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Résumeé

« Est-ce que je vais aller acheter du pain ? » Cette question de la vie quotidienne qui
parait pourtant simple engage tout un ensemble de processus cerébraux. En effet, elle requiert
d’effectuer un compromis entre les bénéfices escomptés de 1’action, c’est-a-dire obtenir une
baguette bien chaude pour accompagner le repas, les pertes qu’elle va engendrer, c¢’est-a-dire
le colt monétaire de la baguette, et les cotits de 1’action, c¢’est-a-dire la pénibilité de 1’effort
impliqué par le déplacement vers la boulangerie et le fait de devoir faire la queue. On peut
d’ailleurs passer un temps plus ou moins long a réfléchir a cette question avant de se décider,
tant que la confiance dans cette décision n’est pas assez élevée. Cette décision pourrait alors

s’accompagner de la sensation d’un effort mental.

Au travers de trois études menées avec des participants sains a 1’aide de la technique
d’imagerie par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf), cette thése cherche a mieux
caractériser les corrélats cérébraux impliqués dans I’estimation du compromis cotts/bénéfices,

mais aussi des corrélats cérébraux des variables régulant le calcul de ce compromis.

La premiére étude visait a identifier des corrélats cérébraux stables, chez le méme
groupe de participants, de I’estimation du compromis colts/bénéfices au travers de trois taches.
Le but était également d’essayer de dissocier les structures directement impliquées dans le
calcul au premier ordre du compromis codts/bénéfices, des structures impliquées dans un calcul
au second ordre des codts et des bénéfices de la décision en elle-méme. Une décision peut en
effet impliquer un coit en termes de temps passé a délibérer et d’effort mental associé a la
délibération et des bénéfices en termes de confiance gagnée suite a la délibération. L’étude se
décomposait en une tache ou les participants devaient évaluer différents stimuli, une tache ou
les participants devaient choisir entre deux stimuli de méme nature sur la base de leurs
préférences et une tache ou ils devaient choisir d’accepter ou refuser des options impliquant
d’effectuer un effort en vue d’une récompense. Cette étude a aussi permis de vérifier si
I’estimation du cott subjectif des efforts était basée sur les mémes bases cérébrales que celles
impliquées dans 1’estimation de la valeur subjective des récompenses ou si ces deux estimations

avaient des bases cérébrales distinctes.

Il a été proposé que le compromis codts/bénéfices soit soumis a un biais comportemental
qui a éte caractérisé comme une aversion a la perte. La deuxieme étude visait a étudier

I’existence éventuelle de ’aversion a la perte dans des taches impliquant une performance
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d’ordre physique ou mental. L’aversion a la perte implique que la perspective d’une perte
monétaire a un poids nettement plus important subjectivement que la perspective d’un gain
monétaire équivalent. Ce biais, principalement étudié dans le cadre de taches de choix,
engendrerait ainsi une réponse comportementale plus intense en réponse a des pertes
équivalentes. A I’inverse, la performance dans cette expérience était Iégérement supérieure pour
des gains équivalents suggérant plutot 1’influence d’un effet pavlovien, c’est-a-dire une
facilitation d’efforts plus vigoureux en réponse a des stimuli appétitifs par rapport a des stimuli

aversifs. Cet effet se reflétait aussi dans ’activité du striatum.

La troisieme étude visait a étudier si une version simple d’une tache d’apprentissage par
renforcement impliquait D’activité des zones liées a I’exertion d’un effort mental.
L’apprentissage par renforcement consiste au fait que la majorité des animaux a tendance a
réitérer les actions qui ont mené a 1’obtention d’une récompense et au contraire a éviter les
actions qui les ont menés a subir un évenement aversif. Ce type de tache pourrait se faire de
maniére totalement automatique dans 1’ensemble du régne animal, y inclus chez ’homme, ou,
comme les résultats de cette expérience ont permis de le montrer, elle pourrait requérir un effort
au moment de la délibération chez les especes, comme I’homme, qui sont capables d’exercer

du contréle cogpnitif.

Ces trois études nous ont ainsi permis de caractériser différents aspects du compromis
colts/bénéfices et de mieux comprendre quand ce compromis nécessitait 1’allocation de

ressources neurales, exprimées sous la forme de 1’utilisation de contrdle cognitif.
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Introduction

Chapitre 1. Introduction

Dans le Trésor de la Langue Frangaise?, on retrouve plusieurs définitions de la

motivation selon les champs d’expertise. On peut trouver ci-dessous les trois principales :

- Philosophie : Action de motiver, d'alléguer les (I'ensemble des) considérations qui
servent de motif(s) avant I'acte et de justification a cet acte, a posteriori.

- Psychologie : Ensemble des facteurs dynamiques qui orientent I'action d'un individu
vers un but donné, qui déterminent sa conduite et provoquent chez lui un
comportement donné ou modifient le schéma de son comportement présent.

- Economie : Ensemble des facteurs qui déterminent le comportement d'un agent
économique (acheteur/consommateur, vendeur, etc.) face a un produit ou un service

donné.

La définition philosophique est peut-étre plus restreinte que les autres en ce qu’elle se rapporte
aux motifs qui justifient I’action avant ou aprés que celle-ci ait eu lieu. lls doivent donc pouvoir
étre rapportés. Ceci implique que ces justifications soient conscientes la ou les autres définitions
incluent autant les facteurs explicites et conscients que les facteurs implicites et non-conscients
par I’individu. En résumé, la plupart de ces considérations convergent vers une définition
simple qui reviendrait a dire que la motivation est ’ensemble des facteurs qui déterminent la
mise en mouvement, c’est-a-dire les actions d’un individu. Le cerveau doit ainsi pouvoir
effectuer un rapport bénéfices/colts incluant I’ensemble de ces facteurs en vue de déterminer
quand cela vaut ou non la peine d’engager des ressources en vue de 1’atteinte d’un but. Le calcul
de ce rapport implique une prise de décision : I’objectif vaut-il la peine de se mettre en action ?
Cette prise de décision est ainsi basée sur un compromis entre d’un coté la valeur subjective
associée aux codts des actions & mettre en place pour atteindre un but donné, et de 1’autre la
valeur subjective associée aux bénéfices escomptés a la suite de la mise en mouvement. Les
bénéfices peuvent correspondre a des récompenses a consommer ou a des punitions a éviter.
Cette prise de décision constitue une des étapes clés de ce que nous considérons étre le
processus motivationnel. Elle est ensuite suivie, ou non, d’une autre étape : la mise en action.
Enfin, les conséquences de I’action, notamment en fonction de si I’objectif a ou non été atteint

et de la quantité de ressources qu’il aura fallu engager pour ce faire entrainent par la suite un

2 http://stella.atilf.fr
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Introduction

mécanisme d’apprentissage qui permet d’améliorer les prises de décision futures. Au sein de
cette thése, nous allons ainsi nous intéresser aux différentes étapes de ce processus
motivationnel en élucidant, au moins en partie, les mécanismes cérébraux a I’aide de I’imagerie
fonctionnelle par résonance magnétique. Plus précisément, nous allons nous concentrer sur les
bases céerébrales des différents aspects du rapport entre les bénéfices et les codts dirigeant la
motivation et des bases cérebrales des concepts cognitifs qui régulent ce rapport pendant la
prise de décision, et apres la prise de décision.

Parce que la motivation et la prise de décision sont aussi centrales a notre vie quotidienne,
il est remarquable de constater combien de penseurs de domaines trés divers ont pu s’y
intéresser. Sans aucunement revendiquer d’étre exhaustif, je tenterai de résumer d’abord avec
quelques points majeurs les différentes réflexions qui ont eu lieu dans plusieurs domaines quant
a la perception subjective des valeurs et I’idée que c’est ces valeurs subjectives qui nous
motivent a agir. Nous verrons aussi comment ces réflexions ont évolué au cours du temps. Cela
nous emmenera d’abord dans un voyage a travers les domaines aussi larges que la philosophie,
la psychologie, les mathématiques ou encore 1’économie. Le domaine central de cette these sera
cependant bien évidemment les sciences cognitives, en particulier dans 1’étude de la prise de
décision. Nous essaierons ainsi de voir comment 1’étude de la prise de décision a pu permettre
de percer les bases neurales de la motivation et du compromis colts/bénéfices qui sous-tend la
prise de décision et la motivation. Par la suite, nous verrons par quels mécanismes les valeurs
positives peuvent étre dévaluées en nous penchant sur les cas de I’incertitude, du délai, de
I’effort physique, de I’effort mental et des punitions. Nous essaierons aussi de voir dans quelles
mesures ces différentes mesures dévaluant les récompenses peuvent, ou non, étre englobées
dans un seul mécanisme. Ensuite nous essayerons d’étudier les différents modéles qui ont été
proposés pour décrire la dynamique des bases cérébrales du compromis codts/bénéfices. Enfin,
nous nous concentrerons sur deux variables que nous avons appelé des variables « méta-
décisionnelles », ¢’est-a-dire des variables qui régulent la décision sans prendre une part active
dans la décision en elle-méme. Il s’agira ainsi d’étudier d’un c6té la confiance subjective dans

la décision et, de I’autre, le colt subjectif 1i¢ au compromis colits/bénéfices.
| L’estimation des valeurs positives : le réseau des valeurs

« Philosophes écoutez cette phrase est pour vous
Le bonheur est un astre volage

Qui s'enfuit a I'appel de bien des rendez-vous
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Introduction

Il s'efface il se meurt devant nous
Quand on croit qu'il est loin il est 1a tout pres de vous
Il voyage il voyage il voyage
Puis il part il revient il s'en va n'importe ou
Cherchez-le il est un peu partout... »
Le soleil a rendez-vous avec la lune, Charles Trénet

Dans cette partie, nous allons chercher a mieux comprendre les bases théoriques,
comportementales et cérébrales de la motivation, en particulier sous le prisme des récompenses,
du plaisir et du bonheur. Cela va nous amener a traverser différentes contrées épistémiques dont
j’essaierai de donner un bref apercu. J’espére que vous apprécierez lire ce cheminement a
travers le temps et les disciplines autant que j’ai apprécié en refaire tout I’historique pour les

besoins de cette thése.

1.1 L’évolution des théories de la valeur

I.1.a  Philosophie
« Le plaisir est le principe et la fin de la vie bienheureuse. »
Lettre a Ménecée, Epicure (Laérce, 1999)

Au moins depuis I’ Antiquité gréco-romaine, les philosophes s’accordent sur le fait que
la plupart des hommes cherchent @ mener une vie heureuse. Le stoicien Sénéque au 1*" siécle
aprés Jésus-Christ écrit par exemple : « Vivre heureux, Gallio mon frére, c’est ce que veulent
tous les hommes, mais, quant a discerner ce qui rend la vie heureuse, ils sont dans les
ténebres. » (Sénéque, 2005). Quelques siécles plus tot, Aristote écrivait aussi : « est simplement
final le bien digne de choix en lui-méme en permanence et jamais en raison d'un autre. Or ce
genre de bien, c’est dans le bonheur surtout qu’il consiste, semble-t-il. Nous le voulons, en effet,
toujours en raison de lui-méme et jamais en raison d’autre chose. L ’honneur, en revanche, le
plaisir, [’intelligence et n’importe quelle vertu, nous les voulons certes aussi en raison d’eux-
mémes (car rien n’en résulterait-il, nous voudrions chacun d’entre eux), mais nous les voulons
encore dans [’optique du bonheur, dans [’idée que, par leur truchement, nous pouvons étre
heureux, tandis que le bonheur, nul ne le veut en considéeration de ces biens-1a, ni globalement,

en raison d’autre chose. » (Aristote, 2004).
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La plupart des philosophes de I’ Antiquité semblent s’accorder sur le fait que mener une
vie bienheureuse est un objectif pour la majorité des hommes. Cependant, une question va les
préoccuper pendant plusieurs siecles, et il s’agit de savoir quels sont les criteres pour mener
une vie heureuse. En effet, comme le montre Aristote dans ’extrait suivant, chacun semble
associer le bonheur a différentes choses : « Mais le bonheur, qu’est-ce que c’est ? [...] Pour
certains, en effet, la réponse est claire et évidente : ¢ ’est quelque chose comme le plaisir, la
richesse ou [’honneur, quoique la réponse varie des uns aux autres — €t souvent méme un
individu identique change d’avis, puisque tombé malade, il dit que c’est la santé, et dans
l'indigence que c’est la richesse. » (Aristote, 2004). De méme, selon les écoles de pensées
philosophiques, les courants de pensées vont parfois converger et parfois diverger sur la
maniere d’atteindre le bonheur. Beaucoup de philosophes vont écrire des sortes de manuels qui
regroupent un ensemble de principes visant a mener la vie la plus heureuse qui soit. Un peu
comme en cuisine, chacun va proposer ses propres recettes pour conseiller les autres hommes
sur les meilleurs moyens d’atteindre le bonheur. Le Manuel d’Epictéte (11°™ siécle ap. JC),
tout comme les Pensées pour moi-méme de Marc-Auréle (11°™ siécle ap. JC), La Vie heureuse
de Sénéque (I siécle ap. JC), les apophtegmes des Sept Sages de la Gréce antique (VI1°m-
VI°™ siécle av. JC), et la liste est loin d’étre exhaustive, se présentent tous comme des manuels
d’instruction pour indiquer a tout un chacun comment mener une vie bienheureuse. En Chine,
aux VI¥me-\veme sigcle av. JC, de méme, Lao-Tseu écrira le Tao T King (Livre de la Voie et de
la Vertu) et Confucius et ses disciples écriront plusieurs écrits dans le but, la encore, de fournir

des préceptes pour mener une vie heureuse.

