différentes conditions
utilisées et qui faisaient réellement I'objet de nos hypothéses. De plus, nous insistions
fortement sur 'importance de I"honnéteté de leurs réponses ainsi que sur le fait qu’il n’y avait
en aucun cas des réponses normales ou anormales, précisant que tous les cas de figures étaient
possibles. Nous insistions sur la variabilité inter-individuelle et sur le fait que nous nous
intéressions uniquement a ce qu’avait réellement ressenti le participant. Ainsi, nous mettions
I"accent sur le fait que ce qui nous intéressait réellement n’était pas de valider nos hypotheses
mais bien d’étudier réellement le phénomeéne en question et donc qu’il était inutile de chercher
a « nous faire plaisir » en se conformant aux hypotheses qu’ils pouvaient inférer. Ces consignes
avaient pour but de limiter les effets volontaires des biais de demande mais ne pouvaient pas
empécher les effets involontaires. En outre, nous avons ajouté une condition contréle avec des
essais « leurres » dans certaines de nos études. Dans ces conditions, nous relevions tout de
méme quelques illusions kinesthésiques bien qu’aucune stimulation sensorielle n’indiquait un
guelconque mouvement. Cependant ces illusions se retrouvaient dans des proportions bien
moindre que dans toutes les autres conditions expérimentales utilisées. Il est ainsi possible
qu’une partie des illusions observées dans nos études relevent de la suggestion ou de
sensations spontanées, sensations ayant lieu notamment lorsque 'on porte attention a une
partie du corps, (voir R. Beaudoin & Michael, 2014; Michael et al., 2015). Néanmoins, la grande
différence entre la condition contréle et les autres conditions expérimentales laisse penser qu’il
ne s’agirait pas de la seule explication aux résultats obtenus. De plus, I'étude dans laquelle un
plus grand nombre de participant a réussi a identifier les buts (13/37 participants, Etude
Sonification présentée au Chapitre 4) était également celle pour laquelle nous avons obtenus

les résultats les plus inattendus. Non seulement nos hypothéses n’étaient pas confirmées mais
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en plus, nous avons observé un nombre trés important d’illusions inverses que nous
n"attendions pas ou tres peu et pour lesquelles nous n’avions pas vraiment d’explications. Les
demandes expérimentales étaient les mémes dans cette étude que dans les autres, celle-ci
cherchant notamment a reproduire I'Etude Princeps Avatar (Giroux et al., 2018, présentée dans
le Chapitre 1) en substituant la modalité visuelle par la modalité auditive. Au vu des résultats a
cette étude il semble raisonnable de penser que le biais de demande expérimental et la
suggestion ne peuvent pas expliquer a eux seuls nos résultats.

L'utilisation de mesures subjectives explicites présente donc de nombreux désavantages et il
semblerait pertinent de chercher des mesures indirectes de la kinesthésie et de la sensation
d’incarnation. Une mesure indirecte permettrait en effet d’éviter ce genre de biais selon
certains auteurs (Rohde et al.,, 2011). Néanmoins, les mesures subjectives, malgré leurs

inconvénients, ne peuvent pas forcément étre abandonnées et présentent certains avantages.

ii. Avantages des mesures subjectives explicites
Comme nous venons de le voir, les mesures subjectives peuvent étre aisément biaisées et nous
ne pouvons jamais étre certains que nous étudions bien ce que nous souhaitons étudier.
Cependant, lorsque 'on s’intéresse a un phénomeéne subjectif tel que la perception des
mouvements, il semble difficile de se passer d’un report subjectif. Bien qu’il puisse exister des
corrélats neuronaux et des marqueurs plus objectifs de certains phénomenes perceptifs, il est
essentiel de savoir si la personne a bel et bien ressenti explicitement ce que ces mesures
objectives relevent. Or, ce n’est pas forcément le cas. Par exemple, la dérive proprioceptive lors
de l'illusion de la main en caoutchouc (i.e., la sensation que la main réelle se situe plus proche
de la main en caoutchouc gu’elle ne I'est réellement) est considérée comme un marqueur
objectif de l'illusion. Néanmoins, elle ne correle pas forcément avec les reports subjectifs aux
questionnaires et il est possible d’observer une dérive proprioceptive méme en 'absence de
sensation d’appartenance (Abdulkarim & Ehrsson, 2016; Holle et al., 2011; Riemer et al., 2015;
Rohde et al.,, 2011). Dans ces cas-la, 'utilisation seule de la dérive proprioceptive comme
mesure de l'illusion d’appartenance semble tres questionnable. Rhode et collaborateurs (2011)
questionnent justement I'utilisation de telles mesures car, méme si elles correlent avec le
phénomene d’intérét (e.g., la sensation d’incarnation), elles ne sont pas forcément des

indicateurs fiables de ce dernier en toutes circonstances. Il est intéressant de noter que la
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dérive proprioceptive peut elle aussi étre influencée par la suggestion comme les mesures plus
directes de I'incarnation (E. Walsh et al., 2015). Ainsi, que cela concerne |'étude de I'incarnation
ou de la kinesthésie, il est, de mon avis, difficile de se passer entierement de mesures
subjectives afin de s’assurer que le phénomeéne que I'on cherche a étudier est bien vécu par le
sujet. Seul le participant lui-méme peut nous faire part de ce qu’il a ressenti, malgré tous les
biais que de tels reports peuvent impliquer. Il parait néanmoins judicieux, si cela est possible,
d’utiliser, en plus des mesures subjectives, des mesures objectives. Tout d’abord car cela
permettrait de mieux comprendre le phénomene en question. Ensuite, parce que ces mesures,
moins sensibles aux biais décrits plus tot, permettraient, en association avec les reports

subjectifs, d’apporter une plus grande crédibilité aux résultats observés.

iii. De possibles mesures objectives des illusions kinesthésiques
En ce qui concerne les illusions kinesthésiques, plusieurs pistes concernant de possibles
mesures objectives semblent se dessiner. En effet, que ce soit par [utilisation
d’enregistrements cérébraux (électroencéphalogramme : EEG, magnétoencéphalogramme :
MEG, tomographie par émission de positons : TEP), de la stimulation cérébrale transcranienne
(TMS) ou par enregistrement direct de l'activité musculaire (électromyogramme : EMG),
certains marqueurs semblent étre associés aux illusions de mouvements. Par exemple, en EEG,
une synchronisation post-mouvement des rythmes beta au niveau des aires motrices est
observée aprés la réalisation de mouvements actifs, passifs et également de mouvements
illusoires induits par vibration. Cet effet, de courte durée, est donc présent des lors qu’il y a
perception de mouvement, que celui-ci ait réellement eu lieu ou non (Keinrath et al., 2006).
Une étude utilisant la TEP a également observé des activités du cortex primaire sensorimoteur
controlatéral ainsi que de I'aitre motrice supplémentaire et de I'aire motrice cingulaire lors de
mouvements illusoires du poignet, induits par vibrations, comme observées lors de la
réalisation réelle du méme mouvement (Naito & Ehrsson, 2001). Casini et collaborateurs (2006)
ont également observé, en MEG, des activations du cortex moteur primaire lors d’illusions de
mouvements du poignet induites par vibrations. Ces activations n’avaient pas lieu lorsque les
vibrations utilisées ne généraient pas d’illusions de mouvement (i.e., vibration simultanée des

muscles antagonistes a la méme fréquence), (Casini et al., 2006). Ainsi, certaines activations
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cérébrales semblent étre associées aux illusions de mouvement et pourraient peut-étre servir
de mesures objectives indirectes de ces derniéres.

La TMS nous apporte également d’autres pistes. En effet, I'induction de potentiels évoqués
moteurs (MEP) par TMS a montré que la génération d’illusions kinesthésiques (mesurées par
échelle visuelle analogue) via la vision d’une vidéo, a la premiere personne, d’un doigt déplacé,
entrainait une facilitation des MEP. Cela signifie que l'induction d’illusions kinesthésiques
augmente I'excitabilité corticomotrice (Kaneko et al.,, 2007). De plus, Zschorlich et
collaborateurs (2021) ont répliqué cette observation en utilisant la vidéo d’une main en
mouvement, également vue a la premiere personne. Plus encore, ils ont montré que cette
augmentation de |'excitabilité corticomotrice était encore plus prononcée lorsque la vision de
la vidéo était associée a un mouvement passif de la main du participant (Zschorlich et al., 2021).
Ainsi, ces changements d’excitabilité corticale, mesurés via les MEP, pourraient étre des
marqueurs de l'illusion kinesthésique et pourraient avoir une sensibilité suffisante pour
détecter I'impact de stimulations bimodales (visuo-proprioceptives) par rapport a des
stimulations unimodales (visuelles, proprioceptives). De cette facon, la TMS pourrait étre
utilisée comme mesure objective des illusions kinesthésiques.

Les illusions kinesthésiques sont également associées a des contractions musculaires. En effet,
Iillusion d’extension du poignet induite par vibration des fléchisseurs de ce dernier entraine
une contraction des extenseurs comme mesuré par EMG. En outre, plus l'illusion est rapide et
plus le signal EMG est important (Calvin-Figuiére et al., 1999) et le pattern d’activation du
muscle suit les caractéristiqgues du mouvement illusoire (Calvin-Figuiére et al., 2000). Plus
intéressant encore, ces activations ne proviendraient pas d’un réflexe de bas niveau. En effet,
non seulement ces activations musculaires n‘ont lieu que lorsque les vibrations utilisées
permettent l'induction d’une illusion de mouvement et se présentent sous la forme d’un
pattern similaire a celui observé lors des mouvements volontaires mais elles sont également
affectées par I'application de stimulations magnétiques transcraniennes au niveau du cortex
somatosensoriel. En effet, de telles stimulations permettent de moduler (accélérant ou
décélérant) les illusions de mouvement induites par vibrations et il en va de méme pour les
contractions musculaires associées. De cette facon, il semblerait que ces réponses motrices
aient bel et bien une étape corticale et donc ne serait pas un simple réflexe spinal (Romaiguére

et al., 2005). De plus, ces réponses motrices sont également observées pour des illusions de
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rotation du poignet induites par la vision ou le toucher, pas uniquement lorsqu’elles sont
induites par la proprioception (vibrations). Quelle que soit la modalité utilisée, les réponses
motrices étaient modulées par I'intensité de la stimulation de la méme facon que la vitesse du
mouvement percu. Plus I'intensité de la stimulation était importante, plus la vitesse percue
était élevée et plus I'effet moteur était important (Blanchard et al.,, 2013). Ces réponses
motrices semblent donc reliées a la sensation de mouvement plus qu’a une stimulation
sensorielle particuliere. De plus, elles semblent sensibles aux variations des parametres de
Iillusion (e.g., vitesse) et pourraient ainsi s’avérer particulierement pertinentes pour étudier la
kinesthésie et les illusions kinesthésiques.

De cette facon, il semblerait que plusieurs marqueurs puissent étre utilisés pour fournir des
mesures plus objectives des illusions kinesthésiques. En association avec les mesures
subjectives, elles permettraient de limiter les biais associés a ces derniéres. Cependant, il est
intéressant de noter que toutes les études précédemment citées s’intéressaient a des illusions
de mouvement du doigt ou de la main et non pas a des illusions de mouvement du bras comme
c’est le cas dans nos études. Avant de pouvoir utiliser I'un de ces marqueurs pour étudier les
illusions kinesthésiques, il serait nécessaire de vérifier si ce qui s'applique au poignet peut
également s’appliquer a d’autres parties du corps. Il serait donc particulierement intéressant
que d’autres études se penchent sur ce point, ce qui permettrait par la suite une évaluation

plus fiable de la kinesthésie.

VII-  Ouverture vers des applications cliniques

Ce travail de theése, bien que n’ayant pas d’ambition clinique a proprement parler, pourrait
apporter des pistes intéressantes pour des recherches plus appliquées. En effet, dans ce travail
nous avons adapté le paradigme miroir en réalité virtuelle, avec succes, auprés d’'une
population saine. Or, ce paradigme est la base de la thérapie miroir utilisée aupres de
personnes amputées ou ayant eu un accident vasculaire cérébral. Dans la thérapie miroir le
patient est installé avec un bras de chaque c6té d’un miroir placé dans le plan sagittal. Le reflet
du membre sain se superpose alors au membre amputé ou paralysé et lorsque des
mouvements sont réalisés activement ou passivement avec le membre sain, 'illusion que les
deux membres sont en train de réaliser un mouvement symétrique apparait. Cette thérapie

miroir, aussi appelée feedback visuel miroir (mirror visual feedback), permet chez certains
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patients d’atténuer les douleurs fantdmes (i.e., douleurs ressenties dans le membre amputé)
(Chan et al., 2007; Darnall, 2009; Ramachandran & Altschuler, 2009) et d’améliorer les
fonctions motrices notamment en cas d’'hémiparésie (Sttbeyaz et al., 2007; Thieme et al., 2018;
Yavuzer et al., 2008). Cette thérapie, facile d’utilisation et peu co(teuse, est donc largement
utilisée par les professionnels (Deconinck et al., 2015). Néanmoins, outre le fait que ses
mécanismes d’action ne sont pas encore clairement identifiés, la thérapie miroir se heurte a
certaines difficultés. En effet, elle ne permet d’entrainer que des mouvements symétriques, qui
sont peu naturel lorsqu’il s’agit des membres inférieurs et nécessite par définition la présence
d’un membre sain. En effet, cette thérapie ne peut pas étre utilisée aupres de patients
présentant une amputation ou une paralysie bilatérale. De plus, lorsqu’il est question de
patients amputés, la vision du reflet de leur membre sain prenant la place de leur membre
manquant peut étre particulierement éprouvante étant donné gu’ils n’ont pas toujours fait le
deuil de ce dernier (Chan et al., 2007; Cole et al., 2009; Rothgangel et al., 2011). En effet, une
étude de Casale et collaborateurs (2009) a observé qu’un grand nombre de patients (29/33)
reportaient la présence de sensations désagréables (irritation, vertiges, confusion) et un
nombre non négligeable d’entre eux (4/33) allaient jusqu’a interrompre la thérapie (Casale et
al., 2009). En outre, le membre fantome ressenti ne ressemble pas, en général, a un membre
normal et donc le reflet du membre controlatéral ne correspond pas a celui-ci (Desmond et al.,
2006; Wright, 1997, 2010). C'est ainsi que l'utilisation de la réalité virtuelle peut étre
pertinente. En effet, dans les cas ou la vision du membre « ressuscité » est trop douloureuse
émotionnellement, |'utilisation de la réalité virtuelle et d’avatars moins réalistes ou
ressemblants plus au membre fantébme qu’au membre amputé, permettrait peut-étre une
meilleure acceptation de la thérapie. C'est notamment ce que suggére une étude de cas dans
laquelle une patiente a trouvé la thérapie miroir moins difficile émotionnellement en réalité
virtuelle gu’avec la boite miroir traditionnelle (Cole et al., 2009). De plus, ces thérapies miroir
virtuelles semblent étre au moins aussi efficaces que le thérapie miroir (Ambron et al., 2018;
Brunner et al., 2014; Perry et al., 2018). Ces thérapies pourraient également bénéficier a des
patients avec des amputations ou des paralysies bilatérales. La réalité virtuelle permet en effet
une grande flexibilité concernant le retour visuel que ce soit en termes de représentation de
I"avatar, de ses mouvements ou de sa localisation et permet donc de surmonter les limites de

I"utilisation d’un miroir. Ce travail de thése apporte quelques pistes concernant |'utilisation de
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thérapies miroirs virtuelles. En effet, nous avons vu qu’il était possible d’induire des illusions de
mouvements méme lorsque les bras de I'avatar n’étaient représentés que par trois points
(Giroux et al., 2019, Chapitre 1). Il est donc tout a fait possible d’utiliser des représentations
tres peu réalistes sans empécher I'émergence de lillusion. Cela semble suggérer que
I"utilisation d’avatars non réalistes pourrait étre possible tout en conservant un effet
thérapeutique. Il serait alors intéressant de mener des études aupres de patients afin de voir si
ce gue nous avons observé chez le sujet sain est également valable dans le cadre des
pathologies d’intéréts, si la thérapie conserve un effet thérapeutique suffisant et si les effets
adverses sont réduits. En outre, les résultats de nos études indiquent I'importance de
I'intégration multisensorielle dans I’émergence et I'intensité de l'illusion kinesthésique, la vision
ou la proprioception seule entrainant des illusions beaucoup moins fréquentes et intenses. Il
semble donc particulierement important de combiner les informations visuelles et
proprioceptives pour obtenir des effets plus intéressants méme si la réalité virtuelle nous
permet aujourd’hui de présenter un avatar en mouvement en |'absence d’un quelconque
mouvement réel. De futures études pourraient également ajouter d’autres retours sensoriels
comme les retours tactiles (ou auditifs) pour investiguer le bénéfice de la multimodalité et viser
a augmenter [|'efficacité des thérapies en augmentant le nombre de retours sensoriels

différents.
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Conclusion

Dans ce travail de these nous avons étudié les limites de I'intégration de signaux artificiels
indiguant un mouvement du corps, avec des signaux naturels proprioceptifs pour la perception
de ses propres mouvements, la kinesthésie. Les signaux artificiels utilisés étaient visuels
(Chapitre 1, 2 et 3) ou auditifs (Chapitre 4) et ils pouvaient présenter différents degrés
d’incongruence sémantique ou spatiale.

Les résultats obtenus suggérent que les signaux artificiels visuels de mouvement, provenant
d’un avatar en réalité virtuelle, contribuent a la kinesthésie en étant intégrés avec les signaux
proprioceptifs controlatéraux. L'incongruence sémantique résultant d’une dissimilarité
morphologique entre I'avatar et le corps réel ne semble pas abolir cette contribution, méme
lorsque les bras de I'avatar sont uniqguement représentés par trois points. [l semblerait toutefois
que la contribution des informations visuelles de mouvement provenant de |'avatar soit moins
importante lorsque I'incongruence sémantique (i.e., la dissimilarité morphologique dans ce cas)
est particulierement prononcée (e.g., trois points remplacant un avant-bras). Il en est de méme
pour 'incongruence spatiale. En effet, I'incongruence spatiale résultant d’'un changement de
perspective dans laquelle I'avatar est vu n’empéchait pas forcément la contribution des
informations visuelles au percept de mouvement. Néanmoins, il apparait que cette
contribution diminue au fur et a mesure que l'incongruence spatiale augmente, allant d’une
perspective a la premiére personne a une perspective a la troisieme personne avec une vue de
profil. Ainsi, qu’il s’agisse du réalisme de I'avatar (congruence sémantique morphologique) ou
de la perspective dans laguelle il est vu (congruence spatiale), il semblerait qu’un certain degré
d’incongruence n’empéche pas l'intégration multisensorielle a des fins kinesthésiques.
Néanmoins, plus on s’éloigne d’une représentation visuelle réaliste, a la premiére personne,
moins la contribution de ces informations visuelles a la kinesthésie est importante. En outre,
bien que I'Etude Incarnation (Chapitre 3) ne nous permette pas de définitivement conclure sur
le lien entre sensation d’incarnation de I'avatar et contribution des informations visuelles au
percept de mouvement, des corrélations, certes faibles mais significatives, entre scores
d’incarnation et paramétres de l'illusions kinesthésiques (vitesse et durée) sont retrouvées
lorsque toutes nos études sont considérées conjointement. Enfin, nous avons étudié la

contribution a la kinesthésie d’un signal auditif artificiel, généré par sonification des
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mouvements. Nos mouvements ne sont pas systématiquement associés a des sons et lorsqu’ils
le sont, il s’agit généralement de la conséquence du mouvement et non pas d'un son
représentant le mouvement lui-méme. A ce titre, la sonification des mouvements reste un
signal entierement artificiel, transmettant des informations sur le mouvement qui ne sont
habituellement pas véhiculées par le son (e.g., vitesse, angles). L’étude réalisée semble indiquer
que ces stimuli auditifs ne contribuaient pas au percept kinesthésique, tout du moins dans les
conditions dans lesquelles nous avons mené cette étude.

Dans I'ensemble, les différentes études réalisées dans cette these ont montré I'importante
tolérance des processus d’intégration multisensorielle dans la kinesthésie, principalement en
ce qui concerne la nature des stimuli visuels et leur incongruence vis-a-vis du corps biologique.
Ces travaux attestent donc de la capacité du systeme perceptif dédié a la kinesthésie a
optimiser le percept en intégrant des signaux visuels situés bien au-dela des limites

morphologiques et spatiales du corps physique.
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infraliminaire aux muscles, permet d’augmenter le niveau
d'activation volontaire et la force musculaire (10). L'ima-
gerie mentale a aussi été testée chez des patients apres
une immobilisation, une Iésion ou un alitement prolongeé.
Les résultats semblent encourageants apres une immo-
bilisation du poignet de 4 semaines (11). Les travaux de
ce type sont toutefois aujourd'hui trop peu nombreux pour
conclure définitivement sur l'efficacité de cette approche
thérapeutique.

Conclusion

La plasticitée dépendante de 'usage est un élément majeur a
prendre en compte dans le développement de stratégies de
réhabilitation, mais elle est un peu a I'image du « Dr. Jekyll
et Mr Hyde », en ce gu'elle présente deux composantes
opposees: elle peut permettre a 'organisme de s'adapter
a un nouvel environnement et & une nouvelle activité, mais
elle peut aussi étre délétere, ou maladaptative, parce gu'elle
induit une dégradation des capacités motrices chez les pa-
tients alités ou hypoactifs et une réorganisation désadaptée
des circuits neuronaux. Le challenge vise donc a empécher
les effets négatifs lors de I'hypoactivité et de promouvoir les
effets positifs lors de la réhabilitation. Les stratégies les plus
efficaces seront sans aucun doute multifactorielles, ciblant a
la fois le muscle et le systéme nerveux. Il ne faut pas réserver
les thérapies basées sur la plasticité cérébrale aux maladies
neurodégénératives ou psychiatriques (12), de méme qu’on
ne préviendra pas les troubles moteurs liés a I'hypoactivité
en ne traitant que le muscle. On sait depuis plus de 30 ans
que la plasticité dépendante de l'usage est d’autant plus
manifeste que I'activité qui lui a donné lieu est pertinente
d’'un point de vue comportemental. Chez I'adulte, la théra-
pie assistée par robotique basée sur des activités de la vie
quotidienne peut aider a restaurer la fonction motrice,
en aidant le mouvement et en facilitant les fonctions résiduelles.
Chez I'enfant, les programmes de réhabilitation basés sur le
jeu etancrés dans son quotidien sont également prometteurs.
En générant une entrée sensorielle appropriée et en réacti-
vant les circuits sensorimoteurs, ces approches thérapeu-
tiques peuvent moduler I'excitabilité des circuits corticospi-
naux et permettre de s'échapper du cercle vicieux.
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PLASTICITE DE LA REPRESENTATION CORPO-
RELLE, INCORPORATION D’OBJETS ET SENS
DU MOUVEMENT

JULIEN BARRA, MARION GIROUX, MICHEL
GUERRAZ (Univ. Savoie Mont Blanc, CNRS, LPNC, Cham-
béry)

La représentation mentale que nous avons de notre
corps (ou schéma corporel) est un modéle de plasticité !
Cette plasticité est nécessaire face aux changements phy-
siques qui s'operent tout au long de la vie, liés a I'avancée
normale en age ou a d'éventuelles blessures physiques
par exemple. Comme nous le verrons dans la premiére
partie de cet article, cette plasticité n'est cependant pas
toujours optimale et peut conduire a des deécalages entre
le corps représenté et le corps biologique, comme I'atteste
par exemple l'incorporation d'objets externes au schéma
corporel. L'étendue fonctionnelle de cette « plasticité » sera
discutée dans la seconde partie, tout particulierement pour
ce qui concerne le sens du mouvement (kinesthésie).

Décalages entre schéma corporel et corps biologique

L'exemple le plus notable d'un décalage entre schéma corpo-
rel et corps biologique est celui du membre fantéme. La perte
soudaine d’'un membre s'accompagne le plus souvent d'une
sensation de pérennité illusoire de celui-ci, parfois si forte
que le patient peut méme essayer de marcher, voire serrer
une main avec ce membre dit « fantéme ». De tels déca-
lages peuvent aussi étre observés alors méme que l'intégrité
physique du corps est préservée. Une Iésion hémisphérique
pariétale droite peut par exemple occasionner la sensation
de membres fantdbmes surnuméraires (perception d’'un ou
plusieurs membres en plus des membres biologigues) ou
causer un sentiment de désappropriation corporelle appelé
somatoparaphrénie. Dans ce dernier cas, le patient va nier
qgu’un membre (paralysé) est sien, affirmant méme que celui-
ci appartient a une autre personne. Plus rare encore et pou-
vant avoir des conséguences potentiellement graves, est le
trouble de I'intégrité corporelle et de I'identité. Ici, les patients
ont un sentiment tres fort qu'un membre pourtant sain et
fonctionnel ne leur « appartient» pas et désirent I'amputer
de maniére a ce que leur corps physigue corresponde a la
représentation corporelle a laquelle ils s'identifient.

Les nombreuses interactions réussies avec notre environ-
nement laissent a penser, en tant qu'individus sains, que
notre schéma corporel est fidéle a notre corps biologique.
Cependant, Head & Holmes proposaient déja en 1911 (1),
que le schéma corporel était malléable, au point de s'étendre
jusgu’a inclure des objets, voire méme intégrer des outils
comme extensions corporelles. Lillusion de la main en caout-
chouc (Rubber hand illusion (2)) en est un bon exemple.
Dans ce paradigme, l'illusion d’appartenance d’une fausse
main au schéma corporel est induite par la stimulation tactile
répétée de 'une des mains (cachée) du participant associé




a une stimulation visuelle concomitante de la fausse main
placée devant lui (Figure 1A). La perception simultanée de
la stimulation tactile de la main du participant et de la stimu-
lation visuelle de la main en plastique conduit en quelgues
dizaines de secondes a ce que la stimulation tactile soit
pergue comme provenant de la main en caoutchouc. Le sen-
timent d'appartenance s'accompagne de réactions motrices
et physiologiques déclenchées lorsque l'intégrité physique
de la main en caoutchouc est menacée, par un coup de
couteau par exemple. Ainsi, la vue de la menace fait réagir les
sujets comme si cette fausse main leur appartenait vraiment.
Enoutre, et a l'instar du syndrome du membre surnumeraire
chez le patient cérébrolésé, I'individu sain peut, par le jeu
de stimulations visuo-tactiles synchrones, s’attribuer par
exemple une troisieme main (Figure 1B). L'incorporation
d'objets n'est par ailleurs pas limitée a des segments cor-
porels isolés mais peut concerner un corps artificiel dans
sa globalite, lorsque la stimulation visuo-tactile synchrone
concerne cette fois-ci un mannequin (3) ou un corps virtuel
humanoide (avatar) vu dans une perspective a la premiére
personne. Cette incorporation est d'ailleurs plus marquée
encore lorsque la stimulation visuelle est synchronisée avec
les actions mémes du participant, s'accompagnant alors
du sentiment d’étre I'acteur a I'origine du mouvement visuel
(agentivite).

L'agentivité pourrait participer a l'intégration d'objets non cor-
porels dans une conscience cohérente et unifiee du corps.
Comme le suggére Merleau Ponty (4), les actions motrices
avec un objet externe utilisé comme extension du corps
(tel un outil, une canne etc.) peuvent changer cet objet enun
auxiliaire corporel, une extension de la structure physique du
corps. Des modifications neurales accompagnent d'ailleurs
cette extension (5). Les neurones bimodaux visuo-tactiles
notamment, dont le champ visuel récepteur englobe la zone
de la main, peuvent étendre leurs champs visuels récepteurs
jusgu’au bout de 'outil, ce dernier étant alors représente
comme un prolongement de la main. Ces modifications neu-

rales s’accompagnent de modifications comportementales
telles que des modulations de la localisation proprioceptive,
de la perception de la longueur du bras, de la cinématique
des mouvements de saisie etc. (6). Lutilisation d’outils peut
aussi moduler certains troubles neuropsychologiques telle
que I'héminégligence spatiale unilatérale (négligence de
I'espace contra-lésionnel) par exemple. Berti et Frassinetti
(7) ontrapporté le cas d’un patient présentant une dissocia-
tion entre les espaces proche et lointain. Chez ce patient, la
négligence gauche, objectivée par une bissection de ligne
dans I'espace proche, disparaissait lorsque la bissection
était effectuée avec un painteur laser dans l'espace loin-
tain. Lorsque le pointeur était remplacé par une baguette
permettant d'atteindre la ligne distante, la négligence initiale
gauche réapparaissait, comme si la baguette était devenue
une extension du bras du patient. La plasticité neurale et
la mise a jour de la représentation corporelle, combinées
au haut niveau d'efficacité dans I'utilisation de I'outil chez
I'hnomme, sont autant d’arguments en faveur d’'une représen-
tation unifiée du corps et de I'outil.