Parmi les philosophes de I’ Antiquité, la plupart distinguent d’un c6té le bonheur et de
I’autre le plaisir. La distinction principale entre ces deux concepts semble principalement liée
a des temporalités différentes : le plaisir est bref et lié a un évenement donné, alors que le
bonheur serait une sorte d’état interne qui se maintiendrait sur un temps plus long. Epicure est
probablement I’un des penseurs de 1’Antiquité les plus connus sur ce sujet. Il est souvent
présenté, a tort, comme quelqu’un qui verrait le bonheur comme la somme des plaisirs. Il a en
effet donné lieu a I’adjectif « épicurien » en frangais qui signifie, d’aprés Le Petit Larousse
illustré de 2012, « qui recherche les plaisirs de la vie ; sensuel ». Certains penseurs, comme
Aristippe de Cyréne (1V®™ siécle av. JC) ou Eudoxe de Cnide (IV®™ siécle av. JC), vont
revendiquer cette approche du bonheur. Eudoxe de Cnide aurait été I’un des premiers a proposer
cette idée selon laquelle, puisque le plaisir est ce que recherchent tous les étres vivants, il est le

souverain bien (Aristote, 2004; Platon, 2018). Aristippe de Cyrene, ancien disciple de Socrate,
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fondera, lui, I’hédonisme comme doctrine philosophique et I’école de pensée des Cyrénaiques.
Le fondement de cette doctrine est la recherche des plaisirs et 1’évitement des souffrances
comme but de I’existence humaine. Méme si plusieurs philosophes tels que Platon ou Speusippe
s’y opposent, on voit que cette thése était relativement populaire dans 1’ Antiquité ou plusieurs
jeunes, tel Philébe, qui s’oppose a Socrate dans le dialogue homonyme de Platon, étaient séduits
par cette idée (Platon, 2018). On trouve aussi une résurgence de cette pensée dans I’utilitarisme
hédoniste de Jeremy Bentham (XVI1I°™ sigcle ap. JC). Pour Jeremy Bentham, est utile ce qui

participe a augmenter le bien-étre en augmentant le plaisir et en réduisant la douleur.

Ironiquement, Epicure se distingue de cette approche qui assimile le bonheur & la somme
des plaisirs, bien que ce soit ce que le langage courant en ait retenu plus de 2000 ans aprés son
existence. Il s’agit en effet d’une caricature qu’en faisaient déja ses opposants dans I’ Antiquité
de son vivant. L’extrait suivant de sa Lettre a Ménecée (Laérce, 1999) permet de montrer qu’il
s’est toujours opposé a cette vision caricaturale de sa pensée : « lorsque nous disons que le
plaisir est la fin, nous ne voulons pas parler des « plaisirs des fétards » ni des « plaisirs qui se
trouvent dans la jouissance », comme le croient certains qui, par ignorance, sont en désaccord
avec nous ou font a nos propos un mauvais accueil, mais de [’absence de douleur en son corps,
et de trouble en son ame. ». Epicure précise bien que ce qu’il entend par « absence de douleur
en son corps, et de trouble en son &me » c’est de ne pas étre dans un état de manque (comme
la faim, la soif, etc.). On peut voir cela dans ce passage : « c¢’est a ce moment que nous avons
besoin d’un plaisir, lorsque nous souffrons par suite de [’absence du plaisir ; < mais lorsque
nous ne souffrons pas, nous n’avons plus besoin du plaisir>. ». Epicure définit donc le bonheur
comme 1’absence de douleur au niveau physique, état qu’il appellera I’aponie, et 1’absence de
troubles au niveau psychologique, ¢’est-a-dire I’absence de désirs ou de frustrations en général

et de souffrance, état qu’il nommera I’ataraxie.

Une autre doctrine prone la maitrise des désirs par la raison, afin d’atteindre le
bonheur. Cette doctrine est probablement la plus connue. On la retrouve dans plusieurs courants
de pensée. L’un des apophtegmes les plus célébres des Sept Sages de I’ Antiquité « Mndev
ayav » (Aucun exces) I’illustre bien. On retrouve d’ailleurs souvent cet apophtegme dans la
bouche de Socrate via les écrits de Platon et cette idée est aussi trés présente chez les
Stoiciens, comme Epictéte. Platon, dans la conclusion du Philébe, résumera ainsi la doctrine
hédoniste a une vision vulgaire : « tous les beeufs et les chevaux et toutes les bétes a [’envi
témoignent du contraire par leur chasse a la jouissance ; le vulgaire s’y fie, comme les devins

aux oiseaux, pour juger que les plaisirs sont les facteurs les plus puissants de la vie bonne, et
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regarde les amours des bétes comme des témoins plus autorisés que ne sont les amours nourris
aux intuitions rationnelles de la muse philosophique. » (Platon, 2018). Epicure explique que
« parmi les désirs, certains sont naturels, d’autres vides, et que parmi les désirs naturels,
certains sont nécessaires, d autres seulement naturels ; et parmi les désirs nécessaires, certains
sont nécessaires au bonheur, d’autres a [’absence de perturbations du corps, d’autres a la vie
méme. » (Laérce, 1999). Il classifie ainsi les désirs en trois catégories : les désirs naturels et
nécessaires qui servent une fonction vitale du corps (manger, boire), les désirs naturels non-
nécessaires qui sont innés mais ne sont pas nécessaires a la survie du corps (pour la reproduction
par exemple) et les désirs non-naturels non-nécessaires. Plus réecemment, Descartes, en France,
au XVI11°™ siécle, dans son Discours de la méthode pronera, de méme, dans toute une partie
consacrée a la maitrise des désirs, 1’idée qu’il faut maitriser I’objet de ses désirs plutot que de
leur laisser libre cours. L’idée principale des doctrines que nous venons d’évoquer est
d’apprendre a maitriser ses désirs afin de ne laisser libre cours qu’a ceux qu’Epicure appellerait
les désirs naturels et nécessaires, et de juger, par la raison, dans quelle mesure les autres désirs
peuvent nous apporter du bonheur. Dans ce passage du Manuel d’Epictéte, Epictéte explique
bien cela : « Souviens-toi que le veeu du désir est d’obtenir ce dont il a désir, que le veeu de
["aversion est de ne pas tomber sur [’objet de son aversion. Or, celui qui n’obtient pas ce qu’il
désire est infortuné, et celui qui tombe sur [’objet qu’il a en aversion est malheureux. Si donc
tu n’as en aversion, dans ce qui dépend de toi, que ce qui est contraire a la nature, tu ne
tomberas sur aucun objet d’aversion. Mais si tu as de I’aversion pour la maladie, la mort ou la
pauvreté, tu seras malheureux. » (Epictete, 2007). En résumé, cela revient a la doctrine
d’Epicure de réguler ses désirs pour limiter, autant que faire se peut, le « trouble de 1’ame »,

c’est-a-dire I’état de frustration lié a la non-satisfaction de certains désirs.

Plus récemment, le marquis de Sade (XVII*™ siécle ap. JC), a I’opposé direct de la
plupart des philosophes de I’ Antiquité, revendiquera une recherche permanente du plaisir et
de I’exces sous toutes ses formes, du moment qu’il y a émotion et excitation. « Nous voulons
étre emus [...] c’est le but de tout homme qui se livre a la volupté, et nous voulons [’étre par
les moyens les plus actifs. En partant de ce point, il ne s’agit pas de savoir si nos procédés
plairont ou déplairont a l’objet qui nous sert, il s’agit seulement d’ébranler la masse de nos
nerfs par le choc le plus violent possible : or il n’est pas douteux que la douleur affectant bien
plus vivement que le plaisir, les chocs résultatifs sur nous de cette sensation produite sur les
autres seront essentiellement d’une vibration plus vigoureuse [...] embraseront aussitot les

organes de la volupté et les disposeront au plaisir » (Sade, 2012). Ce passage, en plus de nous
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aider a comprendre d’ou vient le mot « sadisme » en francais, permet de bien comprendre que
chez Sade, ce qui compte avant tout, c’est le plaisir et 1’excitation, quitte a en passer par la
douleur. La ol beaucoup de philosophes, tel Epicure cité précédemment, partaient du principe
que le bonheur est li¢ a ’absence de douleur physique et de désirs psychologiques, le marquis
de Sade revendique au contraire de chercher en permanence a renouveler ses désirs et
I’excitation associée a leur assouvissement, quitte a passer par la douleur physique pour cette
fin. Chez lui, comme dans les philosophies hédonistes, le bonheur passe par 1’assouvissement
des plaisirs. Cependant, contrairement a ces philosophes qui intégrent généralement 1’idée de
fuir la douleur, notamment sur le plan physique, Sade voit la douleur au niveau physique comme

un moyen supplémentaire d’atteindre le plaisir, et donc le bonheur, qu’il faut cultiver.

Ne pouvant bien sir pas faire un tour d’horizon exhaustif de la philosophie sur le sujet,
je me bornerai a évoquer un dernier grand penseur du désir et des affects qu’est Baruch
Spinoza. Spinoza, dans son traité Ethique publié & sa mort en 1677, voudra avoir une approche
mathématique de la philosophie et organise tout son ouvrage sur la forme d’un traité
mathématique. La ou la plupart des philosophes de I’ Antiquité émettaient un jugement de valeur
sur les désirs, soit pour les blamer et dire qu’il faut les réprimer quand ils ne sont pas nécessaires
et naturels, soit au contraire pour dire qu’il faut chercher a les satisfaire autant que faire se peut,
Spinoza aura une approche différente en cherchant simplement a les analyser, plutot qu’a les
juger. « Certes n’ont pas manqué les hommes éminents (au labeur et a l'industrie desquels nous
avouons devoir beaucoup) pour écrire sur la conduite droite de la vie beaucoup de belles
choses, et donner aux mortels des conseils pleins de prudence ; mais, quant a déterminer la
nature et la force des Affections, et ce que peut I’Ame de son c6té pour les gouverner, nul, que
je sache, ne l’a fait. [ ...] a ceux qui aiment mieux détester ou railler les Affections et les actions
des hommes que les connaitre [...] il paraitra surprenant que j entreprenne de traiter des vices
des hommes et de leurs infirmités a la maniere des Géomeétres et que je veuille démontrer par
un raisonnement rigoureux ce qu’ils ne cessent de proclamer contraire a la Raison, vain,
absurde et digne d’horreur. Mais voici quelle est ma Raison. Rien n’arrive dans la Nature qui
puisse étre attribué a un vice existant en elle [...] je considérerai les actions et les appétits
humains comme s’il était question de lignes, de surfaces et de solides. » (Spinoza, 1965) En
quelque sorte, Spinoza pose déja ici les fondements d’une approche rationnelle et mathématique
des comportements humains et des désirs humains, un siecle avant les débuts de 1’économie

avec Adam Smith, et plusieurs siécles avant 1’économie comportementale.
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Spinoza posera aussi les bases de 1’idée de désirs conscients et inconscients qui sera
plus tard énoncée par Freud en distinguant I’appétit et le désir : « i/ n’y a nulle différence entre
[’Appétit et le Désir, sinon que le Désir se rapporte généralement aux hommes, en tant qu’ils
ont conscience de leurs appétits, et peut, pour cette raison, se définir ainsi : le Désir est
[’Appétit avec conscience de lui-méme. Il est donc établi par tout cela que nous ne nous
efforcons a rien, ne voulons, n’appétons ni ne désirons aucune chose, parce que nous la jugeons
bonne ; mais, au contraire, nous jugeons qu 'une chose est bonne parce que nous nous effor¢ons
vers elle, la voulons, appétons et désirons. » (Spinoza, 1965). Spinoza place donc d’abord
I’appétit (par exemple le besoin de manger ou de boire pour réguler son homeostasie) avant la
conscience (un appétit conscient est un désir, sinon ¢’est juste un appétit) et le jugement de
valeur subjectif. Cette pensée est précisée ailleurs: « Ce qu’on appelle cause finale n’est
d’ailleurs rien que [’appétit humain en tant qu’il est considéré comme le principe ou la cause
primitive d’une chose. Quand, par exemple, nous disons que [’habitation a été la cause finale
de telle ou telle maison, certes nous n’entendons rien d’autre sinon qu’'un homme, ayant
imaginé les avantages de la vie de maison, a eu l’appétit de construire une maison. L habitation
donc, en tant qu’elle est considérée comme une cause finale, n’est rien de plus qu’un appétit
singulier, et cet appétit est en réalité une cause efficiente, considérée comme premiére parce
que les hommes ignorent communément les causes de leurs appétits. 1ls sont en effet, je ['ai dit
souvent, conscients de leurs actions et appétits, mais ignorants des causes par ou ils sont
déterminés a appéter quelque chose. » Spinoza explique que, derriére chaque action humaine
peut se cacher un appétit, ¢’est-a-dire un but, un besoin a satisfaire, et que 1’origine de ce besoin

peut souvent étre ignorée par le sujet.

Si on résume en quelques points majeurs les pensées des philosophes présentées ici, au
risque de caricaturer et déformer légérement leur pensée, on pourrait dire qu’ils sont tous
d’accord pour dire que les humains cherchent a atteindre le bonheur, les régles d’une vie
bienheureuse mais qu’ils différent par la maniére d’y accéder. Les obstacles au bonheur sont
principalement la douleur ou la maladie au niveau physique et la frustration psychologique liée
au non-assouvissement de certains désirs. Les désirs naissent d’appétits qui ne sont pas toujours
conscients mais qui poussent ’homme a agir pour les assouvir. Certaines écoles de pensée,
comme I’hédonisme, pronent la recherche de la satisfaction des désirs et 1’évitement des
déplaisirs pour atteindre le bonheur. A I’opposé, d’autres écoles de pensée, comme le stoicisme,
prénent la maitrise des désirs afin de limiter la frustration en limitant les désirs de choses qui

ne dépendent pas de soi.
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I.1.b  Psychanalyse

En 1901, Sigmund Freud, fondateur de la psychanalyse, dans son ouvrage Sur le réve,
explique que le réve aurait un role biologique de « gardien du sommeil » en nous montrant « la
figuration d’un réve accompli » (Freud, 1988). L’idée simple derriére cela est que le corps
biologique a besoin du sommeil pour recouvrer des forces alors qu’« il est clair que les désirs
et les besoins qui se manifestent sont les inhibitions qui s ‘opposent a |’endormissement. ». Les
désirs et les besoins inciteraient les individus a agir en vue de satisfaire leurs désirs. Le réve
faciliterait donc I’endormissement en montrant que les désirs en cours ont été satisfaits.
L’évolution aurait donc favorisé les réves pour faciliter la fonction de repos liée a
I’endormissement en donnant au sujet I’impression qu’il est en train de satisfaire ses désirs et

n’a donc pas besoin de se mettre en action pour ce faire.

Ce cheminement va amener Freud a développer 1’idée que I’homme a des désirs
refoulés du fait de différents tabous sociaux intégrés depuis la plus tendre enfance. De la méme
maniére que Spinoza définissait les appétits comme la cause primitive et inconsciente d’une
chose, Freud va postuler I’existence d’une entité, le Ca, qui serait le siége de toutes les pulsions
inconscientes, de tous les désirs. Chez les enfants, la plupart de ces désirs remonteraient a la
conscience. C’est I’obtention de 1’objet de ces désirs qui serait principalement observée au cours
des réves des enfants. Cependant, a 1’age adulte, les tabous sociaux, qui seraient stockés dans
le Surmoi empécheraient certains de ces désirs de remonter a la conscience, le Moi.
L’interprétation des réves, des lapsus et des oublis par un psychanalyste permettrait justement
d’accéder a ces désirs refoulés dans I’inconscient. L’idée de Freud est qu’il existe des désirs qui
dirigent le comportement mais auxquels on ne peut pas accéder simplement en demandant au
sujet conscient lesquels ils sont ou en observant son comportement parce qu’ils sont refoulés
du fait de tabous sociaux. Le but du psychanalyste serait donc d’identifier les désirs refoulés

pour aider le patient a aller mieux en les acceptant.
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5

Figure 1 : Célébre caricature anonyme du début du **¢mesigcle censée résumer la pensée
de Freud. Titre original : What's on a man’s mind (Ce qu’il y a dans [’esprit d 'un homme).

Beaucoup de caricatures présentent Freud comme quelqu’un qui verrait des désirs
sexuels dans toutes les actions humaines (voir Figure 1). Néanmoins, « Freud donne a la
sexualité une signification plus large. La sexualité est l’ensemble des pulsions et des
comportements qui visent, directement ou indirectement, un plaisir » (Bégorre-Bret, 2011). En
résumé, la encore Freud voit dans la recherche des plaisirs la composante principale qui
motiverait le comportement. Freud, comme les philosophes qui 1’ont précédé, voit dans le

plaisir et le désir du plaisir un facteur primordial qui cause les comportements humains.

Par la suite, influencé par I’expérience de la premiére guerre mondiale de 1914-18, il va
rajouter une nouvelle notion, I’idée de la pulsion de Mort. Il propose que les individus soient
non seulement dirigés par la recherche de satisfaction de leurs plaisirs « sexuels » qu’il va
appeler I’Eros ou libido, mais aussi par une force destructrice, la pulsion de mort qui les

pousserait a agir en vue de détruire tout ce qui est vivant a 1’état inorganique.

Sans aller dans 1’héritage de Freud avec les différents embranchements qui ont suivi et
aussi les critiques sur I’irréfutabilité de sa théorie (Popper, 2002), il faut concéder a Freud
d’avoir mis en avant ce que Spinoza évoquait déja c’est-a-dire que certains désirs relevent du

domaine de I’inconscient mais dirigent cependant nos comportements.
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I.1.c  Psychologie et physiologie

« Si l’dme a été affectée une fois de deux affections en méme temps, sitot que plus tard
elle sera affectée de l’'une, elle sera affectée aussi de ’autre. »

Proposition X1V, Livre 111, Ethique, Spinoza (Spinoza, 1965)

L’apprentissage par renforcement consiste a renforcer la valeur d’actions et/ou de
stimuli qui ont été associés avec I’obtention de récompenses et, au contraire, a dévaluer des
stimuli ou des actions associés au fait de subir une punition qui peut étre d’ordre physique,
comme la douleur, ou d’ordre psychologique, comme la perte d’argent. L’apprentissage par
renforcement est une capacité relativement universelle. On 1’observe chez la plupart des
Vertébrés et il a méme été proposé que les plantes aussi sont capables d’apprendre par
renforcement en associant un flux d’air neutre issu d’un ventilateur a la présence de lumiére

(Gagliano et al., 2016). Cette idée s’est développée en deux grands embranchements.

D’un c6té, elle a donné lieu au conditionnement « classique », développé par le
physiologiste russe lvan Pavlov a partir de 1889. 1l montrera, avec sa fameuse expérience, que
des chiens ayant réguliérement associé le son d’une cloche a I’obtention de nourriture, finissent
par saliver non seulement a la vue de la nourriture mais dés qu’ils entendent le son de cloche,
par anticipation de la nourriture qui va arriver. Méme une fois que le son de cloche n’est plus
suivi de I’obtention de nourriture, les chiens continuent de saliver quand ils entendent le son de
cloche. Les chiens associent un stimulus initialement neutre (le son de cloche) a un événement
positif (la nourriture). On dira du son de cloche que c¢’est un stimulus conditionné, parce qu’il
a été conditionné a étre percu comme positif et a déclencher une réaction physiologique, alors
que la nourriture est un stimulus inconditionné car elle déclenche une réaction de maniere
réflexe (ici la salivation), sans avoir besoin d’apprentissage. Le psychologue américain John
Watson répliquera ces résultats chez I’homme, avec une expérience éthiquement discutable, en
reprenant les principes du conditionnement chez un enfant 4gé de 11 mois, le petit Albert, chez
lequel il va associer la réaction aversive a un son bruyant (stimulus inconditionné) a la présence
d’animaux ou d’objets a fourrure (Watson and Rayner, 1920). Dans le conditionnement
« classique », ce qui est donc renforcé est 1’association entre un stimulus observé passivement

et un évenement positif ou négatif.

De Dlautre coté, elle a donné lieu au développement du conditionnement opérant et au
behaviorisme. L’idée centrale de cette approche est que ce n’est pas un stimulus neutre, comme

dans le conditionnement « classique », mais une action du sujet, qui va étre renforcée, dans le

21



Introduction

cas ou elle est suivie d’une récompense, Ou, au contraire, dévaluee, si elle est suivie d’une
punition. Entre la fin du XIX®™ et le début du XX siécle, le psychologue américain Edward
Lee Thorndike s’intéresse a I’apprentissage. En 1898, il démontrera dans sa these que des chats
et des chiens devant s’échapper d’un labyrinthe pour avoir accés a de la nourriture, sortent de
plus en plus vite de la cage car ils apprennent quelles sont les actions qui leur ont permis de
s’échapper du labyrinthe (Thorndike, 1898). Plus tard, plusieurs expériences viendront
confirmer que I’homme aussi est capable d’apprendre de maniére similaire (Thorndike, 1913).
Cela permettra a Edward Lee Thorndike d’énoncer, en 1911, sa loi de I’effet: un comportement
accompagne ou rapidement suivi d’une récompense sera associé a la situation qui 1’a déclenché
(Thorndike, 1911). Cette loi sera un des fondements du concept de conditionnement opérant,
ou conditionnement instrumental, développé plus tard par Burrhus Frederic Skinner. Skinner
développera toute une série d’expériences chez des chats, des pigeons et des rats qui va
confirmer cette idée. L’idée basique de cette théorie est qu’une action, un comportement actif,
est renforcée positivement (ou négativement) si elle a été associée temporellement & un

événement positif (ou négatif).

Ces principes donneront lieu plus tard au développement des modeles d’apprentissage

par renforcement que nous verrons plus loin (voir Mathématiques).
I.1.d  Economie

« Le plaisir est le principe et la fin de la vie bienheureuse. Car c’est le plaisir que nous
avons reconnu comme le bien premier et congénital, et c’est a partir de lui que nous
commengons a choisir et refuser, et c’est a lui que nous aboutissons, en jugeant tout bien

d’apres [’affection prise comme regle. »
Lettre & Ménecée, Epicure (Laérce, 1999)

Beaucoup voient la date de la naissance de 1’économie dite classique dans la publication
de I’ouvrage La richesse des nations d’Adam Smith en 1776. Comme on 1’a vu précédemment,
dés le IVé™e siécle av. JC, Epicure distinguait les désirs naturels et nécessaires des désirs
naturels non-nécessaires et des désirs non-naturels. Dans une logique similaire, Adam Smith
en 1776 pose le paradoxe de I’eau et du diamant sous la forme suivante : « Il n'y a rien de
plus utile que I'eau, mais elle ne peut presque rien acheter ; a peine y a-t-il moyen de rien avoir
en échange. Un diamant, au contraire, n'a presque aucune valeur quant a l'usage, mais on
trouvera fréquemment a I'échanger contre une tres grande quantité d'autres marchandises. »

(Smith, 1776). L un des deux biens, I’eau, qui répond a un désir nécessaire, a un prix tres faible.
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L’eau ne peut étre échangée que contre trés peu de choses. Les diamants qui correspondent a
un desir ni naturel, ni nécessaire, peuvent au contraire étre échangés contre énormément de
biens. Adam Smith en tirera deux concepts : la valeur d’échange et la valeur d’usage. La valeur
d’usage d’un bien correspond a I'utilité de posséder ou de consommer un bien. La valeur

d’échange d’un bien correspond a la quantité d’autres biens que celui-ci permet d’obtenir.