Incorporation d’objets, intégration multisensorielle, et
kinesthésie

Bien que le concept d'incorporation d'objets dans une repré-
sentation corporelle unifiée soit aujourd’hui bien accepte, son
étendue fonctionnelle reste & déterminer. Les objets incorpo-
rés sont-ils traités par le systéme nerveux centralcomme le
sont les membres bioclogiques ? Les réactions aversives face
aune agression d’'une main en caoutchouc incorporée vont
en ce sens. Qu'en est-il pour ce qui concerne la kinesthésie ?
Les signaux visuels provenant d'objets incorporés sont-ils
pris en compte pour la kinesthésie comme le sont les signaux
provenant des membres biologiques ?

La kinesthésie est le fruit d'une intégration multisensorielle im-
pliquant autant de signaux efférents qu'afférents. La visiony
occupe une place toute particuliére. Nous avons évalué dans
quelle mesure I'information visuelle provenant d’'une main en
caoutchouc incorparée, pouvait fournir des indices
pertinents pour le sens du mouvement (8). Ici, la
main en caoutchouc et la main réelle (non visible)
étaient stimulées de maniére synchrone et continue.
A tout instant, lorsgue la main en caoutchouc était
déplacée lateralement ou d'avant en arriére, les
participants avaient ['illusion que leur main biolo-
gique - statique — bougeait dans la méme direc-
tion. Plus I'incorporation de la main en caoutchouc
était forte, tel qu'attestée au travers de question-
naires d’incorporations, plus l'illusion kinesthesique
I'était aussi. En vertu du fait que l'incorporation
peut intéresser un corps virtuel dans sa globalité,

Figupre 1 - Illustration du paradigme de la main en caoutchouc: (A) le
participant voit une main en caoutchouc alors que sa main réelle est hors

de sa vision ; Uapplication de stimulations tactiles synchrones sur ces deux
mains induit chez le participant la sensation de ressentir les stimulations sur

la main en caoutchouc et développe alors un sentiment que celle-ci devient sa
vraie main (B). Main en caoutchouc surnuméraire : le participant voit cette
Sfois-ci la main en caoutchouc ainsi que sa vraie main, les deux étant stimulées
simultanément. Le participant a la sensation que la main en caoutchouc devient
sienne et s’ajoute a sa vraie main (membre surnuméraire).
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nous avons aussi testé si la vue de mouvements
segmentaires provenant d'un avatar humanoide
incorpare, pouvait donner lieu a de telles illusions
(9). Les participants étaient immergeés en realité
virtuelle dans le corps d’un avatar humanoide vu
a la premiere personne (figure 2B). L'incorporation
était obtenue par le biais d'une synchronisation

21




Figure 2 - Illustration du paradigme miroir en réalité virtuelle (10). A : Avatar
dans le monde virtuel vu a la 3¢ personne. B : Vision du monde virtuel a la 1¢
personne.

visuo-motrice, les bras de I'avatar pouvant se mouvoir en
synchronie avec les mouvements réels du participant. Une
fois l'incorporation attestée, les bras physiques ou virtuels
pouvaient étre déplacés passivement en flexion ou en ex-
tension via un exosquelette motorisé. La combinaison du
déplacement passif d’'un avant-bras avec le déplacement
des deux avant-bras de I'avatar (paradigme miroir en situa-
tion de réalité virtuelle) provoquait un mouvement illusoire
du bras statique.

Les illusions kinesthésiques rapportées ci-dessus attestent
que l'information visuelle de mouvement provenant d'objets
incorporés peut étre intégrée par le systeme nerveux central
pour la kinesthésie, comme I'est celle provenant de segments
biologiques. Il faut souligner toutefois que I'incorporation
d’une fausse main ou d’'un corps virtuel s'accompagne d’un
sentiment d'appartenance. Il est donc légitime de se deman-
der si I'incorporation d’objets tels que des outils, pour les-
quels il n'existe pas ce sentiment d’appartenance au corps,
conduirait aux mémes conclusions. C’est ce qui ressort d'une
étude récente (10) utilisant une version modifiée du para-
digme miroir. Pour ce faire, les illusions kinesthésiques ont
été étudiées en déplacant passivement le bras du participant
(viaun exosquelette motorisé) avec un outil a la main, la partie
se réfléchissant dans le miroir étant limitée respectivement a
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I'outil, au bras, ou aux deux. Les mouvements
illusoires concernaient 'autre bras, statique
et caché derriere le miroir. Les résultats ont
révelé que la vue du déplacement de 'outil
seul, tout comme d'ailleurs du bras seul, se
réfléchissant dans le miroir, induisait des
illusions de mouvement du bras derriere le
miroir. Une telle illusion n'apparaissait toute-
fois que lorsque les participants avaient les
mémes outils dans les deux mains, attestant
de processus descendants en jeuici, la vision
de l'outil en mouvement n'étant pas suffisante
pour que l'illusion kinesthésique se produise !

Conclusion

Nous n'avons relaté ici que quelques-unes des

nombreuses preuves attestant de la plasticité
de la représentation corporelle, tant chez les patients que
chez les sujets sains. Dans cet article, nous faisons aussi état
de I'étendue fonctionnelle de cette plasticité en particulier
pour ce qui concerne le sens du mouvement. Lensemble de
ces données conforte I'hypothése selon laquelle les objets
artificiels incorporés au schéma corporel sont traités, tout
au moins dans une certaine mesure, comme ceux provenant
du corps lui-méme.
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A large body of research has shown that a person’s internal
body representation is a rather flexible construct and is not
at all fixed or rigid. Over a century ago, Head and Holmes
[51] introduced the notion of a multimodal body schema, i.e.
a dynamic, multisensory representation of the body that is
constantly updated to encode the body parts’ morphology,
location and configuration in space. Head and Holmes even
suggested that this internal representation can expand to
include external objects:

It is to the existence of these [body] schematathat
we owe the power of projecting our recognition of pos-
ture, movement and locality beyond the limits of our
own bodies to the end of some instrument held in the
hand. Without them we could not probe with a stick, nor
use a spoon unless our eyes were fixed upon the plate.
Anything which participates in the conscious movement
of our bodies is added to the model of ourselves and
becomes part of these schemata’’ ( [51], page 188).

In this paper, we will present a non-exhaustive review of
published research evidence that attest to the plasticity of
body representation. Beyond behavioral or neural changes
resulting from pathological transformation or natural phys-
ical changes that occur as a person grows up and ages,
and following in Head and Holmes’s footsteps, our review
will focus on the capacity of body representation to be
stretched to include objects, whether those objects have
a corporeal appearance (such as fake body segments, e.g. a
rubber hand; virtual whole bodies, e.g. avatars), or not (e.g.
tools). This inevitably questions the extent to which the
representation of these incorporated objects has the same
functional properties as the representation of the owner’s
body parts themselves, and therefore whether or not they
can be treated as part of one’s own body. This question will
be tackled from the perspective of self-motion perception
(kinesthesia) which is an effective and original approach
to investigate the functional properties of extended body
representations. After a brief presentation of what self-
motion perception is and of its multi-sensorial origin, we
shall attempt to put forward in this paper a broad concept of
multisensory integration in kinesthesia that includes not only
afferent - efferent signals originating from the real biologi-
cal body and priors, but also visual motion cues originating
from incorporated objects.

The plasticity of body representation and the
sense of ownership

Given the succession of physical changes that occur as a per-
son ages or in the event of physical and brain injury, a plastic
body representation is crucial and can be seen as an effec-
tive means of adaptation. In some circumstances, however
(such as limb amputation, alien hand syndrome after stroke,
rapid weight loss, and to a lesser extent, rapid growth during
childhood and puberty), the body representation can appear
at first glance to be far more rigid than one might expect.
Furthermore, as we shall see below, manifestations of body
representation plasticity can also be observed in conditions

owner’s biological body parts.

Disorders of body representation and body
ownership

Most individuals who suddenly lose a limb feel the pres-
ence of the missing limb and experience sensations for a
variable period of time after the loss [54,102]. The missing
limb’s presence can be felt so strongly that it can influence
motor behavior; for example, a patient may try to walk on
a phantom leg or shake hands using a phantom hand [77].
The existence of this type of body representation disorder
(first described by Paré in 1552 and dubbed the ‘‘phantom
limb’’ by Mitchell in 1871 [87]) shows that the representa-
tion can extend quite far from our actual biological body but
is ultimately less malleable than one might expect. However,
it must be borne in mind that in some amputees, phantom
limb sensations fade over time and will disappear after a
few months or years. These individuals appear to eventually
reconcile their body representation with their actual body
[102]. In other individuals, phantom sensations can persist
for decades. In these individuals, the phantom sensation
can even be distorted; for example, over time after ampu-
tation of an upper limb, the phantom hand may gradually
retract inside the stump, a phenomenon called telescoping:
Even more surprisingly, Ramachandran and Blakeslee [101]
reported on a patient whose hand was usually felt as being
attached to the elbow (the stump) but which extended into
the normal position when engaged in motor imagery actions,
such as shaking hands. Counterintuitively, the existence of
phantom limb syndrome might therefore provide as many
arguments in favor of a highly plastic body representation
as arguments in favor of a rigid one. The vast body of
neuroimaging literature on the reorganization of the sen-
sorimotor motor network after amputation also reinforces
the concept of a flexible body representation (for reviews,
see [32,56]).

Disorders of body representation can be due to senso-
rimotor network dysfunction as suggested by the phantom
limb syndrome but can also be due to a dysfunctional motor
network, as suggested by the alien hand syndrome observed
after stroke. The alien hand syndrome as defined by Doody
and Jankovic [22] is characterized by involuntary and
unwilled goal-directed movements of the contra-lesional
hand. The hand is perceived as ‘‘foreign’’ or as having
“a will of its own’’. The alien hand syndrome can be
explained in the framework of motor learning and control,
as a dysfunction in the relationship between motor control
commands and sensory feedback, leading to the feeling that
the hand no longer belongs to one’s own body (body own-
ership disorder) and that one is no longer able to move and
control it (agency disorder) [50,116]. These body represen-
tation disorders have recently been proven to be sensitive
to the mirror box paradigm [107] attesting once again to
the concept of a plastic body representation despite marked
disorders.

Following rapid weight loss (such as in anorexia nervosa)
or massive weight loss (such as after bariatric surgery),
impaired performance in tasks concerning both implicit
and explicit representations of the body have also been
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reported. For instance, in an aperture task (an implicit task
in which participants are required to estimate whether they
would pass through apertures — doors — of various widths),
patients with anorexia nervosa significantly underestimate
their ‘‘passability’’, i.e. as if their body was larger than
it really was [42,43,81]. These data matched the patients’
clinical complaints of body overestimation and dissatisfac-
tion. In cases of anorexia nervosa, the rapidity and/or scale
of weight loss can prevent the patient from correctly and
immediately updating their body representation. Despite
this distorted body representation, these patients are nev-
ertheless more inclined than healthy females to experience
ownership of an artificial rubber hand [28,62]. Interestingly,
their tendency to overestimate the size of their hand (mea-
sured prior to any experimental manipulation) faded after
rubber hand incorporation. In contrast, healthy females
correctly estimated hand size before and after induction
of illusory rubber hand ownership [62]. Hence, as with
amputees, patients with anorexia nervosa appear at first
glance to be locked into a body representation related to
their previous body size and weight [42,81] but still display
a highly plastic body representation as evidenced by their
propensity to experience ownership of an artificial rubber
hand.

Many lines of research in neuropsychology have also high-
lighted the modifiable nature of body representation and
sense of ownership. For example, injuries to the right hemi-
sphere (including damage to the temporoparietal regions,
the insula and the basal ganglia) can cause a sense of disown-
ership referred to as somatoparaphrenia. In this condition,
patients suffering from motor loss may deny that their par-
alyzed limb is actually theirs and may even claim that the
limb belongs to another person (for a review, see [125]). In
its most extreme form, brain lesions resulting from tumor
resection in the temporoparietal region can even prompt
a lack of perceived ownership for the whole body [115].
Body integrity disorder is another intriguing, rare condition
in which patients feel strongly that a healthy limb does not
“‘belong’’ to them and wish to have it amputated so that
their physical body matches their body representation [31].
Interestingly, Blom et al. [8] reported that surgery is helpful
in patients with body integrity disorder after amputation, as
their disability score is significantly lower than in patients
not having undergone surgery.

Body representation plasticity and body ownership
in healthy individuals

The disorders observed in people with neurological or psy-
chiatric conditions show that the body representation can be
both plastic and different from the actual (biological) body.
Most people rarely experience anything like the disorders
mentioned in the previous paragraph. Our many successful
interactions with the environment prompt us to feel that
our body representation matches our biological body per-
fectly. However, the body representation is a construct and
therefore does not reflect the exact dimensions and shapes
of the body (see [69,130]). As we will see below through the
example of the life-span development and body ownership
illusions in healthy individuals, representation distortions

are not specific to neurological or psychiatric diseases but
also exist in healthy individuals, albeit in attenuated forms.

Age-related body representation and brain plasticity
Plasticity of the body representation is required during
development because of the major morphological changes
which evolve continuously with age. The clumsiness often
observed in children and teenagers, for example, may be
partly the result of a lag between rapid body growth and
the updating of body representation (see [50] for contra-
dictory results). As an example, the ability to anticipate
postural perturbations during voluntary actions, which is
based on internal body representation, develops between
3 and 8 years of age but remains below the level of perfor-
mance of an adult at the age of 16 (see review [2]). Of prime
importance for body representation and therefore motor
behavior, proprioceptive acuity has been found to continu-
ously improve from childhood to late adolescence [64,129].
In parallel, age-related brain maturation proceeds, includ-
ing the structural and functional changes that occur in
the sensorimotor network throughout childhood and adoles-
cence (see review [55,96]). Brain changes also occur later
in the fronto-parietal network [67], which is crucial for self-
body perception [90] and especially the inferior parietal
cortex, which is strongly involved in kinesthetic percep-
tions in adults [60,89] and children [34]. Interestingly, like
young children, the ability of older people to finely perceive
body motion based on muscle proprioceptive information is
impaired after the age of 65 years [17]. However, by increas-
ing the strength of connectivity between the sensorimotor
cortex and the lower parietal lobule, elderly subjects par-
tially compensate for this proprioceptive impairment [66].
Whether for the young or the elderly, these data underline
the importance of cortical plasticity across the lifespan for
the development or maintenance of body representations.