David Ricardo et Adam Smith lui-méme répondent en partie a ce paradoxe de 1’eau et
du diamant en postulant que la valeur d’échange dépend des colts de production. Adam Smith
écrit déja en effet : « En tout temps et en tous lieux, ce qui est difficile a obtenir ou ce qui codte
beaucoup de travail a acquerir est cher, et ce qu'on peut se procurer aisément ou avec peu de
travail est & bon marché. » (Smith, 1776). David Ricardo va aussi reprendre la méme idée
quand il écrit « tout augmente ou baisse de valeur a proportion de la facilité ou de la difficulté
de production, ou, en d’autres mots, a proportion de la quantité de travail employée dans la
production » (Ricardo, 2002). Dans la vie quotidienne, de nombreuses personnes ont des
difficultés avec ces concepts quand elles s’offusquent qu’un plat dans un restaurant cotite
nettement plus cher que le méme plat cuisiné chez soi. Elles ignorent les codts de production
(salaire du personnel en cuisine et au service, aménagement du lieu, etc.). Cela donnera
naissance a la « labor theory of value ». Cette théorie se traduit en francais par le concept de
« valeur-travail ». L’idée principale de cette théorie, qui sera notamment reprise par Karl Marx,
est que la valeur d’un bien dépend du nombre d’heures et de I’effort qui a été dépensé pour
produire le bien en question. Cela expliquerait que les diamants coltent plus chers que 1’eau.
Les diamants nécessitent en effet plus d’efforts pour étre produits que 1’eau qu’on trouve, en
tout cas a 1’époque, naturellement a 1’état buvable dans 1’environnement. De méme, cela
expliquerait pourquoi le méme plat au restaurant ou chez soi n’a pas le méme prix puisque dans
le second cas, c’est vous-méme qui produisez 1’effort pour cuisiner le plat en question. Adam
Smith propose que ce phénomeéne explique non seulement les différences des prix entre
différents biens mais aussi la fluctuation des prix pour un bien donné. « Dans le seizieme siécle,
la découverte des mines fecondes de I'Amérique réduisit la valeur de I'or et de I'argent, en
Europe, a un tiers environ de ce qu'elle avait été auparavant. Ces métaux, codtant alors moins
de travail pour étre apportés de la mine au marché, ne purent plus acheter ou commander,
quand ils y furent venus, qu'une moindre quantité de travail, et cette révolution dans leur valeur,
quoique peut-étre la plus forte, n'est pourtant pas la seule dont I'histoire nous ait laissé des
témoignages. » (Smith, 1776). Dans la méme veine d’idée, David Ricardo propose que

I’invention de machines qui réduisent la quantité de travail nécessaire pour produire un bien
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donné va nécessairement amener a une baisse des prix du fait de la concurrence : « Sans doute,
celui qui découvre une machine ou qui en fait le premier I'application, doit, pendant quelques
années, jouir d'avantages spéciaux et légitimes et de profits énormes ; mais I'emploi de sa
machine se généralisant peu a peu, le prix de la marchandise produite descendrait, sous la
pression de concurrence, au niveau des frais de production, et le capitaliste verrait baisser ses
profits. » (Ricardo, 2002). En résumé, I’une des composantes principales expliquant la variation

des prix d’échange serait liée a la quantité d’effort nécessaire pour produire un bien.

Tres vite, les limites de cette théorie sont apparues. En effet, si I’on regarde les prix de
certains items a notre époque par exemple, on peut voir que le gilet en laine de Kurt Cobain,
ex-chanteur de Nirvana décédé en 1994, jamais lavé et avec un trou de cigarette, a été vendu
aux encheres 334.000 dollars & New York en octobre 2019. De méme, un fan a vendu un faux-
ongle de la chanteuse Lady Gaga 9.000 euros en juin 20133, A I’inverse, aujourd’hui, il est
facilement possible d’obtenir un téléphone portable pour un prix dérisoire de quelques dizaines
a quelques centaines d’euros. Or un téléphone portable implique un colt de production
conséquent en termes d’heures de travail, si ’on considére I’extraction de tous les minerais
rares nécessaires a sa production, les trajets effectués pour acheminer les différents composants,
le nombre de personnes ayant travaillé a sa fabrication, etc.*. Ces exemples montrent bien que
le colt de production ne suffit pas a lui seul a expliquer 1’évolution des prix. En effet, dans un
cas, les prix sont extrémement élevés pour un travail quasi-nul. Dans I’autre cas, le prix est
relativement faible pour un travail au contraire trés élevé. Un nouveau courant de pensée qui
contribuera a la formation des écoles dites néo-classiques et autrichiennes va résoudre ce
paradoxe quelques dizaines d’années plus tard grace a ce qu’on appelle la « révolution
marginaliste ». David Ricardo, en 1817, a déja I’intuition que la disponibilité d’un bien va
déterminer son prix quand il écrit: «le brasseur, le distillateur, le teinturier, emploient
continuellement ['air et ’eau dans la fabrication de leurs produits ; mais comme la source de
ces agents est inépuisable, ils n’ont point de prix. Si la terre jouissait partout des mémes
propriétés, si son eétendue était sans bornes, et sa qualité uniforme, on ne pourrait rien exiger
pour le droit de la cultiver, a moins que ce ne f(t la ou elle devrait a sa situation quelques

avantages particuliers. C’est donc uniquement parce que la terre varie dans sa force

8 https://www.msn.com/fr-fr/divertissement/celebrites/stars-et-ench%C3%A8res-les-objets-vendus-les-plus-
improbables/ar-AAJXr7I

4 https://www.lemonde.fr/planete/article/2016/10/01/le-sulfureux-parcours-du-telephone-portable-des-mines-
aux-filieres-clandestines-de-dechets 5006655 3244.html
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productive, et parce que, dans le progres de la population, les terrains d’une qualité inférieure,
ou moins bien situés, sont défrichés, qu’on en vient a payer une rente pour avoir la faculté de
les exploiter. » (Ricardo, 2002). Trois économistes européens, William Stanley Jevons en
Angleterre (1871), Carl Menger en Autriche (1871) et Léon Walras en France (1874), ont tous
écrit presque en méme temps pour formaliser cette idée que la valeur d’échange dépend de la
disponibilité du bien. L’idée est trés simple, si I’accessibilité de I’eau est grande, je refuserai de
payer cher pour un bien que j’ai déja en grande quantité. A I’inverse, le gilet de Kurt Cobain
est unique au monde, puisqu’aucun autre gilet ne pourra avoir eu son historique. Posseder ce
gilet revient donc a posséder quelque chose d’unique au monde que personne d’autre ne pourra
posséder, méme si la valeur d’usage en est extrémement faible. Léon Walras reprend I’idée de
David Ricardo en écrivant : « L utilité ne suffit donc pas pour créer la valeur : il faut encore
que la chose utile n’existe pas en quantité illimitée, qu’elle soit rare. Ce raisonnement est
confirmé par les faits. L air respirable, le vent qui enfle les voiles des navires et fait tourner les
moulins, la lumiére du soleil qui nous éclaire et sa chaleur qui mdrit les moissons et les fruits,
[’eau et la vapeur qu’elle fournit une fois échauffée, beaucoup d’autres forces de la nature sont
utiles, mémes nécessaires. Et cependant elles n’ont pas de valeur. Pourquoi ? Parce qu’elles
sont illimitées en quantité, parce que chacun de nous peut en obtenir, quand il y en a, autant
qu’il en peut désirer sans rien donner, sans faire aucun sacrifice en échange. » (Walras, 1874).
Les membres de la révolution marginaliste vont formaliser cette idée en termes mathématiques

pour montrer comment la valeur varie en fonction de la disponibilité d’un bien.

Ces économistes ont aussi postulé que les individus, quand ils agissent, doivent chercher
a maximiser leur satisfaction, aussi appelée utilité. lls proposent que le plaisir retiré d’un litre
supplémentaire d’eau quand un individu en posseéde déja plusieurs centaines de litre est faible,
alors que le plaisir retiré de posséder un gilet en laine de Kurt Cobain quand on en posséde
aucun doit étre élevé. De la méme maniére que les philosophes partaient du principe que « vivre
heureux, /...] ¢ est ce que veulent tous les hommes » (Séneque, 2005), les économistes postulent

que maximiser son utilité, c’est ce que veulent tous les hommes.

Vilfredo Pareto initiera une nouvelle révolution dans les sciences économiques en 1906
(Pareto, 1909). En effet, il remarquera que la plupart des théories économiques jusque-la étaient
basées sur 2 postulats : 1) I’utilité existe et 2) les individus agissent pour la maximiser. Or,
aucune preuve n’étayait ce fait jusque-la. En effet, Pareto signale que les seules variables
auxquelles les économistes ont acceés sont les prix et les choix faits par les individus. En se

basant uniquement sur leurs choix on peut classifier et ordonner par ordre croissant de
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préférence les items choisis. Par exemple, si entre A et B, le sujet choisit A et qu’entre B et C,
le sujet choisit B, je peux ordonner ces items de sorte que A > B > C. Cependant, cette
classification ne me dit absolument rien sur 1’utilit¢ supposée de chacun de ces items. On
pourraitavoir A = 3 > B = 2 > C = 1 (en unité d’utilité), tout comme A = 5000 > B = 2 >
C =1 et I'ordre de préférence serait le méme. Pareto insistera donc sur le fait que, pour les
différentes théories économiques visant a expliquer les choix, seule la valeur ordinale des
options est nécessaire (c’est-a-dire leur rang dans 1’ordre des préférences) et non la valeur
cardinale associée a chaque item. Tout ce qu’il faudrait savoir pour expliquer le choix d’un
individu entre deux options A et B serait si A est supérieur a B, et il n’est pas besoin de savoir
a quel point A est supérieur a B. Cette notion aura un impact conséquent et long sur le domaine,
encore aujourd’hui, puisqu’il change radicalement le paradigme en passant d’une recherche de
I’identification de I’utilité cardinale qui expliquerait les choix (quelle est la satisfaction associée
a un objet), a une utilité ordinale. Les sciences économiques, a partir de 13, ne s’intéressent
plus tant a ’utilité associée a un objet en terme quantitatif (j’identifie les utilités de A et B, ua

et ug, donc j’en déduis u, > ug), mais plutot en terme qualitatif (est-ce que u, > ug ?).

Paul Samuelson, dans son article de 1938 (Samuelson, 1938), poussera les choses plus
loin dans sa recherche de débarrasser définitivement la théorie économique des éléments
inobservables. Dans son questionnement, il poursuivra la démarche de Pareto de remettre en
question 1’utilit¢é comme fondement des choix. Pareto, on I’a vu, avait déja remis en question
deux postulats qui sous-tendaient la science économique jusque-la : 1) I'utilité existe et 2) les
individus cherchent a la maximiser. Observer les choix des individus serait un moyen indirect
de voir comment ils maximisent leur utilité. Samuelson ira plus loin en inversant le paradigme :
plutot que de partir du postulat que la maximisation de 1’utilité est ce qui cause les choix, il va
proposer de voir si les choix faits par les individus sont cohérents avec une théorie de la
maximisation de 1’utilité. Il transforme le postulat en hypothése testable. Cela consiste en un
changement majeur de point de vue qui perdure encore de nos jours. Il va ainsi proposer, en se
concentrant uniquement sur les choix, une série d’axiomes permettant de voir si, oui ou non,
les comportements sont cohérents avec une utilité qu’il s’agirait de maximiser. Ces différents
axiomes que nous allons voir maintenant font partie de la théorie de la préference révélee
développée par Samuelson. Le premier axiome est I’axiome faible de la préférence révélée
(Weak Axiom of Revealed Preference, WARP). Cet axiome consiste simplement a dire que Si
un individu choisit une option A plutdét qu'une option B, il faut que u, = ug. Mettons un

individu qui choisit I’option A lors d’un premier choix. Une autre fois, en face des mémes
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options, il choisit B au lieu de A, ou, pire, en face de A avec un supplément monétaire et B sans
supplément, il choisit B au lieu de A. Dans ces deux situations, on pourra dire que 1’individu
n’a pas respecté cet axiome et on ne pourra donc pas dire qu’il maximise une utilité interne. Il
faut préciser a ce stade que cet axiome part du principe que les préférences, ¢’est-a-dire ’utilité
associéee a chaque option, sont stables. Nous verrons plus tard que ceci est complétement faux
mais cela marque, encore aujourd’hui, certains domaines de la science économique et de la

prise de décision.

L’économiste Hendrik Houthakker complétera la théorie de Samuelson en 1950
(Houthakker, 1950) avec I’axiome généralisé de la préférence révélée (Generalized Axiom
Of Revealed Preference, GARP) qui dit simplement que si un individu choisit A plutét que B
et B plutdt que C, alors, face a un choix entre A et C, il devrait choisir A (car u, > uget ug >
uc, donc u, > u.). Houthakker montrera que ce critére de transitivité des préférences
constituera une condition nécessaire et suffisante pour justifier une maximisation de 1’utilité.
Autant Samuelson que Houthakker ne prétendent pas démontrer que les individus se comportent
en maximisant une utilité¢ interne s’ils obéissent a ces axiomes, mais plutot démontrer que la
proposition est falsifiable puisque, si les individus violent ces axiomes dans leur comportement,
ce serait incompatible avec la proposition selon laquelle ils maximisent une utilité. Il faut garder
en téte que, selon la méme logique qu’en statistiques ou montrer que 1’hypothése nulle HO n’est
pas fausse, n’en démontre pas la véracité, mais juste que I’hypothése H1 est fausse, les auteurs
ont pose des conditions pour invalider la théorie. Ces axiomes formeront la base de 1’idée
d’agent économique rationnel. On dira en effet d’un individu qui n’obé¢it pas au WARP ou au

GARP qu’il est un individu irrationnel économiquement parlant.
l.le Mathématiques

En 1654, le chevalier de Mér¢é aurait demandé de 1’aide a son ami Blaise Pascal pour
savoir comment répartir les gains si on interrompait une partie d’un jeu de hasard avant qu’un
des deux joueurs ait gagné. Ceci amenera Pascal a une série d’échanges épistolaires avec un
autre mathématicien de renom, Pierre de Fermat, qui donnera lieu a la naissance de la théorie
des probabilités d’aprés plusieurs autres mathématiciens®. C’est a la suite de ces échanges

épistolaires en effet que Pascal proposera la formule de I’espérance :

E=px*x

5 https://www.pourlascience.fr/sd/histoire-sciences/une-partie-de-des-avec-pascal-2432.php
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ou E est I’espérance, c’est-a-dire la valeur attendue compte tenu des conditions, X les gains en
jeu et p la probabilité d’obtenir ces gains. On appelle aussi cette variable, la valeur attendue.
Dans le cas ou il faut choisir entre 2 options de probabilités et de montants différent, il suffirait

de comparer I’espérance de chacune des options et choisir en conséquence.

Une des limites de cette approche purement mathématique pour expliquer les
comportements humains est qu’elle n’apparait pas réaliste par certains aspects. En effet, Nicolas
Bernoulli présentera en 1713 un paradoxe li¢ a ce théoréme que 1’on appelle le paradoxe de
Saint-Pétersbourg. Si I’on considére un jeu ou le montant obtenu est proportionnel au nombre

de lancers d’une piéce qu’il faut faire avant qu’elle retombe sur face (par exemple 25€ au k-

iéme lancer) et que cette picce n’est pas truquée (donc la probabilité étant de % pour chaque

apeagz 1 . -
lancer, on a une probabilité de (5)" d’obtenir le montant correspondant au k-ieme lancer), quel

serait le montant maximum qu’il faudrait étre prét a investir pour jouer ? L’espérance de gain

du jeu tend vers I’infini car elle est égale a la somme des gains espérés pour chaque lancer E =

2?11% x* 20 = Y% 1= oo Sur la base de ce calcul, il faudrait donc étre prét a investir tout
I’argent possédé pour jouer puisque 1’espérance tend vers I’infini. Le cousin de Nicolas, Daniel
Bernoulli résoudra ce paradoxe dans un article du journal de 1I’Académie Impériale de la
Science de Saint-Pétersbourg en 1738 (Bernoulli, 1738) en montrant que ce que font les
individus n’est pas tant de maximiser I’espérance de gains (la valeur attendue), mais plutdt
Putilité¢ espérée. Dans cet article, Daniel Bernoulli expliquera «la détermination de la
VALEUR d’un article ne sera pas fondée sur son prix, mais sur ['UTILITE qu’il procure. Le
prix d’un article ne dépend que de [’objet lui-méme ; il est le méme pour toute personne ; en
revanche ['utilité dépend des conditions particulieres ou se trouve la personne qui a la charge
de [’évaluation. Ainsi il n’est pas douteux que le gain de mille ducats est plus important pour

un homme pauvre que pour un riche, bien que le montant soit le méme pour | ’'un et pour [’autre.

»%. Pour résoudre le paradoxe, il proposera d’utiliser la fonction logarithmique de sorte qu’au

lieu de E = Z{“;l%* 2=, 0naE = 2?11%* In(2Y) = In(2) « oo On obtient donc bien

une fonction bornée qui ne tend plus vers I’infini et qui permet d’avoir une idée du montant a

investir dans le jeu, bien que la fonction choisie soit arbitraire. La formule générale s’écrit :

E = ZP(x) * u(x)

5 https://www.lesmotivations.net/spip.php?article118
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ou P(x) est la probabilité de x et u(x) est la transformation de x par une fonction inconnue qui
donne I’utilité de X et elle remplace I’ancienne formule:
E = Y P(x) = x. Le plus intéressant dans I’approche de Bernoulli est qu’il ajoute la subjectivité
et la psychologie dans 1’équation via la transformation par la fonction d’utilité. En somme, un
siécle avant la « révolution marginaliste » (voir Economie), Bernoulli posait déja les bases de
I’idée via sa théorie de ’utilité espérée que les marginalistes reprendront sous le terme d’utilité

marginale.

Deux siécles plus tard, les mathématiciens reviennent sérieusement s’intéresser aux
choix économiques via deux mathématiciens, John Von Neumann et Oskar Morgenstern.
Reprenant 1’approche de Samuelson de 1938 sur la théorie des préférences révélées (voir
Economie), ils voulurent, comme leurs prédécesseurs mathématiciens avant eux, réintroduire
les probabilités dans 1’équation. En effet, les économistes jusque-la s’étaient peu intéressés aux
probabilités. Von Neumann et Morgenstern, dans leur article de 1944, proposent d’imaginer
deux situations : d’un c6té, Robinson Crusoé, isolé sur son ile, confronté a certaines données
matérielles (des besoins et différentes ressources dans son environnement) cherchant a
maximiser sa satisfaction; de 1’autre, un individu dans une société avec des échanges
économiques. Ils expliquent que dans le cas de Robinson Crusoé, aucun des éléments avec
lesquels il doit maximiser sa situation n’a a voir avec la volonté ou I’intention de nature
¢conomique d’un autre individu qui aurait des motivations similaires aux siennes. Dans 1’autre
cas, au contraire, I’individu est confronté a des données matérielles, notamment les prix, qui
varient non seulement en fonction des actions de I’individu, mais avant tout en fonction des
actions et désirs des autres participants. Les actions de 1’individu seront de ce fait altérées par
son attente sur 1’évolution des autres individus et aussi sur ’attente des autres individus sur ses
actions a lui (Von Neumann and Morgenstern, 1944). lls développent ainsi une théorie des
jeux en milieu compétitif qui donnera lieu au développement, d’un c6té de la théorie des jeux
qui sera reprise ensuite dans les sciences sociales, les sciences politiques ou la biologie
évolutionniste, de I’autre ils apportent leur grain a la théorie de I’utilité espérée. Leur apport
a cette seconde théorie se resume en quatre axiomes fondamentaux qui incluent le GARP (voir
Economie) et qui permettent encore une fois de préciser les conditions & remplir pour pouvoir
dire d’un sujet qu’il maximise une fonction d’utilité interne. Leur apport va aussi permettre de
montrer comment prendre en compte la probabilité associée a chacune des options. Leurs

apports fondamentaux sont, d’un c6té, de rendre la théorie de leur prédécesseur mathématicien
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Bernoulli falsifiable (Caplin and Glimcher, 2014), et, de I’autre, d’inclure les probabilités dans

les théories économiques.

VVon Neumann et Morgenstern avaient rajouté les probabilités dans la théorie de 1’utilité
espérée, mais uniquement dans des circonstances ou les probabilités sont connues des individus.
Or, en 1921, I’économiste Frank Knight fera la distinction entre le risque, au sens d’une
incertitude liée a une probabilité mesurable et estimable, et ’incertitude (uncertainty) qu’on
nomme depuis ’ambigiiité dans le jargon des économistes et qui n’est pas estimable (Knight,
1921). Dix ans aprés la proposition de Von Neumann et Morgenstern, en 1954, le
mathématicien Leéonard Jimmie Savage compléetera leur proposition, en rajoutant une
composante permettant de prendre en compte le cas d’incertitude soulevé par Frank Knight
quand les probabilités ne sont pas connues. La composante en question est 1’idée que les
individus possédent une fonction interne pour se représenter les probabilités qui est
indépendante de 1’utilité associée a un objet et qui est subjective, et qui peut donc radicalement
dévier par rapport a la réalité. 11 identifiera sept axiomes qui permettent, s’ils sont vérifiés, de
dire si un agent économique se comporte bien comme s’il maximisait une utilité¢ interne
(Savage, 1954) sur la base de ces ajouts. Cette extension de la théorie sera nommée la théorie

de ’utilité espérée subjective.

En paralléle & ces mathématiciens qui se concentrent sur les choix et les théories
économiques, d’autres mathématiciens s’intéressent a la psychologie et aux théories du
conditionnement (voir Psychologie et physiologie). En 1951, les mathématiciens américains
Robert R. Bush et Frederik Mosteller vont essayer de développer un modele mathématique
de ’apprentissage, en particulier dans le cas du conditionnement opérant (Bush and Mosteller,
1951). Plus tard, d’autres mathématiciens américains, Allan R. Wagner et Robert A. Rescorla
appliqueront le méme formalisme au conditionnement classique (Rescorla and Wagner, 1972).
Dans ces deux modeles, 1’idée basique est qu’une action, dans le premier cas, ou un stimulus,
dans le second cas, est associé a une valeur Q(t) a un essai t donné et que cette valeur est mise
a jour en fonction d’une erreur de prédiction AQ(t) = 4Q =r(t) — Q(t)ou r(t) est la
récompense (ou la punition) recue a cet essai. La valeur mise a jour vaut donc Q(t + 1) =

Q(t) + a = AQ(t) ou « est le taux d’apprentissage, spécifique a un individu.
I.1.f L’économie comportementale

Les sciences économiques, grace notamment a I’aide des mathématiciens, avaient fait

de grands progres dans 1’étude des comportements humains comme nous [’avons vu
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précédemment (voir Mathématiques). Dans les années 1970, les psychologues Daniel
Kahneman et Amos Tversky vont provoquer une nouvelle révolution dans 1’étude des
comportements humains. Daniel Kahneman dira plus tard qu’un tournant pour lui a été de lire
un extrait de I’économiste suisse Bruno Frey expliquant que 1’étre économique est un individu
rationnel, égoiste et que ses godts ne changent pas. En tant que psychologue en contact direct
avec la réalité des comportements humains, cette vision trés théorique de 1’homme lui sembla
tellement éloignée de la réalité qu’il décida progressivement, avec son collégue Amos Tversky,
de mener une série d’expériences pour montrer dans quelle mesure les propositions établies en
économie jusque-la n’étaient pas respectées et d’essayer d’en rendre compte (Kahneman,
2012). lls aboutiront ainsi a une nouvelle théorie : la théorie des perspectives. L’article
fondateur de cette théorie date de 1979 (Kahneman and Tversky, 1979). Il reprend les théories
économiques connues en y ajoutant des principes expliquant pourquoi les humains ne se
comportent pas comme les théories le prédisaient jusqu’alors. Kahneman et Tversky ont, en
choisissant de publier dans un journal d’économie plut6t que de psychologie, réussit a créer un
pont entre les deux disciplines et a créer ce nouveau champ d’étude qu’est 1’économie

comportementale, inspirée de ces deux domaines.