Body ownership illusions

Body ownership illusions refer to the illusory perception of
external corporeal objects as being parts of one’s own body,
i.e. as being incorporated into one’s body. As we shall see,
such illusions provide interesting insight on how body repre-
sentation in healthy individuals is plastic, albeit with obvious
constraints (see [18,58,115,123]). Below, we present three
well-known types of body illusion paradigm: (i) the rubber
hand and full body illusions, (ii) avatar manipulations in vir-
tual reality, and (iii) tool incorporation phenomena.

Tastevin [118] pioneered research on body ownershipillu-
sions and showed that individuals could perceive a plaster
replica of one of their fingers protruding from a cloth as their
own finger when the latter was hidden from view but moved
in synchrony with the plaster replica. In more contemporary
studies, ownership has been extended to artificial hands (see
[9]) and full bodies (the full body ownership illusion; see
[4,93,113]).

In the rubber hand paradigm, a sensation that a fake rub-
ber hand belongs to a person’s body is induced by repeated
tactile stimulation (usually with a paintbrush) of one of the
participant’s hands (hidden from view) and the rubber hand
placed in front of the participant. In this particular exper-
imental set-up, there is a spatio-temporal match between
the visual input (seeing a rubber hand being stroked) and
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tactile input (feeling a real hand being stroked). After some
time, most participants report perceiving the tactile stim-
ulation as if it were coming from the rubber hand, and
thus perceiving the latter as part of their own body. This
corresponds to the subjective experience of the rubber
hand illusion. Moreover, when asked to point blindly to the
position of their real hand, participants typically give pro-
prioceptive estimations that are shifted toward the rubber
hand [1,9,69,83,120]. This proprioceptive drift shows that
visual positional information originating from the rubber
hand is used to determine the position of the biological hand
with respect to the body. In addition to illusory ownership
and proprioceptive drift, automatic motor and autonomic
responses can be triggered when the rubber hand is under
threat, such as when the experimenter makes a stabbing
movement towards it with a knife [25,115]. Seeing the knife
approaching makes the subjects react as if the rubber hand
were their own, and they move their real hand to avoid the
knife - even though the real hand is never actually in dan-
ger. Functional magnetic resonance imaging (MRI) studies
showed that under these circumstances, brain regions known
to be involved in pain anticipation (the anterior cingulate
cortex) or the urge to move the arm (the supplementary
motor area) are activated [33,95].

As mentioned above, self-attribution can range from a
fake finger to ownership of a full artificial body. Indeed, syn-
chronous stroking of the real body and either a mannequin
[26,93,94,127] or a virtual body [61,110,115], displayed
from a first-person perspective though a head-mounted-
display, typically induces self-attribution of the artificial
body, the latter then being perceived as the source of
the visuotactile signals. As with the rubber hand, exper-
imentally threatening this self-attributed artificial body
with a knife induces the same physiological responses
(e.g. skin conductance responses) as when the partici-
pant’s real body is threatened [49]. It should be noted
that visuotactile stimulation can even evoke the illu-
sion of possessing an invisible full body. This illusion can
occur when participants observe through the head-mounted-
display a paintbrush moving through an empty space and
defining the contours of an invisible body, while being
simultaneously stroked on the corresponding parts of their
biological body hidden from view. Interestingly, owning such
an ""invisible body’’ reduces anxiety responses in poten-
tially stressful situations, such as when facing a stern-faced
audience [49].

However, it must be borne in mind that visuotactile syn-
chronization (i.e. bottom-up information processing) is not
sufficient for any object to be self-attributed. Indeed, top-
down processes modulate the strength of self-attribution
according to the anatomical and morphological similarity
between the object and the internally stored representa-
tion of the body [52,70,120,123]. It is important to note that
ownership illusion is often eliminated by a non-corporeal
object, but as mentioned above can be elicited in space
without any object at all [48,49]. This indicates that mor-
phological similarity per se is not a requirement for body
ownership since it can occur with an invisible body, but that
morphological dissimilarity can eliminate ownership illusion.
It is also important to note that all the components of the
rubber hand illusion (embodiment, proprioceptive drift and
response to threat) and those of the full body illusion almost

completely disappear when the visual and tactile stimula-
tions are not synchronous [9,23].

Illusory ownership of a rubber hand or an artificial full
body can be achieved with combinations of synchronous
afferent signals; this stimulation can be visuotactile (see
above) but can also be visuo-proprioceptive [75], tactile-
proprioceptive [24] or even tactile-auditory [104,120]. In
all these circumstances, illusory ownership is produced by
the spatiotemporal coincidence of afferent signals in the
absence of voluntary action. However, object incorporation
or body ownership can also occur when visual stimula-
tion (for instance) is synchronized with motor commands
[59,74,91,92,112,108]. In Sanchez-Vives et al.’s experiment
[112], participants wore a data glove that transmitted the
positions of the fingers to a virtual hand projected onto a
screen in front of the participant. Synchronous visuomo-
tor combination induced ownership of the virtual arm and
proprioceptive drift, just as a visuotactile combination (for
instance) would. Interestingly, finger, hand or full body own-
ership is even more strongly and positively influenced by
congruent visuomotor coincidence than by visuotactile coin-
cidence [65]. This suggests a crucial role of consistent active
motion information into attribution of self-body parts.

Active motion helps to build a coherent body
representation

The afferent signals coupled to motor commands (effer-
ent signals) not only induce ownership but also prompt
the participants to feel that they are producing the move-
ment. This feeling of control over bodily actions (known
as the sense of agency) contributes strongly to the way
in which individuals consciously experience their bodies
[1,19,57,70,120,131]. Indeed, Tsakiris and Haggard [120]
showed that after visuotactile stimulation in the rubber
hand illusion, body awareness is partly fragmented. In a
novel experiment, these researchers showed that when only
one finger was stroked on the rubber hand (either the index
or the little finger), only the stimulated finger was perceived
to be significantly closer to the rubber hand than it really
was, whereas the unstimulated fingers were not; the pro-
prioceptive drift was therefore substantially localized and
restricted to the stimulated finger. In contrast, when active
movement of a single digit is coupled with a projected image
of the hand (visuomotor stimulation), the proprioceptive
drift is not localized to that digit and spreads across the
whole hand [121]. Tsakiris et al. concluded that ‘‘whereas a
purely proprioceptive sense of body-ownership is local and
fragmented, the motor sense of agency integrates distinct
body-parts into a coherent, unified awareness of the body
(from [122], p 658).

Agency may well be involved in the integration of several
distinct body parts into a coherent body representation. As
mentioned above, synchronization alone is not sufficient for
the self-attribution of an object. By way of an example,
visuotactile stimulation does not induce the body illusion if
the rubber hand is replaced by a piece of wood [52,123],
probably because there is no functional reason for a piece
of wood to be part of one’s body. However, as suggested
by Merleau-Ponty ( [79], p 139), ‘*motoric actions with an
external object used as an extension of the body (such as a
cane) may change that external object to a bodily auxiliary,
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an extension of the bodily synthesis’’ (see also [20,86]). The
motor sense of agency may therefore help to integrate not
only body parts but also functional objects (e.g. tools) into
a coherent integrated sensorimotor representation of the
body.

Tool incorporation phenomena

Human beings frequently use tools that, among other pur-
poses, extend our body structure and the spatial boundaries
of our actions [71]. Under these circumstances, a precise
sensorimotor representation of the body plus the tool is cru-
cial for accurate interaction with the environment [35,36].
Accordingly, it has been shown that the use of tools is
accompanied by changes in neural substrates that underlie
sensorimotor body representations [11,53,72]. This is the
case for the bimodal neurons found in the pre-motor and
parietal cortices of monkeys, which are activated both in
response to tactile stimulation of a given body region and to
visual stimuli from the space adjacent to it. Interestingly,
these neurons also respond to stimuli near the end of a tool
(a rake) when the animal has been trained to use the tool to
retrieve food; the neurons’ receptive fields (linked to stim-
uli near the hand) expanded to include the entire length of
the tool; hence, the tool became represented as an exten-
sion of the hand [53]. Reports of body representation being
updated through tool use are also well documented (for a
recent review, see [73]). For instance, tool use has been
shown to modulate proprioceptive localization [37] and the
user’s tactile perception [12,29,85]. Tool use can also gen-
erate an increase in the perceived length of the arm using
the tool [68,85,119] and change the kinematics of grasp-
ing movements [11]. It must also be noted that tool use
can remap the brain’s representation of body space. Indeed,
Berti and Frassinetti [5] reported on a case of neglect with
dissociation between near and far space. The patient’s left
neglect (objectivized through a bisection line in the space
near him) disappeared when bisection was performed via a
laser pen in the space far from him. When the laser pen was
replaced by a long stick that allowed the patient to reach
the distant line, the original left neglect re-emerged - as if
the stick was an extension of the patient’s arm and had been
integrated into his body representation.

The observed relationships between neural plasticity,
body representation updating, and the high level of effi-
ciency in tool use in humans are strong arguments in favor of
an integrated sensorimotor representation of the body plus
the tool [86,117,130]. As pointed out by de Vignemont and
Farne [21], it should nevertheless be borne in mind that in
contrast to (for instance) a rubber hand, tools are rarely, if
ever, experienced as if they belonged to oneself: *“the feel-
ing of ownership that we have of our bodies clearly does
not extend to, for example, the fork we use at dinner’’ (
[10], p 783).

To sum up, body representation appears to have rather
flexible boundaries and can expand to include rubber body
segments, avatars, and tools. However, the extent of body
plasticity is subject to debate; one can question whether
incorporated objects are processed in the same way as bio-
logical body parts. Some of the above-mentioned findings
show that at least some of the visual information originat-
ing from incorporated objects is treated in the same way

that information from biological limbs would be. For exam-
ple, the fact that visual threats to an incorporated virtual
body trigger neurophysiological correlates of anxiety means
that visual stimuli from the virtual body are processed sim-
ilarly to those from the biological body. Furthermore, the
proprioceptive drift observed in the rubber hand illusion
shows that the visual position information from the rubber
hand is used to determine the biological hand’s position with
respect to the body, as would be the case for information
from the biological hand [126]. It can therefore be hypothe-
sized that visual information from incorporated objects can
also provide relevant cues for sensing one’s own movement,
just as information from biological body segments would.
Below, we briefly describe the phenomenon of kinesthesia
and its multisensory nature, and then we provide experimen-
tal arguments attesting to the processing of visual motion
information from incorporated objects (rubber hands, full-
body avatars, and hand-held tools) when perceiving one’s
own movement (kinesthesia).

Multisensory body representation and the
sense of movement

Bodily incorporation of rubber hands, virtual bodies or even
tools via the manipulation of multisensory and sensorimotor
signals show that multisensory integration is a key element
in the process of updating the structure of body represen-
tation and therefore contributes to the sense of ownership
[9,23,24,124,132]. Multisensory integration is also the pro-
cess that provides individuals with a coherent perceptual
experience of limb movements, known as kinesthesia (a
term first introduced by Bastian in 1888 [3]), and which com-
bines all available signals from various afferent and efferent
sources.

Involvement of afferent and efferent signals in
kinesthesia

Proprioceptive signals (e.g. from muscle) are of prime
importance in both position sensing and kinesthesia (for
reviews, see [97,98]). Strong evidence comes from patients
suffering from acute sensory neuropathy. In this situation,
the large fibers that normally provide proprioceptive affer-
ents from the whole body have been impaired by illness.
Although the patients are still capable of motor actions, they
lose their ability to perceive limb positions and movements
in the absence of visual feedback [109,119]. Reports on the
illusory movements induced by muscle vibration also shed
light on the involvement of proprioception in kinesthesia
[13,41,88]. The tendon vibration technique has been widely
used to investigate the influence of muscle spindle endings
on spatial perception and motor control. The application of
low-amplitude vibration of a particular frequency (typically
in the 20—80Hz range) to a muscle or tendon mainly acti-
vates the primary spindle endings (type la afferent fibers),
the firing of which appears to be interpreted by the central
nervous system as muscle elongation [106] and gives rise to
an illusory sensation of joint displacement [41].

Many studies have shown that perception of one’s own
movement is not derived solely from proprioceptive (muscu-
lar) signals but has a deep multisensory nature that involves
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Fig. 1  The figure illustrates the arrangement of the mirror
paradigm. One arm is facing the mirror and the other arm is
placed behind this mirror and hidden from view.

other afferent signals, including touch [6] and vision [71].
For instance, illusory hand displacements can be induced
through the tactile stimulation of skin receptors by a rotat-
ing device placed under the palm of the hand [6,7,14,17].
Visual illusions in healthy individuals and patients also pro-
vide clues about multisensory integration. One example is
the mirror paradigm: in the typical mirror box paradigm
(see Fig. 1), one of the participant’s hands is moved either
actively or passively in front of a parasagittal mirror (that
separates the left and right sides of the body) while the other
hand is kept stationary behind the mirror, hidden from view
(see [100]). In this situation, reflection of the moving hand
in the mirror often gives the illusion of symmetrical move-
ments, that is, gives the kinesthetic illusion that the hidden
static hand is moving in the same way as the other one.

Illusory symmetrical movements in the mirror box
paradigm can be experienced by healthy individuals
[15,16,46,82] but also by patients with body representation
disorders such as amputees [102,103]). Ramachandran and
Hirstein [102] reported the case of a patient who had his left
arm amputated for 9 years. When this patient put his hands
in the mirror box, tried to make bilateral mirror-symmetric
movements while looking at the mirror, he exclaimed that he
experienced vivid sensations of movement originating from
the muscles and joints of his phantom left arm.