Un de leurs premiers ajouts est I’idée d’un point de référence subjectif. Pour expliquer
ce point, Daniel Kahneman donne 1’exemple de deux individus, Jack et Jill, qui ont tous les
deux aujourd’hui 5 millions de dollars. Si I’utilité était purement équivalente a la richesse, ils
devraient étre également heureux tous deux. Seulement, hier, Jack avait 1 million de dollars
alors que Jill en avait 9 millions. Kahneman nous explique que, dans ce cas, on s’attend a ce
que Jack soit plus heureux que Jill. En effet si Jack a vu ses gains augmenter de 4 millions de
dollars, Jill en revanche a perdu 4 millions de dollars. En résumé, leur perception de la somme
qu’ils possédent ne dépend pas seulement du montant possédé a un moment t, mais du point de

référence par rapport auquel cette somme est compareée.

Un autre point qu’ils soulevent dans la théorie des perspectives est 1’idée d’une
sensibilité décroissante au changement par rapport au point de référence. Par exemple, si
vous étes chercheur en neuroscience, votre point de référence est probablement tel que vous
étes sensible a la différence entre 100€ et 500€, mais par contre vous aurez potentiellement
beaucoup plus de mal a distinguer 1.000.000€ de 10.000.000€. A I’inverse si vous étes Bernard
Arnault, premiére fortune mondiale en 2019, vous serez probablement bien plus sensible a la

différence entre les deux derniers montants. Ceci s’illustre sur la courbe de transformation des
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montants objectifs en valeur subjective par une saturation quand on s’¢loigne du point de

référence subjectif (voir Figure 2).

Un autre point essentiel soulevé par Kahneman et Tversky est la différence
comportementale dans la considération des probabilités entre une situation liée a des gains et
une situation liée a des pertes. Pour illustrer ce point, ils proposent un cas ou il faut choisir

entre :

A) Gagner 900$ avec une probabilité de 100%
B) Gagner 1000$ avec une probabilité de 90%

La majorité des gens tend a choisir 1’option A dans ce cas. Mais, si on remplace la perspective
de gains par des pertes, c’est I’inverse qui se produit. Les participants préferent alors 1’option
B. Kahneman et Tversky constatent ainsi que dans le domaine des gains, les individus
présentent une aversion pour le risque (risk aversion), ¢’est-a-dire une préférence pour les
options avec une probabilité plus élevée. Cependant, dans le domaine des pertes, cette aversion
pour le risque s’inverse en recherche du risque (risk seeking), ¢’est-a-dire une préférence pour
les options avec une probabilité plus faible, dans la mesure ou celles-ci sont associées a une

perte moins grave.

Enfin, Kahneman et Tversky ont découvert un autre principe fondamental de la
psychologie humaine. Ils proposent a des participants de jouer a pile ou face. Si la piéce tombe
sur pile, les participants gagnent 150€, si elle tombe sur face les participants perdent 100€. Ils
constateront avec plusieurs choix de ce type que I’équivalent, dans le domaine des pertes, de la
perspective de gagner une certaine somme, comme 150€, n’est pas la perspective de perdre une
somme équivalente dans le domaine des pertes mais un montant 1.5 a 2.5 fois plus élevé en
valeur objective. Ce principe s’illustre par la différence de la pente transformant la valeur
objective en valeur subjective entre le domaine des gains et celui des pertes (voir Figure 2). En
effet, on constate alors que la pente de la courbe est plus raide dans le cas des pertes. Ceci
implique qu’un montant équivalent dans le domaine des gains et dans le domaine des pertes au
niveau objectif n’aura pas la méme valeur psychologique. C’est ce que Kahneman et Tversky

appelleront ’aversion a la perte.
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Figure 2: Hlustration des grands principes de la théorie des perspectives. Au centre est le
point de référence subjectif. La pente de la courbe est plus importante dans le cas des pertes que
dans le cas des gains ce qui illustre I’aversion a la perte. Enfin, la discrimination entre deux
points proches du point de référence est plus importante qu’entre deux points éloignés du point
de référence a cause de la forme en S de la courbe. Extrait de (Kahneman, 2012)

I.1.g Laneuroéconomie

A la suite de deux congrés marquants en 1997 et en 2001, visant a regrouper des
¢conomistes, des neuroscientifiques et des psychologues s’intéressant aux sciences cognitives,
la neuroéconomie est apparue (Glimcher and Fehr, 2014). En quelque sorte, la ou I’économie
comportementale marquait la liaison entre les psychologues et les économistes, la
neuroéconomie marque la liaison entre ces deux disciplines et les neurosciences issues de la
biologie. La problématique fondamentale de la neuroéconomie est probablement de mieux
comprendre les facteurs qui expliquent les choix effectués par les individus, autant sur le plan
comportemental que sur le plan biologique. Nous étudierons 1’aspect neural plus loin, mais un

des apports fondamentaux de la neuroéconomie est de permettre 1’observation de I’activité
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ceérébrale et donc de pouvoir voir s’il existe dans le cerveau des structures qui Vérifient ou non

les théories économiques de 1'utilité.
Résumé

En somme, nous avons vu que plusieurs disciplines se sont intéressées a la valeur
subjective, parfois en complément les unes des autres, parfois completement en paralléle. La

plupart de ces disciplines s’accordent cependant sur quelques points :

e Tous les individus cherchent & maximiser une variable. Les philosophes 1’appellent
le bonheur et les économistes I’utilité. Cependant, ¢’est deux notions sont trés proches
puisque 1’utilité associée a une option 1’est dans la mesure ou elle permet d’augmenter
le bonheur global de I’individu ;

e (Cette variable est, au moins en partie, une fonction des désirs, des appétits dirait
Spinoza, et de leur satisfaction ;

e Pour maximiser son bonheur, on peut donc soit limiter les buts a atteindre, c’est ce que
pronent la plupart des philosophes, soit, comme Sade ou les Cyrénaiques, chercher a les
satisfaire tous ;

e En régle générale, la recherche de satisfaction de ces désirs ainsi que la recherche
d’évitement des peines semblent étre deux des moteurs principaux du comportement et
des choix des individus ;

e Le comportement des individus différe selon qu’ils agissent pour atteindre un des objets
de leur désir ou pour essayer d’éviter de subir quelque chose d’aversif. Ils donnent,
notamment, un point plus important aux événements aversifs. Ils sont aussi préts a
prendre plus de risques s’ils agissent en vue d’éviter un événement aversif par rapport
a s’ils agissent en vue de garantir I’obtention d’un objet de leurs désirs ;

e L’utilité dépend d’un point de référence subjectif ;

e Le lien entre un appétit, un besoin, et le moyen de le satisfaire est lié a un apprentissage

tout au long de la vie par association entre des évenements temporellement reliés.
1.2 Bases neurales de la valeur
.2.a  Histoire de la découverte des centres cérébraux du plaisir

« ce n’est pas ['odeur des lievres qui fait le plaisir des chiens ; ce qu’ils aiment, au contraire,
c’est de les manger ; mais |’odeur leur fait ordinairement percevoir la proie a croquer. Et ce

qu’aime le lion, ce n’est pas non plus la voix du beeuf ; son plaisir, au contraire, c’est de le
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dévorer ; mais il percoit d’habitude la proximité de celui-Ci par son beuglement et donc il parait
aimer cette voix. De la méme facon, il n’a pas non plus, d’ailleurs, de plaisir a voir « soit une

biche, soit une chevre sauvage », mais bien a découvrir qu’il aura de quoi manger. »
3.1.2.1, Livre I11, Ethique & Nicomaque, Aristote (Aristote, 2004)

Dés 1954, un psychologue américain et un neuroscientifique canadien, James Olds et
Peter Milner, vont faire franchir un pas a la science de la valeur et du plaisir. La ou leurs
prédécesseurs avaient su identifier des lois générales gouvernant 1’apprentissage pour associer
une action a une récompense externe (voir Psychologie et physiologie), ils établiront une
expérience tres ¢légante pour voir s’il était possible d’identifier les centres cérébraux du plaisir.
IIs mettent ainsi en place une expérience ou des rats implantés avec des électrodes
intracraniennes peuvent délibérément choisir de stimuler électriquement les électrodes en
question au moyen d’un levier. Cette méthode s’appelle ’autostimulation. Ils découvriront
ainsi pour la premiére fois que stimuler certaines zones du cerveau peut étre source de plaisir
pour un individu puisque les rats en question vont activement chercher a appuyer sur le levier
de maniere répétée comme pour une récompense primaire (Olds and Milner, 1954). De plus,
non seulement le siége du plaisir est donc bien dans le cerveau, mais il semble circonscrit a
certaines zones, puisque les rats implantés par Olds et Milner ne sont pas sensibles de la méme
maniére selon la zone que le levier va stimuler : ils peuvent chercher a s’autostimuler plus d’une
centaine de fois par heure quand les électrodes se trouvent dans certaines zones, alors qu’ils ne
vont quasiment pas le faire pour d’autres. Les décennies qui suivront permettront non seulement
de mieux identifier les zones pouvant générer une sensation de plaisir quand elles sont
stimulées, mais, en plus, d’identifier les bases chimiques des neurotransmetteurs secrétés dans

les synapses qui provoquent ces sensations.

Si le fait que le plaisir, comme sensation subjective, soit circonscrit a une seule zone du
cerveau fait encore débat (Ikemoto, 2010), il est néanmoins plus que démontré que deux
populations neuronales y sont systématiquement liées : les neurones dopaminergiques de
I’aire tegmentale ventrale et le striatum ventral chez les Mammiferes, en particulier le noyau
accumbens. Les neurones dopaminergiques de la substance noire et de ’aire tegmentale
ventrale, tout comme les neurones du striatum, existent chez tous les Vertébrés (Cisek, 2019;
Grillner and Robertson, 2016). Les neurones dopaminergiques ont plusieurs cibles sur
lesquelles ils vont projeter leurs axones. Le striatum est 1’une de leurs cibles principales (voir
Figure 3). La conservation trés forte des propriétés fondamentales de ces structures a travers
plusieurs espéces a permis de nettement faire avancer nos connaissances sur le sujet via 1’étude
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des modeles animaux depuis les années 1950. En effet, différentes expériences vont montrer
que les rats apprennent tres vite a s’auto-injecter des amphétamines, de la cocaine ou de la
dopamine directement dans le striatum ventral (Carlezon, and Wise, 1996; Ikemoto, 2010;
Ikemoto et al., 1997). En 1978, le psychologue Anthony Phillips et le psychiatre Hans Fibiger
démontreront que 1’autostimulation de 1’aire tegmentale ventrale par des rongeurs est
drastiquement réduite si les neurones qui projettent depuis cette zone sont Iésés. Ce résultat va
de pair avec une réduction drastique des quantités de dopamine dans le striatum (Phillips and
Fibiger, 1978). De plus, dans ce méme article, ils montrent que 1’autostimulation du striatum
est peu affectée par une lésion de I’aire tegmentale ventrale. Ceci laisse penser que le plaisir
ressenti dépend de ’activité électrique des neurones du striatum. En tout cas, ce qui
apparait clairement c’est qu’un animal va activement chercher a stimuler les neurones de cette
zone. L’activité des neurones du striatum est normalement élicitée par la sécrétion de dopamine
des neurones dopaminergiques de ’aire tegmentale ventrale. Ces résultats seront partiellement
confirmés chez I’homme par le psychiatre américain Robert Heath. Des les années 1950, Robert
Heath implante ses patients atteints de troubles psychiatriques avec des électrodes profondes
pour stimuler différentes zones du cerveau. Il espere ainsi guérir ses patients des troubles dont
ils sont atteints. En 1972, en stimulant des patients pres du striatum ventral, il réalise que
certains patients vont chercher a autostimuler répétitivement et intensément cette zone. En
paralléle, la stimulation provoque chez certains d’entre eux un fort désir sexuel (Berridge and
Kringelbach, 2015; Heath, 1972).
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Figure 3 : Zones effectrices des neurones dopaminergiques. A] Schéma simplifié des zones
innervées par des neurones dopaminergiques dans le cerveau humain. Figure issue de
(Glimcher, 2014). B] Schéma détaillé du circuit reliant 1’aire tegmentale ventrale au noyau
accumbens dans un cerveau de rongeur. La signification des sigles est donnée ci-apres : VTA :
aire tegmentale ventrale, LH : hypothalamus latéral, Amy : amygdale, NAc : noyau accumbens,
mPFC : cortex préfrontal médian, Hipp : hippocampe, LHb: habenula latérale, LDTg:
tegmentum dorsal latéral, RMTg : noyau tegmental rostromédian. Les codes couleurs indiquent
la nature des projections : glutamatergiques en rouge, dopaminergiques en vert et gabaergiques
en bleu. Figure issue de (Russo and Nestler, 2013).
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Plus tard, Kent Berridge insistera sur la distinction entre la sensation de plaisir (liking)
et I’incitation & agir en anticipation d’un plaisir, ¢’est-a-dire le désir (wanting) (Berridge and
Valenstein, 1991). 1l est d’ailleurs intéressant de constater que les mémes concepts vont étre
découverts indépendamment en économie. Daniel Kahneman distinguera ainsi d’un coté
I’utilité liée a I’expérience (experienced utility) qui correspond au plaisir ressenti et de 1’autre
I’utilité liée a la prise de décision (decision utility) qui correspond au desir (Kahneman, 2012;
Kahneman and Sugden, 2005). Kent Berridge identifiera ainsi différentes sous-parties du noyau
accumbens en fonction de si elles corrélent avec le plaisir ou I’incitation a agir pour un plaisir
(Berridge et al., 2009). Plus que la dopamine issue de 1’aire tegmentale ventrale, Kent Berridge
propose, sur la base d’expériences chez le rat principalement, que c’est les opioides et les
endocannabinoides qui jouent un réle important dans la sensation de plaisir (Smith et al.,
2010b). De plus, il est a noter que I’activité du pallidum ventral, stimulée par des opioides, et
celle du noyau parabrachial semblent elles aussi éliciter une sensation plaisante (voir Figure
4). Ceci irait dans le sens de 1’idée que la sensation de plaisir pourrait étre répartie a travers
plusieurs zones dans le cerveau et non localisée a un seul endroit (Ikemoto, 2010). Kent
Berridge propose de remettre en question le rble qui était attribué a la dopamine jusque-la. La
dopamine jouerait plus un réle dans la stimulation du désir (wanting), alors que la sensation de
plaisir elle-méme (liking) reviendrait aux opioides et aux endocannabinoides, principalement.
De ce fait, Kent Berridge remet aussi en question le rdle de I’aire tegmentale ventrale. L’aire
tegmentale ventrale se transforme ainsi d’un centre de la sensation de plaisir en centre
motivationnel qui pousse a I’action. Reprenant la littérature sur les stimulations profondes chez
I’homme, Berridge remarquera d’ailleurs que la non plus aucun ressenti de plaisir n’est signalé
en lien avec I’activité des centres dopaminergiques, mais bien plutdt une augmentation de la
volonté de s’engager dans certaines activités, c’est-a-dire d’agir en vue de ressentir du plaisir
(Berridge and Kringelbach, 2015; Schlaepfer et al., 2008). Cela n’explique cependant pas
pourquoi les animaux comme les hommes rechercheraient a stimuler leur désir de recherche de