The clinical and experimental evidence demonstrate that
the sense of movement is derived from efferent signals
(originating from volitional efforts) as well as from affer-
ent muscular, tactile and visual signals (see Fig. 2). The
way in which volitional control contributes to kinesthetic
perception is not straightforward. Some researchers have
suggested that it is useful to separate self-generated move-
ments from those produced by an external agency [44,45,76]
and thus remove sensory ambiguities. However, an effer-
ent signal can also be integrated as an afferent signal for
the purpose of movement perception (see [38]). For ins-
tance, amputees may report that their phantom limb has
kinesthetic properties, such as the capacity for voluntary
movement [100]. It seems that in the absence of contra-
dictory afferent signals, the central nervous system takes
account of the efferent signal as if the limb movement had
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Fig. 2 The general principles of self-motion perception: opti-
mal integration of afferent - efferent signals originating from
biological body parts and priors.

truly been performed. In line with this argument, Mercier
et al. [78] showed that transcranial magnetic stimulation
over the part of motor cortex that represents the miss-
ing hand in amputees can elicit phantom movements, the
intensity of which was related to the stimulation intensity.
Activation of motor neurons of a particular limb therefore
continue to be associated with perception of movements of
that limb. Lastly, Metral et al. [80] showed that efferent and
afferents signals interact with one another in the context
of kinesthesia. Using the mirror paradigm, the researchers
showed that both the occurrence and intensity of the kines-
thetic mirror illusion in healthy individuals were modulated
by whether or not the volitional effort of the arm sub-
jected to the mirror illusion (isometric contraction ~10 %
of maximal voluntary force) was congruent with the visual
information from the mirror.

Multisensory integration and kinesthesia

As mentioned above, both body representation and the
sense of movement rely on multisensory integration, i.e.
the integration of synchronous but independent signals (see
Fig. 2). This may be the vision of a stroked rubber hand
and the tactile sensation felt in the real hand [9] or the
congruent visual, proprioceptive and efferent signals gen-
erated in the mirror paradigm [46,80]. Recent research
findings on body ownership and the perception of one’s own
motion suggest that the different sensory signals related to
a given event are integrated as a weighted linear combi-
nation of perceptual estimates (see the seminal study by
Ernst and Banks [27]) and therefore follow Bayesian infer-
ence rules. However, according to Bayesian rules, incoming
signals are interpreted in the context of prior experiences
and sensations, and the weights applied to each signal are
proportional to their relative reliability - a less reliable
signal is given less weight in the perceptual estimates.
Recent studies have shown that Bayesian rules can account
for the multisensory integration underlying the perception
of body ownership [26,63,111], whole body displacements
[30,99,128] and the perception of arm or hand movement
[14,105].

No matter how the signals interact with each other, it
is now clear that the central nervous system takes advan-
tage of any available signals (whether afferent or efferent)
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when building a coherent body representation and kines-
thetic percepts. In this respect, one can hypothesize that if
incorporated objects (such as a rubber hand, an avatar or
even a tool) can be treated as part of one’s own body, then
the signals originating from these objects will undergo mul-
tisensory integration in the same way as signals originating
from the biological body. In the following section, we review
our recent research results that support the aforementioned
hypothesis for the incorporation of either a rubber hand, an
avatar or a tool.

The perception of body motion is influenced
by incorporated objects

As reported above, object incorporation is constrained by
top-down processes that gate the processing of bottom-
up information (i.e. bimodal synchronous stimulation); the
closer the object is to the internally stored representation
of the human body, the more likely it is to be incorporated.
Accordingly, the incorporation of humanoid avatars in vir-
tual reality is rather straightforward [93] and is therefore
a convenient way of testing whether visual motion infor-
mation from the incorporated object (here, a humanoid
avatar) is integrated to infer one’s own movements. This
was the rationale of a recent study by Giroux et al. [39],
using a virtual version of the mirror paradigm. The parti-
cipants wore a head-mounted-display designed specifically
for immersive virtual reality environments; real-time head
tracking mechanisms enabled perspective correction during
head movement. Firstly, participants were immersed within
the body of a humanoid avatar and saw the latter from
a first-person perspective. They sat at a table with their
elbows on the table. Prior to any experimental manipula-
tion, the participants were required to actively flex and
extend their forearms for one minute by alternating phase
and anti-phase movements. The avatar’s forearms faithfully
reproduced the participant’s real movements, as captured
by a motion capture system. Given the morphological sim-
ilarity between the biological and virtual bodies and the
efferent signals’ significant contribution to the way individu-
als consciously experience their bodies [57,65], one minute
of practice proved to be enough to give participants the
illusion of ownership over the virtual body. Once body own-
ership had been achieved and while the participants were
still immersed in their virtual body, the participant’s phys-
ical or virtual arms could be flexed or extended passively
(as in the physical mirror paradigm). In line with the start-
ing hypothesis, the combination of passive displacements
of the left forearm with displacements of the avatar’s two
forearms induced a vivid illusory displacement of the static
right arm in most participants. Interestingly, the occur-
rence and strength of the kinesthetic illusion in this virtual
mirror paradigm were similar to those reported in the phys-
ical mirror paradigm. The results of Giroux et al.’s study
[39] therefore confirmed that the central nervous system
used visual motion information originating from the virtual
arms of the incorporated avatar body to build up coherent
kinesthetic percepts, just like information coming from the
body’s true arms in a real visual environment. Hence, the vir-
tual body - or at least the virtual arms - seem to be treated
as part of the body itself (see also [40]).

We have seen above that temporal coincidence between
visual and tactile stimulations can be enough to induce
the self-attribution of certain objects. This is the case in
the rubber hand illusion induced by repeated, synchronous,
visuotactile stimulation. In a recent experiment, Metral and
Guerraz [84] sought to establish whether visual motion infor-
mation from an incorporated rubber hand could provide
relevant cues for the sense of movement. The rationale for
their experiment was similar to that performed by Giroux
et al. [39], except that body ownership was limited to
a rubber hand with which participants had never had a
motor relationship and therefore no sense of agency. In
these experiments, both the rubber hand and the unseen
real static hand were stroked synchronously or (in the con-
trol condition) asynchronously. Following three minutes of
stroking, incorporation of the rubber hand was evaluated
using the Embodiment Questionnaire [9]. Next, the rubber
hand was moved either in the lateral or sagittal directions
at a constant velocity of 4mm/s for 55, while the stroking
stimulation continued. The results showed that in the syn-
chronous stroking condition (leading to ownership of the
rubber hand), movement of the rubber hand induced illu-
sory movement in the static, hidden, biological hand in the
same direction. The kinesthetic illusion was far less intense
or was absent in the asynchronous stroking condition; hence,
it was evoked by viewing the movement of an embodied
rubber hand and not just that of a rubber hand per se. Fur-
thermore, the stronger the ownership of the rubber hand, as
ascertained by the Embodiment Questionnaire, the stronger
the kinesthetic illusion (see also [114]). Hence, even if the
participants had never previously had a motor experience or
a sense of agency with the rubber hand, the combination of
visual motion cues with concomitant touch information from
the fake hand was sufficient to consistently prompt misap-
propriation of the rubber hand and the perception of illusory
movement of the real hand.

The kinesthetic illusions observed during full-body and
rubber-hand incorporations show that visual motion infor-
mation originating from corporeal objects incorporated in
one’s own body representation is integrated for kinesthesia
just as visual motion information from the biological body
parts would be. However, the question is then whether the
incorporation of non-corporeal objects such as tools (for
which there is no body ownership) would give similar results.
This was the rationale behind a recent series of studies per-
formed by our research group [47], using a modified version
of the well-known mirror paradigm. To this end, kinesthetic
illusions were investigated by passively moving one partici-
pant’s arm with a hand-held tool, using the mirror paradigm
but by reflecting only the tool, only the arm, or both at
the same time. The illusory movements concerned the other
arm, which was static and held an identical tool but was
hidden behind the mirror. Our results showed that seeing
the displacement of the tool alone in the mirror induced
kinesthetic illusions in the hidden arm, just as seeing the
reflected arm itself did. However, top-down processes were
again at play here. Indeed, the kinesthetic illusion occurred
only when participants held the same tool in each hand (
[47], Experiment 2). Seeing the moving tool was therefore
not sufficient for the tool mirror illusion to occur; holding the
same tool in each hand was an essential condition. Lastly, it
was shown that prior practice with the tool was not required
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integration of afferent - efferent signals originating from bio-
logical body parts, priors and visual motion cues originating from
incorporated corporeal or non-corporeal objects.

for induction of the tool mirror illusion - probably because
human beings are used to using tools. Just holding a tool
might be enough for a rudimentary tool incorporation to
occur. Therefore, visual motion information originating from
a tool held in the hand is integrated when sensing arm move-
ment in the same way as information from incorporated body
parts (a full body or a rubber hand) is integrated.

Taken together, it appears that incorporated objects
seem to be treated as part of one’s own body and visual
motion signals originating from these objects undergo mul-
tisensory integration in the same way as signals originating
from the biological body. In this regard, and to provide a
broader view of what multisensory integration in self-motion
perception is, these signals need to be added alongside bio-
logical signals, as can be seen in Fig. 3.

Conclusion

Here, we have covered in a single review a wide spectrum
of manifestations of body representation plasticity both in
pathological and healthy populations. As described in the
first part of this review, a simple multisensory manipulation
(such as visuotactile stimulation) is enough to generate an
illusory experience in healthy individuals in which artificial
objects (whose appearance can deviate to some extent from
real counterparts) are perceived as being part of one’s own
body. If these artificial objects are treated as part of the
body, one might expect that some of their properties should
be considered by the central nervous system in the same
way as properties originating from the real (biological) body
itself. Here we report corroborating evidence attesting that
the central nervous system takes advantage of visual motion
information originating from incorporated corporeal or non-
corporeal objects for the purpose of kinesthesia, just as it
does for information related to the real body. This is true
even when the object (e.g. a tool) extends the body rep-
resentation but is not owned per se ( [47], see also [20]).
Based upon this evidence, the present review highlights the
necessity to update contemporary models of multisensory
integration in kinesthesia and include in those models, not
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Annexe Ill : Rapport aux jeux vidéo et a la réalité
virtuelle de la population étudiée.

Nous avons réalisé une étude descriptive aupres des étudiants de psychologie de I'Université
Savoie Mont Blanc a Chambéry s’intéressant a leur pratique des jeux vidéo et a leur expérience
de la réalité virtuelle. Cette étude se présentait sous la forme d’un questionnaire en ligne et
avait pour objectif de mieux connaitre le rapport aux jeux vidéo et a la réalité virtuelle de la
population étudiée dans les expériences précédentes, voir ci-apres pour la version compléte
du questionnaire. Le questionnaire était proposé sur un site dédié aux expériences en
psychologie a 'USMB et tous les étudiants de licence de psychologie pouvaient y accéder s'il le
voulait (1456 étudiants au total). Le questionnaire a été créé avec LimeSurvey. Il était composé
de 10 questions dont 5 obligatoires pour tous. Quatre questions concernaient les jeux vidéo,
trois la réalité virtuelle et trois étaient des questions démographiques (age, année d’étude,
genre). Selon les réponses aux questions précédentes, certaines questions n’étaient pas
présentées au participant car non pertinentes.

Cent soixante-deux participants ont répondu a ce questionnaire mais seulement 119 'ont
entierement complété et sont donc inclus dans les analyses. Sur ces 119 réponses complétes,
95 étaient des femmes (79,8%), 23 des hommes (19,3%) et une seule personne avait choisi la
réponse « autre » (0.8%). L'échantillon recruté pour répondre a ce questionnaire était
comparable a ceux utilisés dans les études réalisées en réalité virtuelle, les moyennes d’age (M)
dans ces derniéres se situant toujours entre 19 et 21 ans avec des écart-types (ET) entre 1 et
6,6, ce qui était également le cas pour ce questionnaire (M = 19,9, ET = 2,9). De plus, les
participants recrutés provenaient tous de licence de psychologie a I'Université Savoie Mont
Blanc, avec une majorité de participant en premiere année et des répartitions dans les
différentes années tres proches de celle obtenue dans ce questionnaire (toutes études
confondues : 51% de premiére année, 36% de deuxieme année et 13% de troisieme année ;
questionnaire : 50%, 32%, 16% pour premiére, deuxiéme et troisitme année respectivement).
Parmi les participants, environ un quart ne jouait jamais aux jeux vidéo (23%) tandis que pres
de la moitié jouait plusieurs fois par semaines (44%), voir Figure 1. Pour les participants joueurs
(i.e., tous les participants sauf ceux ne jouant « jamais »), I’'dge médian auquel ils avaient

commencé a jouer aux jeux vidéo était compris entre 10 et 15 ans, voir Figure 2. La médiane
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du temps passé a jouer lors de la semaine écoulée était de 5 h (IQR = 9) et de 20 h (IQR = 40)
pour le mois passé. Dans les jeux vidéo utilisés récemment par les participants (dans le dernier
mois), les avatars étaient principalement vus a la troisieme (46%) ou a la premiére (34%)
personne. Les jeux vidéo ne proposant pas d’avatars étaient moins utilisés (20%). De plus,

lorsqu’il y avait un avatar, il était le plus souvent humanoide (69%), voir Figure 3.

45
40

Jamais Au moins 4 fois par .

23% semaine
32% 30

25
20
15
10

wv

2 a 3 fois .
par semaine 0 - L

234f°lsfarm0'5 12% 0-5 5-10 10-15 15-20 20-25 25-30
16% ans ans ans ans ans ans

Figure 1. Fréquence d’utilisation des jeux  Figure 2. Age auquel les participants ont

vidéo par la population étudiée commencé a jouer aux jeux vidéo
Aucun lere .
20% personne Humanoide
34% Autre 69%
29%

Animal
2%
3eme

personne

46%

Figure 3. Proportion d’utilisation des différentes perspectives de vue de I'avatar (Avatar a la premiére
personne, avatar a la troisieme personne ou aucun avatar) et proportion d’utilisation des différents
types d’avatar (humanoide, animal ou autre) dans les jeux vidéo utilisés par les participants.

Les avatars avec lesquels les participants avaient le plus joué étaient des avatars a la troisieme
personne ne représentant ni un humanoide ni un animal tandis que ceux avec lesquels ils

avaient le moins joué étaient les avatars a la premiere personne représentant un animal. Cela
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était vrai que I'on considere la derniere semaine ou le dernier mois écoulé avant la réponse au

guestionnaire, voir Figure 4.

Pas d'avatar
Autre
Animal
Humanoide
Autre
Animal

Humanoide

I 2

Pas d'avatar [ 6
Autre NN 15

Animal I 6
Humanoide | 10
Aucun
Autre NN 6 -
I 3éme personne
Animal [ 24 I 1ére personne

Humanoide [ 10

0 5 10 15 20

Figure 4. Temps médian (en heure) passé a jouer lors de la semaine (a gauche) ou du mois (a droite)
précédant la réponse au questionnaire, selon le type de perspective (pas d’avatar en gris, troisieme
personne en bleu et premiére personne en orange) et d’avatar (autre, animal ou humanoide) utilisé.

En ce qui concerne la réalité virtuelle, un peu plus de la moitié avait déja eu au moins une

expérience en réalité virtuelle (55%) mais pour la grande majorité d’entre eux, il ne s’agissait

que d’une expérience ponctuelle (86%). Tres peu des participants jouaient plus d’une fois par

mois en réalité virtuelle (5%) et aucun plus de 4 fois, voir Figure 5. Pour ceux qui utilisaient la

réalité virtuelle, le temps médian passé en réalité virtuelle lors de la derniere semaine était de

0 h (IQR = 0), du dernier mois 2 h (IQR = 3) et il s’élevait a 10 h (IQR = 16,50) si 'on considérait

I’année écoulée. Les avatars utilisés en réalité virtuelle étaient principalement vus a la premiére

personne (82%) et ils étaient principalement humanoides (82%), voir Figure 6.

Jamais, c'était une expérience ponctuelle

2 a 4 fois par mois

86%

1 fois par mois

ou moins
9%

Figure 5. Fréguence de 'utilisation de la réalité virtuelle.
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Figure 6. Proportion d’utilisation des différents types de perspective (1 personne, 3*™ personne,
aucun avatar) et proportion d’utilisation des différents types d’avatar (Humanoide, animal, autre) dans
les jeux en réalité virtuelle.

Nous avons également regardé les résultats séparément pour les femmes (N =95, M age = 19,7
+/-2,4) et leshommes (N =23, M dge = 20,3 +/- 4,2) car nos études en réalité virtuelle n’étaient
réalisées qu’aupres de femmes. Les femmes de notre échantillon jouaient moins souvent aux
jeux vidéo que les hommes. En effet, une grande majorité des hommes jouaient au moins
quatre fois par semaine (78%) alors que seulement 21% des femmes faisaient de méme. De
plus, tous les hommes jouaient au moins un peu aux jeux vidéo alors que 28% des femmes ne
jouaient jamais, voir Figure 7. Les hommes avaient également commencé a jouer aux jeux vidéo
plus jeunes que les femmes, I"age médian de début pour les hommes étant entre 5 et 10 ans
alors qu’il était entre 10 et 15 ans pour les femmes. Les hommes jouaient également plus
longtemps que les femmes, avec un temps médian passé a jouer lors de la derniére semaine
de 11 h (IQR = 28,50) contre 5 h (IQR = 8) pour les femmes, et de 43,5 h (IQR = 64,5) lors du
dernier mois, contre 15,5 h (IQR = 33,75) pour les femmes. En outre, les hommes étaient un
peu plus nombreux que les femmes a avoir déja expérimenté la réalité virtuelle (61% pour les
hommes et 54% pour les femmes). lls étaient également plus nombreux a I'utiliser
régulierement (28% des hommes contre 10% des femmes), voir Figure 8, et ils avaient joué plus
longtemps en réalité virtuelle lors de I'année précédente (temps médian de 14,50 h (IQR =

42,38) contre 10 h (IQR = 14,7) pour les femmes).
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Figure 7. Pourcentages de femmes (N = 95, en bleu) et d’hommes (N = 23, en orange) selon la fréquence
d’utilisation des jeux vidéo.
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Figure 8. Pourcentages de femmes (N =95, en bleu) et d’hommes (N = 23, en orange) selon la fréquence
d’utilisation de la réalité virtuelle.

Conclusion

Les résultats de ce questionnaire nous indiquent que la population étudiée, c’est-a-dire les
étudiants de psychologie de I’'Université Savoie Mont Blanc, n’était pas constituée de gros
joueurs de jeux vidéo, que ce soit chez les hommes ou chez les femmes, bien que les hommes
jouent plus et plus régulierement que les femmes dans notre échantillon. Les avatars les plus
utilisés dans les jeux vidéo auxquels jouaient nos participants étaient humanoides et ils étaient
un peu plus souvent vu a la troisieme personne qu’a la premiére personne. Pour ce qui est de
la réalité virtuelle, un peu plus de la moitié de nos participants avaient déja eu une expérience
en réalité virtuelle mais il s’agissait principalement d’une expérience ponctuelle, tres peu
d’entre eux jouaient régulierement a des jeux vidéo en réalité virtuelle. Méme pour ces
derniers, ils avaient trés peu joué au cours de I'année écoulée (temps médian de 10 h). Pour
cette petite proportion d’utilisateurs de la réalité virtuelle, les avatars étaient principalement

humanoides et vus a la premiéere personne.
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. 2z

Questionnaire utilisé

Habitudes et expériences concernant les jeux video et la
réalité virtuelle

Nous entendons par jeux vidéo tous les jeux électroniques, qu'ils soient sur console, ordinateur ou téléphone portable. Cela peut donc aller d'un simple "Snake" ou "Tetris"
jusqu'a un MMORPG (jeu de role en ligne massivement multijoueur) comme "World of Warcraft”

Bonjour,

Ce questionnaire s'intéresse a vos habitudes et vos expériences concernant les jeux vidéo et la réalité virtuelle. Il prend entre 5 et 10
minutes a remplir.

Attention: Lisez bien les questions et essayez de répondre le plus honnétement possible. Ce questionnaire est anonyme.
Merci de votre participation

Jeux vidéo

,

* A quelle fréquence jouez-vous aux jeux vidéo ?

@ Veuillez sélectionner une réponse ci-dessous
Au moins 4 fois par semaine
2 a 3 fois par semaine
2 a 4 fois par mois
1 fois par mois ou moins

Jamais

*  Vers quel dge avez-vous commencé a jouer aux jeux vidéo ?
@ Veuillez sélectionner une réponse ci-dessous

Entre et 5Sans
Entre 5 et 10 ans
Entre 10 et 15 ans
Entre 15 et 20 ans
Entre 20 et 25 ans

Entre 25 et 30 ans

Autre :
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*A quel(s) type(s) de jeux vidéo jouez-vous ?

© Cochez la ou les réponses
© Veuillez sélectionner au moins une réponse

FPS (Ex: Call of Duty)

Jeux de stratégie (Ex: Age of Empire)

Jeux de plateforme (Ex: Super Mario)

Jeux d'aventure/action (Ex: Uncharted, Indiana Jones)
Jeux de role (Ex : Skyrim)

Jeux de gestion (Ex : Simcity, Pharaon)

Jeux de sport (Ex : Fifa football)

MMORPG (Ex : World of Warcraft)

Puzzle (Ex : Tetris, Candy crush)

Autre :

Veuillez indiquer dans le tableau ci-dessous le ou les jeux auxquels vous avez joué durant le dernier mois en indiquant :

« leur nom

« sivousyincarniez un avatar a la 1ére personne; a la 3éme personne ou aucun avatar

« sil'avatar était humanoide, animal ou autre

« le nombre d'heures pendant lesquelles vous avez joué a ce jeu lors de la derniére semaine (les 7 derniers jours)
« le nombre d'heures pendant lesquelles vous avez joué a ce jeu lors du dernier mois (les 30 derniers jours).

Aide :

- Un avatar a la premiére personne permet une vue subjective de I'environnement, on voit "a travers" les yeux du personnage et donc on ne voit en général que ses bras lorsque I'on regarde de-
vant soi. ex : Dans Call of Duty, on ne voit que les mains et I'arme tenue par notre avatar.

- Un avatar a la troisiéme personne permet une vue objective de I'envir . On voit I'envir ET notre avatar dans cet environnement. Souvent, on va donc le voir de dos. ex : Dans
Super Mario, on voit Mario se déplacer dans I'environnement.

- Dans certains jeux, on n'incarne aucun avatar, ¢'est le cas d'une majorité de jeux de "gestion" comme simcity ou de stratégie comme Age of Empire mais également de petits jeux comme
Candy crush.

G066

Un avatar peut étre de formes variées.

En effet, il peut étre humanoide c'est a dire " I'image de I'nomme". Exemples :
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Nom Avatar Type d'avatar Dans la derniére semaine, Dans le dernier mois, com-
combien d'heures avez-vous bien d'heures avez-vous joué
joué acejeu? acejeu?

Jeun®1
Genshin Impact 3éme personne v Humanoide v 4 30

Jeun®2
Veuillez choisir ... ~ Veulillez choisir ... v

T L
Réalité virtuelle

Avez-vous déja utilisé un casque de réalité virtuelle ?

v (%]

Oui Non

A quelle fréquence utilisez-vous un casque de réalité virtuelle ?

@ Veuillez sélectionner une réponse ci-dessous

Au moins 4 fois par semaine
2 & 3 fois par semaine

2 2 4 fois par mois

1 fols par mols ou moins

Jamais, c'était une expérience ponctuelle

Veuillez indiquer dans le tableau ci-dessous le ou les jeux auxquels vous avez joué en réalité virtuelle durant I'année en indiquant :

leur nom

sivous y incarniez un avatar a la 1ére personne ; a |a 3éme personne ou aucun avatar

si l'avatar était humanoide, animal ou autre

le nombre d’heures pendant lesquelles vous avez joué a ce jeu lors de la derniére semaine (les 7 derniers jours)
le nombre d'heures pendant lesquelles vous avez joué a ce jeu lors du dernier mois (les 30 derniers jours).

le nombre d'heures pendant lesquelles vous avez joué a ce jeu lors de |la derniére année (les 12 derniers mois)

AIDE

- Un avatar d la premiére personne permet une vue subjective de I'environnement, on voit "a travers" les yeux du personnage et donc on ne voit en général que ses bras lorsque I'on regarde de-
vant soi. ex : Dans Call of Duty, on ne voit que les mains et ['arme tenue par notre avatar.

- Un avatar & la troisiéme personne permet une vue objective de I'envirannement. On voit I'environnement ET notre avatar dans cet environnement. Souvent, on va donc le voir de dos. ex : Dans
Super Mario, on voit Mario se déplacer dans I'environnement.
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- Dans certains jeux, on n'incarne aucun avatar, c'est le cas d'une majorité de jeux de "gestion” comme simcity ou de stratégie comme Age of Empire mais également de petits jeux comme

En effet, il peut étre humanoide c'est a dire "a I'image de I'homme". Exemples :

Nom Avatar
Jeun®t
Beat saber 1ére personne
Jeun©2
Veuillez choisir
*

Quel age avez-vous ?

@ Seuls des nombres peuvent étre entrés dans ce champ.

*Vous étes :

0 Veuillez sélectionner une réponse ci-dessous

Une femme
Un homme

Autre

*Vous étes en :
0 Veuillez sélectionner une réponse ci-dessous
L1
L2
L3
M1

M2

Autre :

Candy crush.

G060

Un avatar peut étre de formes variées.

Type d'avatar Dans |la derniére semaine, Dans |le dernier mois, com- Dans la derniére année,

combien d'heures avez-vous  blen d'heures avez-vous combien d'heures avez-

joué acejeu? joué acejeu? vous joué a ce jeu?

Humanoide . 0 0

Veuillez choisir ... v~

Informations générales
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Annexe IV : Items du questionnaire d’incarnation de
Gonzalez-Franco & Peck (2018) utilisés dans ce travail
de these et traduits de I’anglais.

Durant I'expérience il y avait des moments durant lesquels...

Appartenance :

Q1. « C'était comme si les bras virtuels étaient mes bras »

Q2. « C'était comme si les bras virtuels que je voyais étaient ceux de quelqu’un d’autre »

Q3. « C'était comme si j'avais plus de deux bras »

Q4. « C'était comme si les bras virtuels que je voyais en regardant dans le miroir étaient
les miens »

Q5. « C'était comme si les bras virtuels que je voyais en regardant dans le miroir étaient
ceux de quelqu’un d’autre »

Agentivité :
Q6. « C'était comme si je pouvais controler les bras virtuels comme s'ils étaient les miens »
Q7. « Les mouvements des bras virtuels étaient causés par mes propres mouvements »
Q8. « C'était comme si les mouvements des bras virtuels influencaient mes propres
mouvements »
Q9. « C'était comme si les bras virtuels bougeaient par eux-mémes »

Auto-localisation :

Q14. « C'était comme si mes bras étaient placés a I'endroit ou je voyais les bras virtuels »
Q15. « Je me sentais en dehors de mon corps »

Apparence externe :

Q17. « C'était comme si mes bras réels devenaient des bras « avatars » »

Q18. « A un moment donné jai eu I'impression que mes bras réels commencaient a
prendre la posture ou la forme des bras virtuels que je voyais »

Q19. « A un moment donné, j'ai eu I'impression que les bras virtuels ressemblaient a mes
vrais bras, en termes de forme, couleur de peau ou autre traits visuels »

Q20. « Je me sentais comme si je portais des vétements différents de ceux avec lesquels
j’étais venue passer |'expérience »
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Annexe V : Actes de colloques IMPEC 2020 - Preprint

SHS Web of Conferences )
IMPEC 2020 : Interactions Multimodales Par ECran — Les sensorialités

When my avatar’s movements make me feel | am moving: from
natural-like stimuli to fully artificial ones in virtual reality.

Quand les mouvements de mon avatar me donnent I'impression que je
bouge : des stimuli naturels a des stimuli entierement artificiels en
réalité virtuelle

Marion Giroux*, Julien Barra®, Christian Graff#, and Michel Guerraz*
#Univ. Grenoble Alpes, Univ. Savoie Mont Blanc, CNRS, LPNC, 38000 Grenoble, France

Abstract. In virtual reality, users do not receive any visual information coming from their own body. Thus,
avatars are often used, and they can be embodied which alters the body representation. We suggested that the
perception of one’s own movements (i.e., kinaesthesia) can be altered as well. We investigated whether visual
cues coming from an avatar can be used for kinaesthesia and to what extent such cues can deviate from
natural ones. We used a paradigm in which the participant’s left forearm was moved passively, correlated
with the movement of both forearms of the avatar. Such visuo-proprioceptive combination induces
kinaesthetic illusions in the participant’s right forearm. The impact of the morphological similarity (semantic
congruency) and of the visual perspective of the avatar (spatial congruency) was investigated. Results have
indicated that avatar’s movements are processed as one’s own movements. Morphological similarity and
first-person perspective were not necessary, but they reinforced the illusions. Thus, visual motion cues can
strongly deviate from natural ones in morphology and perspective and still contribute to kinaesthesia.