plaisir en activant ces zones cérébrales si elles ne procurent aucun plaisir réel en tant que tel.
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Figure 4 : Centres principaux liés a la sensation de plaisir dans un cerveau de rongeur.
Les projections de ’aire tegmentale ventrale (VTA) sont en pointillés. La sensation de plaisir
serait liée a des boucles entre différentes aires signalées par les fleches orange et rouge. Figure
issue de (Smith et al., 2010b).

1.2.b  Circuits dopaminergiques et erreurs de prédiction

On a vu précédemment que la psychologie, la physiologie et les mathématiques ont
permis d’établir des modeles mathématiques de 1’apprentissage dans les années 1950-70. En
parallele, plusieurs études avaient permis de commencer a identifier des neurones dont I’activité
était associée au plaisir notamment dans le striatum (voir Histoire de la découverte des centres
cérébraux du plaisir). En 1997, Wolfram Schultz, Peter Dayan et Read Montague vont mener
des expériences sur des primates non-humains. Ils enregistrent 1’activité des neurones
dopaminergiques de I’aire ventrale tegmentale et de la substance noire de singes en train
d’effectuer une tache d’apprentissage. IIs vont découvrir que ces neurones réagissent a I’erreur
de prédiction telle que modélisée selon les modeles développés par Rescorla et Wagner (voir
Figure 5 et (Schultz et al., 1997)). C’est une évolution conséquente dans 1’é¢tude des bases
physiologiques du plaisir puisque c’est un premier pas vers une liaison entre les théories du
comportement humain et les découvertes de la biologie sur les centres cérébraux du plaisir. En
effet, si ’on part du principe que ce que les individus optimisent, c’est I’activité dans leurs
neurones dopaminergiques ou dans leur striatum par exemple, alors on peut essayer de vérifier
les théories de 1’utilité sur une mesure directement observable, a condition de trouver un moyen
de mesurer I’activité dans le striatum. Bien évidemment, comme évoqué précédemment, I’idée

qu’une seule zone du cerveau définirait la sensation globale de plaisir est contestée (Ikemoto,
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2010; Smith et al., 2010b), mais il faut souligner premiérement que ceux qui défendent I’idée
que la sensation de plaisir est distribuée en réseau ne soutiennent pas que les différents noeuds
du réseau sont indépendants. Au contraire, ils proposent premiérement que ces différentes zones
se renforcent les unes les autres via des boucles, comme I’activité du pallidum ventral et
I’activité du striatum ventral qui se stimulent 1’une 1’autre via une boucle (Smith et al., 2010b).
Deuxiemement, méme si cela ne reflétait pas a 100% la sensation subjective, cela pourrait déja
fournir un proxy intéressant pour pouvoir tester certaines hypotheses formulées par la

psychologie et 1’économie.

Figure 5: L’erreur de prédiction dans les neurones dopaminergiques. Figure du haut :
Erreur de prédiction positive : les neurones dopaminergiques s’activent quand une
récompense est délivrée au singe sans qu’il s’y attende. Figure du milieu : Récompense
prévue : les neurones dopaminergiques réagissent quand un stimulus conditionné permet
d’anticiper qu’une récompense va avoir lieu mais leur activité ne varie pas quand une
récompense attendue est donnée au singe. Figure du bas : Erreur de prédiction négative :
I’activité des neurones dopaminergiques baissent drastiquement quand une récompense était
attendue mais n’a pas eu lieu. Figure extraite de (Schultz et al., 1997).

L’imagerie par résonance magnétique (IRM) a été inventée dans les années 1970 par
Paul Lauterbur et Peter Mansfield. Elle est un grand pas en avant dans plusieurs domaines, mais
en particulier au niveau médical, puisqu’elle permet d’observer directement I’intérieur du corps
humain, tout comme les rayons X le permettait auparavant, mais sans nocivité pour le corps
puisqu’elle est basée sur les ondes magnétiques. Cette technique non-invasive permet
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d’observer directement I’anatomie du cerveau. En 1992, trois groupes montrent qu’en adaptant
les parameétres d’acquisition de I’IRM, il est possible d’observer les variations de la
concentration en hémoglobine oxygénée du sang (Bandettini et al., 1992; Kwong et al., 1992;
Ogawa et al., 1992). Ces trois groupes marqueront le début de ’PIRM fonctionnelle (IRMf) via
la mesure du signal BOLD (Blood Oxygen Level Dependent) (Logothetis and Wandell, 2004).
En effet, des expériences menées dans le cortex visuel du singe le confirmeront (Logothetis et
al., 2001), I’activité accrue d’une population neuronale, en termes de potentiels d’action, induit

un apport sanguin accru localement (Figure 6) qui a une dynamique assez typique : la réponse

hémodynamique enregistrée.

Figure 6 : Relation entre différentes mesures de D’activité électrique des neurones du
cortex visuel d’un singe et le signal BOLD dans le cortex visuel. Le signal BOLD a un temps
de latence et augmente a la suite de 1’activité neuronale alors méme que 1’activité neuronale
elle-méme a déja stoppé. Le sens des abréviations est donné ci-apres : LFP : local field
potentials = potentiels de champs locaux, MUA : multi-unit activity = enregistrements multi-
unitaires, SDF : spike-density function = fonction de densité des potentiels d’action. Figure
adaptée de (Logothetis et al., 2001)

Quelques années a peine apres 1’émergence de ce nouvel outil qu’est 'IRMf, Hans
Breiter et al. cherchent déja a I’utiliser pour localiser les substrats neuronaux qui réagissent a
une récompense monétaire dans le cerveau humain. Des 1996, chez seulement quatre sujets
humains, ils identifient déja le striatum comme une zone s’activant en réponse a un son associé
a I’obtention imminente d’une récompense monétaire (Breiter et al., 1996). Son équipe sera
bientot rejointe par 1I’équipe de Brian Knutson dans cette course pour voir si les résultats du trio
Schultz, Dayan et Montague chez le primate non-humain se répliquent chez I’homme. Les deux
équipes publieront finalement leurs résultats a peu pres simultanément en avril et en mai 2001.
Dans les deux cas, et malgré le faible nombre de sujets de chaque expérience en comparaison
aux standards actuels (8 sujets chez Knutson et al. et 12 sujets chez Breiter et al.), le striatum
s’active de maniére proportionnelle au gain anticipé (Breiter et al., 2001; Knutson et al., 2001a).
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Du fait de leur localisation et des contraintes techniques de I’IRM, il est difficile d’observer
directement I’activit¢é des neurones dopaminergiques identifiés par Schultz, Dayan et
Montague. Cependant, étant donné I’importance de la connexion entre les neurones
dopaminergiques et le striatum dans 1’anticipation d’un plaisir chez I’animal (voir Histoire de
la découverte des centres cérébraux du plaisir), les auteurs revendiquent de considérer 1’activité
du striatum comme un bon reflet de ’activité des neurones dopaminergiques. Il est intéressant
au passage de noter que, des cette époque-la, des ponts entre divers disciplines se forment
puisque 1’on retrouve dans ces deux publications des psychologues (Brian Knutson), des
psychiatres (Hans Breiter) et méme le fameux psychologue et économiste Daniel Kahneman
(voir L’économie comportementale). Plus tard, plusieurs études viendront compléter ce résultat.
Une méta-analyse basée sur 109 études d’IRMf chez I’homme de 2013 démontre ainsi que le
striatum est bien un structure essentielle a I’encodage des erreurs de prédiction (Garrison et al.,
2013). Sur le site Neurosynth, on peut de méme voir que le striatum ventral est I’aire principale
corrélant avec le terme « prediction error » au travers de 93 études en IRMf chez I’homme’.
Une ¢étude chez le rat a d’ailleurs directement confirmer qu’activer les neurones
dopaminergiques de ’aire tegmentale ventrale induisait une activation, en IRMf, du striatum

ventral (Ferenczi et al., 2016).

Le plus intéressant dans ces recherches est probablement les perspectives qu’elles ouvrent. En
effet, si ce que les individus cherchent a maximiser est I’activité dans leur striatum ventral, alors
mieux comprendre le fonctionnement et les dérégulations de cette zone et des zones qui y sont
connectées pourra permettre de mieux comprendre le comportement des individus. En effet,
plus récemment, les travaux de Robb Rutledge, Eran Eldar et Yael Niv montrent que
I’humeur rapportée par des individus est une fonction de 1’activité du striatum et de la quantité
d’erreurs de prédiction positives ou négatives recues dernierement (Eldar et al., 2016; Rutledge
et al.,, 2014). Ceci confirme aussi indirectement une hypothése développée par Daniel
Kahneman et Amos Tversky selon laquelle 1’utilité est fonction non pas de la somme d’argent
total possédé/obtenu mais d’un point de référence et de 1’écart par rapport a ce point (voir
L’économie comportementale). Cela permet aussi de faire directement le lien avec les
problématiques développées déja par les philosophes de 1’ Antiquité sur le rapport entre plaisirs
et bonheur et sur les différentes maniéres d’atteindre une vie bienheurcuse. Certains des

philosophes que nous avons évoqués précedemment (voir Philosophie), comme les stoiciens,

7 https://neurosynth.org/analyses/terms/prediction%?20error/
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proposaient en effet de réduire ses attentes autant que possible a ce qui peut étre maitrisé par
I’individu. Adopter cette philosophie de vie revient ainsi naturellement a augmenter le taux

d’erreurs de prédiction positives qui vont étre expérimentées.
l.2.c Le réseau des valeurs et ses propriétes

« En définitive, les multiples marchandises ne sont toutes convertibles qu’en une seule

valeur : [’argent : alors que | ’argent, lui, est convertible dans toute leur diversité. »
Philosophie de I’argent, Georg Simmel (Simmel, 2009)