Résumé. En réalité virtuelle, les utilisateurs ne regoivent aucune information visuelle de leur propre corps.
Des avatars sont souvent utilisés pour combler ce manque. Ces avatars peuvent étre incarnés et modifier la
représentation que ['utilisateur se fait de son corps. Ainsi, si l'avatar peut étre assimilé au corps de
I'utilisateur, les mouvements de cet avatar pourraient ¢galement étre assimilés a des mouvements du corps
propre et ainsi affecter sa perception du mouvement. Nous avons utilis¢ un paradigme dans lequel le bras
gauche du participant était déplacé passivement, en corrélation avec le mouvement des deux bras de 'avatar.
Cette combinaison visuo-proprioceptive induisait des illusions de mouvement dans le bras droit du participant
témoignant de I'impact de I’avatar sur la kinesthésie. Les importances respectives de la similarité
morphologique et d'une perspective visuelle a la premiére personne de l'avatar ont également été¢ étudiées et
elles s’avérent non nécessaires, méme si elles renforcent les illusions. Ainsi, les informations visuelles de
mouvement provenant de I’avatar peuvent grandement différer des informations naturelles liées au corps
propre et néanmoins contribuer a la kinesthésie.

SASRY




SHS Web of Conferences
IMPEC 2020 : Interactions Multimodales Par ECran — Les sensorialités

1 Avatar embodiment in virtual reality

In virtual reality, a virtual environment is generated by a computer and displayed to the users through screens or Head
Mounted Displays (HMD). The latter devices capture the movements of the users” head which enables a natural-like
exploration of the virtual environment in real time. When wearing an HMD, the only visual information received by
users are artificial ones created by the computer. Thus, users do not receive any visual information coming from their
own body which could lead to the feeling of not having a body, i.e., to be disembodied. Numerous set-ups in virtual
reality choose to represent the user’s body in the virtual environment by an avatar to limit this possibly uncomfortable
feeling since such avatar can be “embodied”. The feeling of embodiment has been defined by different authors in more
or less specific situations. De Vignemont approached the question of embodiment in a general way and suggested that
an "object E is embodied if some properties of E are processed in the same way as the properties of one’s body" (de
Vignemont, 2011). Kilteni and colleagues (2012), for their part, considered that a feeling of embodiment towards a
body B occurs it and only if, at least one of the following three feelings is felt with at least minimal intensity:

e Feeling of being localised in the body B (Self-location);
e Feeling of being the agent of the movements of the body B (Agency);
e  Feeling that the body B is one’s own (Ownership).

These three sub-components would be considered and combined into a general feeling of embodiment toward the body
B. The resulting feeling could be represented on a continuous scale indicating various possible degrees ranging from an
“absence of feeling of embodiment” to a “maximal intensity of this feeling”, the latter being reached, a priori, only for
the real body (Kilteni, et al., 2012). Both definitions apply to the real physical body as well as to an avatar, a prosthesis,
a tool or fake body parts. In a more specific way, Gonzalez-Franco & Peck (2018) defined the embodiment of an avatar
as the “illusory feeling that the avatar has replaced one’s own body at a physical and/or functional level in the virtual
environment” which includes the sub-components described by Kilteni ef al., (2012). These sub-components have been
highlighted by several studies dealing with embodiment illusions (i.e., illusory feeling to-embody a fake or virtual
body). For example, Longo and colleagues used a principal component analysis to segregate ownership, agency and
self-location during the Rubber Hand Illusion (Longo ef al, 2008). This illusion oceurs when a fake hand and the real
hand of the participant are stroked synchronously whilethe latter is hidden from view. Such visuo-tactile stimulation
leads to a feeling of embodiment toward the rubber hand that is notably objectivised by a real hand-withdrawal reflex
when the rubber hand is struck with a mallet (Botvinick et Cohen, 1998).

In a typical way, embodiment is felt toward one’s own body but it can be affected in some pathologies (i.e., some body
parts or the whole body felt like they are no longer part of oneself) (Barra et al., 2020 for a review) or, as explained
above, it can stretch to external objects like a rubber hand or an avatar. Many studies reported the occurrence of a
feeling of embodiment toward a first-person perspective avatar (e.g., Normand et al., 2011; Slater et al., 2010). For
example, in the experiment conducted by Slater and colleagues (2010) with adult participants, a feeling of ownership
towards a little girl avatar seen at the first-person perspective, was observed. The participants could also see their avatar
being touched on the shoulder and feel the corresponding touch on their own shoulder. Such synchronous visuo-tactile
stimulation also enhanced the feeling of ownership towards the avatar (Slater er «l., 2010). Likewise, a study from
Lugrin et al. (2015) reported high level of illusion of virtual body ownership towards first-person avatars with different
levels of anthropomorphism. In this experiment, the avatar replicated in real time every movements of the participant’s
body (Lugrin ef al., 2015). Our own studies also showed the embodiment of first-person perspective avatars whose
forearms could be moved in real time by the participant (Giroux et al., 2018, 2019).

It is important to note that in the experiments evoked above, synchronous multisensory or sensorimotor stimulations
(visuo-tactile: Slater et al., 2010; visuomotor: Lugrin et al., 2015 and Giroux et al, 2018; 2019) were at the root of the
avatar’s embodiment or, at the very least, increased such feeling. Moreover, the first-person perspective itself can be
enough to induce a feeling of embodiment (when the avatar is sufficiently realistic) since there is still a congruent
visuo-proprioceptive stimulation. Indeed, at the first-person perspective, there is, with some exceptions, a congruency
between visual information coming from the avatar’s body and proprioceptive information about the real body posture
(Maselli et Slater, 2013). Furthermore, most of head-mounted displays, used nowadays in virtual reality set-ups, can
track in real-time users’ head movements. Such feature enables the participants to explore the virtual environment by
naturally moving their head, but it can also be used to animate the avatar’s head in congruence with the users’ head,
inducing a visuo-motor congruency when the users see their avatar in a mirror (e.g., Slater ef a/., 2010). Thus, the
embodiment of first-person perspective avatars appears to be relatively straightforward provided that some multisensory
or sensorimotor congruencies between the avatar and the real body are supplied. Moreover, the avatar does not have to
be a realistic representation of the human body to be embodied, especially when it is induced by visuo-motor
combination. Indeed, in the literature, there are many examples of embodiment of non-humanoid objects ranging from a
cat’s paw (Zhang et Hommel, 2016) to dots placed at the fingertips’ locations (Schwind et al, 2018), including a
wooden block (Lin et Jérg, 2016) or even a 2D square (Ma et Hommel, 2015).
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2 The impact of avatar embodiment on mental body representations

The embodiment of an avatar has many impacts on action and cognition, including the proteus effect. In the proteus
effect, identity cues derived from the visual characteristics of the avatar alter the user’s behaviours and attitudes (Yee &
Bailenson, 2007). For instance, Beaudoin et al. (2020) showed that embodiment of an avatar resembling an elderly adult
by young adult participants can change mentally-represented physical activity in a motor imagery task. In addition, the
more negative the participant's beliefs about motor activity in the elderly, the greater the impact of the avatar on motor
imagery performance. Therefore, the knowledge about the characteristics of an embodied avatar can modify the
participant’s level of mentally represented physical activity. In the same vein, the attractiveness of the embodied avatar
impacts the degree of intimacy expressed by the participant’s behaviour towards confederates (Yee et Bailenson, 2007)
and embodiment of a dark-skinned avatar leads reduced implicit racial bias in white-skinned people (Peck et al., 2013).
More interestingly for our purpose, avatar embodiment can also impact our mental body representations.

The fact that mental body representations exist is commonly accepted in the literature, although there are still many
debates about the identity, denomination, and number of these representations. A relative consensus seems to admit the
existence of an opposition between the body schema and the body image, which are multimodal representations of the
body used for different purposes. These terms are widely used in the literature, not always with the same meaning. The
body schema is mainly described as a global and modular representation of our body, its shape, its position and its
movements that allows us to plan and execute our actions. This representation of the body is considered to be essential
to enable us to act and is even considered as a representation of the body for action or motor control (Gallagher, 2005;
Head et Holmes, 1911). Indeed, in order to perform an action, such as grasping a piece of cake, we need to know where
the cake is located, but also where our arm and hand are in space, in what posture is our hand and what are the shape
and size of our arm to determine whether or not we can reach the cake (e.g., too far away, in a box that is too small). All
this information is necessary to determine what gestures we need to.-make to carry out our action and it would be the
body schema that gather all this information received from multiple sensory receptors. In addition, the body schema
would be constantly updated to consider changes in position but also changes in shape (e.g., weight gain or loss,
surgery, amputation) and size (e.g., growth) of the different segments of our body. It would therefore be a real-time
("Online") representation, constructed at each moment by sensory information (Carruthers, 2009).

The question of the body image achieves less consensus than the body schema. Indeed, the unity of body image is
greatly questioned because it is often thought of as "everything that is not the body schema" (de Vignemont, 2010). It is
considered as a conscious system of perceptions, attitudes and beliefs about one's own body (Gallagher, 2005) and
would thus group together perceptual, conceptual and emotional representations of the body (i.e., body percept, body
concept and body affect). When the body schema is exclusively a real-time representation, the body image would be
composed of both real-time and offline representations. It would therefore include elements constructed in real time
using sensory information (e.g., the vision of a bruise on a part of the body) but also more durable elements, which
would not be updated easily nor quickly, on what the body usually looks like (e.g., the fact that one has two hands).
Body image would not be involved in action in contrast to the body schema.

Therefore, the body schema-as well as the body image rely on multisensory information and many studies demonstrated
the implication of different sensory signals on body representations, such as visual, tactile or proprioceptive signals
(Réder et al., 2013), but also vestibular (Lopez ef al., 2012) or auditive (Tajadura-Jiménez et al., 2015) ones. However,
it is often not easy to determine which of the body image or body schema is affected by such stimulations mostly since
they are probably both. Another way to alter these mental body representations is through embodiment or ownership
illusions, which consist in the illusory feeling of embodiment toward external body or body parts. As previously
explained, it is possible to have a feeling of embodiment toward virtual but also physical external objects provided that
multisensory stimulations (e.g., visuo-tactile, visuo-motor) initiate it. When such an embodied external object differs on
some characteristics from the real body, the mental body representations are modified. For example, when looking at a
life-size picture of a face placed in front of their face and being touched simultaneously and at the same location (i.e.,
visuo-tactile stimulation) like if it were their face reflected by a mirror, participants see the mental representations of
their face altered. The embodiment of the face seen is called the enfacement illusion (Sforza et al., 2010) and has
consequences on the other/self discrimination. Indeed, participants attribute more facial features from the other face to
their own in other/self discrimination and recognition tasks compared to a condition with incongruent visuo-tactile
stimulation (i.e., without illusory embodiment) (Sforza et al., 2010; Tsakiris, 2008). In the same idea, the “very long
arm illusion™ used visuo-motor stimulation to induce an illusory feeling of embodiment toward a virtual arm,
colocalised with the real arm of the participant. This virtual arm can slowly lengthen until it reaches twice, three or four
times its original length. When the hand at the end of this very long virtual arm is threatened (by a virtual saw),
participants have withdrawal hand movements. Thus, the mental representations of the arm have changed, lengthening
with the virtual arm the participants see (Kilteni, Normand, ef al., 2012). Similar results are found when, in virtual
reality, participants embody a first-person perspective avatar with a larger belly than theirs. Indeed, after such
embodiment, participants overestimate their own body size. The representations of their own body are altered by the
embodiment of the large-belly avatar, including characteristics from the latter (Normand et al., 2011).

To summarize, multisensory or sensorimotor stimulations can generate a feeling of embodiment towards an external

body or body parts either virtual or physical. Such external objects can be processed as one’s own body as they impact

mental body representations and, more precisely, the representation of the body shape and size. Some characteristics
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from the embodied object are attributed to one’s own body. Thus, embodiment of external objects has consequences on
the perception of one’s own body but also on the perception of one’s own movements as we will see below.

3 Kinaesthesia

Before exposing the consequences of embodiment on kinaesthesia, we must define and describe what we mean by
kinaesthesia. Kinaesthesia consists in our ability to consciously perceive movements of our body parts in space. We
have a conscious access to a kinaesthetic percept, that is a feeling of movement, and this percept results from the
integration of different signals both peripheral (sensory) and central (motor). No specific sensory signal is devoted to
kinaesthesia but all body sensory signals available contribute to the construction of the sense of movement. The
implication of visual, proprioceptive, tactile, and auditive signals in kinaesthesia has been largely demonstrated through
the existence of movement’s illusion induced by specific sensory manipulations.

An illusory feeling of movement of one's own whole body can be induced by the vision of a moving visual flow in a
static observer (Brandt ef al, 1972; Guerraz et Bronstein, 2008; Harquel et al, 2020). Such visual illusion, called
vection, can be experienced when we are in a train at a station stop and the train next to us starts moving. For a moment,
it feels like our train is moving. In this situation, the visual flow we receive indicates a-movement of almost our entire
environment, which generally corresponds to a movement of our body in space. If, as we are experiencing this feeling
of vection, we fix our gaze on the station platform (which is static) for example, it will immediately disappear, the
ambiguity between movement of an external object and movement of our own body will be removed. Experimentally,
there are different ways of generating these phenomena by scrolling or rotating a visual pattern (e.g., black dots on a
white background) to create the illusion of linear displacement, called linear vection, in different directions in space
(front-back; up-down; right-left), or rotation, called circular vection (Brandt er al., 1972). Nowadays, it is also possible
to induce these vection phenomena through virtual reality. Indeed, it is possible to expose the participant to a more or
less complex visual flow in order to induce feelings of vection (Gallagher et al., 2019; Kuiper et al., 2019). It is also
possible to induce such a perception of movement of parts of the body on the same principle as that used for whole
body. Indeed, the rotation of a visual pattern under a participant's hand (or arm) leads to the sensation of a rotating
movement of the wrist (or elbow) in the opposite direction (Blanchard et al., 2013; Chancel et al., 2016; Tardy-Gervet
etal., 1984).

Vections can also be induced by auditory signal manipulations. Indeed, when blindfolded, the exposure to moving
sounds or, more effectively, to a moving sound field leads to the feeling of being in motion, either in rotation (i.e.,
circular vection) when the sound field rotates or in translation (i.e., linear vection) when it moves linearly ( Viljamie,
2009). In addition, sounds related to our actions and, even more effectively, the sonification of movements - which
transforms movement characteristics (e.g., speed, spatial orientation) into an acoustic signal - can be used to improve
motor performance (Effenberg, 2004), motor learning (Effenberg ef al., 2015) or motor rehabilitation (Bevilacqua et al.,
2018; Maulucci et Eckhouse, 2001). Thus, these auditory stimuli influence the performance in these multiple motor
tasks, suggesting that they may also contribute to limb movement perception, although no studies to our knowledge
have directly addressed this‘issue:

If the existence of illusory feelings of limb movement induced by auditive manipulation remains to be demonstrated,
such illusion has been proven to be strongly induced by muscle proprioceptive signal (i.e., the signals coming from the
muscles spindles) manipulations. For example, the vibration of the elbow flexor generates the illusion of an extension
while the vibration of the elbow extensor generates the illusion of a flexion (Proske et Gandevia, 2012). Furthermore,
the simultancous vibration of twe antagonistic muscles at the same frequency does not lead to any illusion of movement
(Calvin-Figuiére et al., 1999) but degrades or masks proprioceptive signals, resulting in impaired performance in
sensorimotor tasks (e.g., wrist angle matching task, force production) (Bock e al., 2007; Brun et Guerraz, 2015). These
proprioceptive afferences would be integrated between the hemispheres, at least with respect to the upper limbs,
resulting in bimanual coupling. Indeed, the manipulation of proprioceptive information in one arm affects both the
motor behaviour of the other arm (Brun et a/.,, 2015; Brun et Guerraz, 2015) and its perceived movements and position
(Guerraz et al., 2012; Izumizaki et al., 2010). For example, the speed of the Kohnstamm phenomenon - an involuntary
motor response following a sustained and prolonged isometric contraction of the arm muscles - will match the speed of
passive movement of the other arm unless the proprioceptive information of the other arm is masked by simultaneous
vibration of the antagonistic muscles (Brun et Guerraz, 2015). Thus, ipsi- and contralateral muscle proprioception play
an important role in kinaesthesia.

Lastly, manipulations of tactile signal have also been proven to induce body illusions by rotating a platform or applying
a specific tactile pattern to the foot sole (Lackner et DiZio, 1984; R. Roll ef al., 2002). Similarly, the rotation of a
textured disc under a participant's hand induces an illusion of wrist rotation in the opposite direction (Blanchard et al.,
2013; Chancel et al., 2016; Kavounoudias ef al., 2008) and simple skin stretching lead to illusions of finger movements
(Collins et Prochazka, 1996).
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4 The impact of avatar embodiment on kinaesthesia

As we just discussed, vision, hearing, muscle proprioception and touch contribute to movement perception, leading to
illusions of movement when manipulated independently and artificially (e.g., visual and auditory vections, vibratory
illusions). Thus, in the same way body perception results from multisensory integration, perception of one’s own
movements is achieved by integrating multiple sensory inputs. That’s why, just like body perception, kinaesthesia can
be influenced by external objects embodiment. Indeed, when a rubber hand is slowly moved, either laterally or in the
sagittal axis, illusions of movement in the same direction occurs in the participant’s static hidden hand. However, this
illusion occurs only when the fake hand was previously embodied, by use of synchronous visuo-tactile stimulation (i.e.,
the Rubber Hand Illusion) in comparison to asynchronous stimulation (Metral et Guerraz, 2019). This result indicates
that visual motion cues coming from the embodied fake hand were used to perceive one’s own movement. The same is
true when a whole-body avatar is embodied. Indeed, we conducted a study in virtual reality in which a whole-body
avatar seen from the first-person perspective had the appearance of a human body (Figure 1, A). Embodiment of this
avatar was achieved by asking participants to move their arms into flexion or extension either in phase or antiphase, at a
comfortable, self-paced rhythm. In this embodiment phase, the avatar’s arms faithfully reproduced the participant’s real
movements. Such visuo-motor congruency enabled the embodiment into the avatar what is quite implicit in any first-
person video game. Once embodied, it occurred that passive displacement of one of the participant’s arms into flexion
or extension by a motorized manipulandum, coupled with the displacement of both avatar’s arms (Figure 1) was
effective in inducing illusions of movement in the participant’s static arm. In this virtual replica of the well-known
mirror paradigm, the visual motion cues coming from both arms of the avatar were coupled with proprioceptive motion
cues originating from the left participant’s arm. It is important to note that the illusion of movement in this bimodal
stimulation condition was faster and lasted longer than those reported when the left participant’s arm was moved but the
avatar’s forearms hidden from view (unimodal proprioceptive condition) (Giroux et al., 2018). In this experiment, the
illusion was assessed by subjective reports on two parameters: speed and duration. Speed was estimated on a scale
ranging from O (i.e., no illusion) to 10 (i.e., an illusion of movement as fast as the reference motion of the left arm).
Duration, expressed in seconds, was based on the participant’s estimation of the beginning and the end of the illusion.
Hence, visual motion cues coming from the first-person perspective avatar contributed to kinaesthesia since they
enhanced the illusion of movement. Furthermore, the bimodal stimulation generated longer and faster illusions than the
unimodal visual condition, in which both participant’s arm were static while both avatar’s forearms were moved. Thus,
visual motion cues coming from the avatar were integrated with contralateral proprioceptive motion cues to create a
percept of movement more salient than with any unimodal stimulation, in accordance with the probabilistic (or
Bayesian) multisensory integration approaches of perception (e.g., Ernst et Banks, 2002).

.

%

Figure 1. The experimental set-up with the participant wearing a Head-Mounted Display. The virtual reality view is shown on the
screen and it differs depending on the experiment and condition. In Giroux et al, 2018, the avatar’s arms were represented
realistically (A), in Giroux et al., 2019, they were represented by a kind of Point Light Display (B), and in Giroux et al, 2021, the
avatar could be seen through a mirror, the 1% person perspective avatar being visible (C) or not (D) or it could be seen at the 3™
person perspective either facing the participant (E) or in profile on one side of the participant (F). Movement of the avatar’s forearms
were coupled with the passive displacement of the left arm of the participant thanks to the motion sensors.

To go further, the avatar does not have to be represented realistically to be embodied, as seen earlier, and the same
applies to its contribution in kinaesthesia. Indeed, in an experiment very similar to the one previously described (Giroux
et al., 2018), the avatar’s arms were, in some conditions, represented only by three red spheres, inspired by the well-
known Point-Light Displays (Figure 1, B). Embodiment was assessed on nine 7-point Likert scales grading assertions
about the participant’s feelings. The nine scores were averaged for each participant. The assertions were selected - as
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relevant to our paradigm - from extensive batteries developed by Gonzalez-Franco and Peck (2018). Three components
of embodiment feeling were questioned: feeling the avatar’s body as one’s own (body ownership); feeling control on
the avatar’s body as on one’s own (agency and motor control); feeling the avatar’s body located at the same place as
one’s own (body location). Point-Light Displays are animations made of dots placed on the body key points, such as the
joints, and they convey nearly exclusively motion information. Indeed, it is possible to identify many characteristics of
the action and the actor when they are seen in motion, but they are incomprehensible when they are static. Thus, the
avatar’s “Point-light” forearms were not realistic, but they still conveyed visual motion cues. Such avatar representation
was enough to generate illusions of movement in the participant right arm. Moreover, a pattern of multisensory
integration similar to the one observed with a realistic avatar was found with greater illusion speed and duration in the
bimodal visuo-proprioceptive condition than in each unimodal condition (proprioceptive or visual). However, it should
be noted that illusions were faster and longer with a realistic avatar than with the Point-Light one (Giroux ef al., 2019).
Such result indicates that visual motion cues coming from an avatar can still be used in kinaesthesia when there is no
morphological correspondence between the avatar and a real human body.

Finally, the avatar does not have to be seen at the first-person perspective, it could be seen through a mitror or at the 3™
person perspective and still contribute to the multimodal percept of movement. Indeed, the same pattern of multisensory
integration reported previously was observed when the avatar was no longer seen directly at the first-person perspective
but through a mirror facing the participant (Figure 1, D). This means that the kinaesthetic illusions were, once again,
faster and longer in the bimodal visuo-proprioceptive condition than in the unimodal proprioceptive condition, even if
to a lesser extent than when the first-person perspective avatar’s arm were visible (Figure 1, C). Therefore, visual
motion cues do not need to be colocalised with the real body to contribute to kinaesthesia since visual information
conveyed by a mirror is located inside the mirror. Furthermore, a similar pattern of multisensory integration was found
when the avatar was seen at the third-person perspective facing the participant (Figure 1, E). However, it was less
obvious when the third-person perspective avatar was seen in profile, on the left or on the right of the participant
(Figure 1, F) (Giroux et al., 2021). Thus, visual motion cues do not need to come from a first-person perspective avatar
although the contribution of a third-person perspective avatar depends on its location and/or orientation.

Taken together, these results shed light on important features about multisensory integration of artificial visual motion
cues in kinaesthesia. Indeed, in order to be integrated, signals from different modalities have to be interpreted as coming
from the same source. To this aim, the system focuses on three congruencies, the temporal, the spatial and the semantic
congruencies. This means that to be integrated, signals must occur simultaneously, at the same location in space and
have to be semantically related (e.g., the sound of an engine and the vision of car). For example, a temporal
incongruency between the tactile stimulation-and the visual stimulation in the rubber hand illusion fails to induce any
feeling of ownership toward the fake hand (Botvinick et Cohen, 1998) as well as a spatial incongruency (e.g., the fake
hand being too far from the real one) (Lloyd, 2007; Preston, 2013) or a semantic one (e.g., a wooden block) (Tsakiris et
al., 2010). However, these constraints or limits are not as strict as they may appear. Indeed, taking again the example of
the Rubber Hand Illusion, some temporal incongruencies can be tolerated by the system. A delay of less than 300 ms
between the visual feedback and the tactile stimulation will-not prevent the illusory ownership feeling toward the rubber
hand to occur (Shimada et al., 2014). The same applies for the spatial congruency, since the rubber hand have to be
close but not exactly at the same place as the real hand to generate the illusion (Botvinick et Cohen, 1998; Preston,
2013) and illusions only significantly decline for distance larger than 27.5cm (Lloyd, 2007). Also, the rubber hand does
not have to be an exact replica of the real hand of the participant since it is a fake hand. Moreover, the illusion occurs
even if the rubber hand has not the same skin colour than the participant’s (Farmer ef al., 2012; Lira et al., 2017). Thus,
temporal, spatial and semantic congruencies between sensory signals do not need to be strictly observed to allow
multisensory integration. Furthermore; as seen earlier, the impact of incongruencies and more precisely of semantic
incongruencies on multisensory integration depends on the modalities involved. Indeed, a wooden block is too far from
a realistic hand to generate a feeling of ownership when visuo-tactile stimulation is used (Tsakiris et al., 2010) but the
system can overcome such incongruency in condition of visuomotor stimulation (Lin et Jorg, 2016; Ma et Hommel,
2015).

5 Conclusion

The results presented above suggest that multisensory integration follows similar rules for both body perception and
movement perception. Firstly, an avatar, like a rubber hand, is a fake body. Even if it is a humanoid avatar, it does not
look like a real body and, except perhaps in some very recent video games, it cannot be confused with a real human
body. Besides, even if the avatar could be confused with a real body, it would not look like the user. Thus, its
contribution to kinaesthesia (and its embodiment) attests that some semantic incongruencies do not hinder multisensory
integration. It should be noted that in Giroux et al. (2018) kinaesthetic illusions were comparable to those observed in
the traditional mirror paradigm (Guerraz et al., 2012; Metral et al., 2015), even though they were slightly less frequent
(85% of trials compared to 96% in Guerraz et al., 2012 and Metral et al., 2015) and slower (mean estimated speed of
6.3 compared to 7 in Guerraz ef al., 2012 or 8.1 in Metral ef al., 2015). In the traditional mirror paradigm, a mirror is
placed in front of the participants, in its sagittal axis, in such a way that they can see the reflection of their left arm
while their right arm is hidden behind the mirror. In this configuration, the reflection of the left arm appears to be the
hidden right arm and when the left arm is passively moved, its reflection moves too and an illusion of movement can
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appear in the right, static arm of the participants. The visual motion cues coming from the mirror are integrated with
proprioceptive ones coming from the contralateral arm, like in our virtual mirror paradigm. In the mirror paradigm, the
visual information comes from a realistic and very similar arm since it is the left arm reflection. Using an avatar,
appears to generate comparable illusions of movement, the visual motion cues coming from the avatar being integrated
with the contralateral proprioceptive motion cues like in the traditional mirror paradigm. Moreover, the avatar does not
need to be morphologically similar to a human body since illusions still occur when its forearms are only represented by
a point light display (Giroux et al., 2019).

Secondly, when it comes to spatial congruency, the results presented earlier indicate that visual motion cues do not need
to come from the same location in space to be integrated for kinaesthesia. Indeed, proprioceptive signals are coming
from the real body of the participant and, visual motion cues coming from the first-person perspective avatar used in
Giroux et al (2018, 2019) are, by definition, collocated with the real body. In our most recent studies (Giroux et al.
2021), we showed that visual motion cues are integrated with the proprioceptive signals, even when they are only seen
through a mirror facing the participant and no more directly from a first-person perspective avatar. This result is not
very surprising when we think about our daily use of mirror for combing our hair, putting on makeup or shaving. Truly,
the visual information conveyed by a mirror refers to our own body location in space. In this respect, the spatial
incongruency may be limited in this condition, accounting for the multisensory integration between visual and
proprioceptive signals. Nevertheless, the second experiment showed that visual motion cues coming from a third-person
perspective avatar were also used for kinaesthesia even though they do not refer to the space of the body anymore.
Quite important spatial incongruencies do not abolish the multisensory integration for kinaesthesia in this case.
However, we have to note that when the third-person perspective avatar is seen in profile, on one side of the participant,
the contribution of visual motion cues appears far less obvious. In addition, a first-person perspective avatar generates
more intense illusions than when it is seen through a mirror or at the third-person perspective and it seems that the less
spatial congruency there is, the less intense the illusions are. Although these studies cannot prove the existence of a
continuum, they suggest that there are different degrees of congruency, either semantic or spatial, that have a different
impact on kinaesthesia. In a probabilistic view of perception, in which the weight allocated to a sensory modality in
multisensory integration depends on its reliability (Ernst et Banks, 2002), our results can be explained by a lower
weight allocated to semantically or spatially incongruent visual information.

In conclusion, all these results taken together indicate that any relevant signal which refers in some way or another to
the body, as by the embodiment phenomenon, can be used to perceive one’s own movements. Nevertheless, the impact
of such signal on the movement perception depends on its congruency with other bodily motion signals or similarity to
natural and usual ones.
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