Jusque-la les recherches sur le plaisir et les erreurs de prédiction positives se
concentraient sur les neurones dopaminergiques et le striatum, autant dans les études sur les
modéles animaux que dans les études chez I’homme. L’essor de I’IRMf va pourtant trés vite
permettre de mieux comprendre qu’un réseau plus vaste est impliqué dans 1’évaluation et
I’anticipation de récompenses. Dans la citation de Georg Simmel ci-dessus, il est rappelé que
le rble premier de I’argent est de servir de valeur d’échange entre différents biens. Dans le
domaine de la prise de décision et de la neuroéconomie, il est intéressant de constater qu’une
pensée trés similaire a émergé a la fin des années 2000. Ainsi, va naitre I’idée que certaines
zones du cerveau, en particulier le cortex préfrontal ventromédian, agiraient de méme dans le
cerveau pour convertir tous les biens en une seule valeur : I’activité neuronale de cette zone.
Une littérature trés vaste en IRMf va en effet converger, au cours des deux derniéres décennies,
a montrer que le cortex préfrontal ventromédian (vmPFC : ventromedial prefrontal cortex)
humain, en plus du striatum ventral, corréle quasi-systématiquement avec la valeur subjective
attribuée par les individus a un item et ce, indépendamment du type de récompense (récompense
primaire comme la nourriture, ou récompense secondaire comme 1’argent), du type de tiche
(tache d’évaluation ou tache de choix par exemple) ou du moment considéré (lors de la prise de
décision ou lors de I’obtention de la récompense) (Bartra et al., 2013; Boorman et al., 2009;
Chib et al., 2009; Clithero and Rangel, 2014; Hare et al., 2009, 2011a; Lebreton et al., 2009,
2015; Levy and Glimcher, 2011, 2012; Linetal., 2012; Littetal., 2011; Liu et al., 2011; Motoki
et al., 2019; O’Doherty, 2011; Philiastides et al., 2010; Sescousse et al., 2013; Shapiro and
Grafton, 2020; Wu et al., 2011). L’idée que le cerveau posséderait donc une monnaie commune
qui permettrait d’encoder tout type de récompense semble donc validée par les données
d’imagerie. Les acteurs clés de ce réseau des valeurs, en IRMf tout du moins, sont

principalement le striatum ventral et le vmPFC (Figure 7), mais on constate aussi souvent
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que le cortex cingulaire postérieur (PCC: posterior cingulate cortex) et parfois

I’hippocampe y sont régulierement associés (Lebreton et al., 2009).

Figure 7 : Corrélats neuraux de la valeur subjective. La figure représente le résultat d’une
méta-analyse et montre les zones s’activant en corrélation avec la valeur subjective lors de la
période de décision et conjonction avec celles s’activant en corrélation avec la valeur subjective
lors de la période ou les participants obtiennent un feedback sur leur performance. Figure issue
de (Bartra et al., 2013).

Depuis que ce réseau a été clairement identifié en neuroimagerie chez I’homme, plusieurs
études ont permis de mieux comprendre son fonctionnement et les biais auxquels il pouvait étre

soumis a cause de ses propriétés intrinseques.

La premiere propriété que nous avons déja évoquée est qu’il est générique, c’est-a-dire
qu’il encode la valeur subjective indépendamment de la nature de ce qui est considéré. En effet,
il a déja été montré a de multiples reprises que le vmPFC notamment corrélait avec la valeur
subjective autant dans le domaine des récompenses primaires (alimentation, érotique, boisson)
que secondaires (c’est-a-dire apprises par association aux récompenses primaires, comme
I’argent par exemple) (Sescousse et al., 2013), dans le domaine des objets (Chib et al., 2009)

que dans le domaine des actions (Glascher et al., 2009) ou le domaine social (Lin et al., 2012).

Une deuxiéme propriété importante de ce réseau est son automaticité. En effet, il a été
montré que, méme quand 1’évaluation n’a pas d’intérét pour la tache en cours, le réseau va
automatiquement s’activer en fonction de la valeur attribuée a ce qui est observé (Grueschow
et al., 2015; Lebreton et al., 2009, 2015; Levy et al., 2011; Lopez-Persem et al., 2020; Tusche
etal., 2010). Plus particulierement cela implique que méme quand 1’évaluation n’a pas d’intérét
immédiat, soit parce que les instructions de la tache ne demandent pas de faire une évaluation,
soit parce qu’aucun choix nécessitant d’étre au courant de la valeur attribuée aux items a

disposition ne doit étre implémenté, 1’évaluation a quand méme lieu dans ce réseau. Cependant,
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il n’est pas encore totalement clair de savoir quelles sous-parties du réseau sont dédiées a quelle
tache et lesquelles réagissent ou non automatiquement a la valeur. En effet, Ia ou certains ont
montré que la valeur subjective est encodée automatiquement dans I’ensemble du réseau et en
particulier dans le vmPFC (Kim et al., 2007; Lebreton et al., 2009, 2015; Levy et al., 2011,
Lopez-Persem et al., 2020; Tusche et al., 2010), I’équipe de Christian Ruff a montré que seul
le cortex cingulaire postérieur réagit automatiquement a la valeur subjective quand elle n’est
pas instrumentale pour effectuer un choix, probablement a cause d’une attraction attentionnelle,
alors que le vmPFC ne correlerait avec la valeur subjective que lorsque cette valeur est
instrumentale pour le choix (Grueschow et al., 2015). A ma connaissance, cette controverse n’a
pour I’instant pas été résolue, mais cela suggére que les différentes parties du réseau des valeurs
ne sont pas completement redondantes et que les redondances qui y sont observées pourraient
étre plus liees au fait que les taches effectuées ne permettent pas de discriminer leurs réles

respectifs, plus qu’elles aient des roles similaires.

Un dernier effet trés intéressant qui a été mis en évidence est que 1’activité d’évaluation de
ce réseau est sujette a des biais d’état initial et des biais d’attribution connus depuis
longtemps des psychologues. En effet, il a été montré que le contexte dans lequel on se trouve
pouvait avoir un impact sur 1’évaluation d’un item donné dans ce contexte. En 1895, dans son
fameux ouvrage Psychologie des foules, Gustave Le Bon rapporte 1’anecdote d’un habile
orateur qui cherche a convaincre son jury lors d’un proces. Cet orateur a du mal a convaincre
un membre du jury en particulier qui semble garder un air renfrogné peu importe les efforts de
I’orateur pour le convaincre lorsque, subitement, il s’adresse au président de la cour et dit
« Monsieur le Président, dit-il, ne pourriez-vous pas faire tirer le rideau la en face, Monsieur
le septieme juré est aveuglé par le soleil. » ce qui lui permettra de mettre le juré en question
dans sa poche (Le Bon, 2006). Plus récemment, des études suggérent que les juges au tribunal
rendraient des jugements biaisés selon s’ils viennent d’avoir une pause repas ou non (Danziger
et al., 2011, 2015). En laboratoire, notre équipe a montré que le fait d’écouter une musique
jugée agréable en méme temps que 1’on doit juger le plaisir procuré par 1’observation d’un
tableau biaisait la perception du plaisir esthétique associé au tableau en fonction du jugement
porté sur la musique entendue (Abitbol et al., 2015). La valeur de la musique comme celle du
tableau étaient corrélées a un cluster au sein du vimPFC suggérant que c’est 1’activité de cette
zone qui détermine le jugement de valeur donne par les participants et que biaiser son activité
peut aussi biaiser la valeur attribuée a un évenement. Une étude encore plus récente de notre

équipe avec des patients épileptiques implantés avec des électrodes intracraniennes montre que
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I’activité basale du vmPFC a en effet un impact sur I’activité du vmPFC en réponse a un

stimulus donné (Lopez-Persem et al., 2020).

Il semblerait donc que le réseau des valeurs soit générique et que, peut-étre de ce fait, il soit
influencable si I’on peut dire puisqu’élever son activité via un stimulus donné peut le biaiser
dans son estimation d’un autre stimulus. La question de son automaticité, ¢’est-a-dire qu’il
encoderait la valeur subjective d’items non-pertinents pour ce que 1’individu est en train de

faire, reste a résoudre, bien que de nombreuses études pointent en ce sens.
1.2.d L’anatomie du réseau des valeurs

Un point important a noter est que I’'IRMf révéle des clusters d’activation qui, selon les
paramétres utilisés dans le prétraitement (preprocessing), en particulier pour le lissage des
images, et la qualité des données, correspondent, aprés transformation, plus ou moins aux
structures anatomiques d’un modéle de référence, généralement le modéle MNI (Montreal
Neurological Institute) basé sur 152 cerveaux scannés. Ces clusters d’activation ne
correspondent pas toujours aux régions anatomiques définies par les neurophysiologistes qui
identifient des régions sur la base du type de neurones ou de leur connectivité. Dans le cas de
ce réseau des valeurs que nous venons d’évoquer, il est donc particulierement intéressant de
constater que les clusters fonctionnels observeés en lien avec la valeur subjective correspondent
pour ce qui est du striatum ventral, mais aussi pour le cortex postérieur cingulaire et
I’hippocampe, a des régions anatomiques prédéfinies. Le cluster identifié dans le striatum
ventral (Figure 7) correspond en effet parfaitement a la région du noyau accumbens (Figure
8A) telle qu’identifiée par les anatomistes, ce qui permet de faire un lien direct avec la
littérature sur les modéles animaux ou ¢’est lui qui avait en effet été identifié comme le siége
des réactions de plaisir (voir Histoire de la découverte des centres cérébraux du plaisir) et des

erreurs de prédiction (voir Circuits dopaminergiques et erreurs de prédiction).

Pour ce qui est du cluster dans le cortex préfrontal ventromédian (vmPFC), les choses
semblent un peu moins claires car, comme on peut le voir en comparant la Figure 7 et la Figure
8B, le cluster fonctionnel semble se superposer a plusieurs régions anatomiques. Le lissage
(smoothing) et les autres transformations effectuées lors du traitement des images en IRMf
peuvent créer des biais en élargissant, décalant ou en réduisant la taille de certains clusters
fonctionnels. 1l faut cependant aussi prendre en compte que, alors que le striatum est une
structure relativement homogeéne a travers les individus, probablement en partie du fait de son

ancienneté dans I’arbre évolutif (Cisek, 2019; Grillner and Robertson, 2016), le cortex
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préfrontal, bien plus récent dans notre évolution, présente de fortes hétérogénéités a travers les
individus (Chiavaras and Petrides, 2000; Chiavaras et al., 2001). Quelques études pointent
d’ailleurs vers le fait que ces hétérogénéités créent des décalages dans la localisation des
clusters d’activation au sein du vmPFC (Li et al., 2015; Lopez-Persem et al., 2018). Dans tous
les cas, s’il fallait identifier une seule région qui correspond au vmPFC fonctionnel, il
semblerait que I’aire 14m (Figure 8B) soit la meilleure candidate pour ce role, mais d’autres
études seraient nécessaires pour valider ce résultat. A I’heure actuelle, les chercheurs de la prise
de décision tendent a ignorer provisoirement les bases anatomiques de cette région, mais cela

va probablement évoluer dans les années a venir.
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Figure 8 : Correspondances anatomiques des structures fonctionnelles du réseau de la
valeur. A] Identification probabiliste des différentes sous-régions du striatum basée sur des
scans IRM. En jaune figure le noyau caudé, en rouge le putamen, en vert clair le noyau
accumbens et en violet le globus pallidus externus d’apres (Pauli et al., 2017). B] Labels
anatomiques de Brodmann correspondants aux différentes sous-parties du cortex préfrontal
ventromédian. Les zones en question ont été identifiées sur des cerveaux d’individus décédés
sur la base de critéres histologiques. A gauche, figure issue de (Mackey and Petrides, 2010)
représentant les limites théoriques des différentes zones apres parcellisation et a droite figure
issue de (Mackey and Petrides, 2014) montrant le nombre d’hémisphéres d’individus étudiés
post-mortem ou la zone a été identifiée pour un voxel donné.

De plus, une controverse qui n’est toujours pas complétement résolue existe sur le role
respectif du cortex orbitofrontal médian, c’est-a-dire le vmPFC, et du cortex orbitofrontal
latéral. Une ancienne théorie proposait que la partie mediane soit dévolue aux récompenses de
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valence positive et la partie latérale aux punitions (Kringelbach, 2004, 2005). Si cette théorie a
depuis été abandonnée, la controverse existe toujours entre les chercheurs sur les modéles
primates non-humains et les études en neuroimagerie chez ’homme. Les chercheurs sur les
primates non-humains trouvent souvent qu’une proportion conséquente des neurones du cortex
orbitofrontal latéral est corrélée avec I’estimation des valeurs subjectives, alors que, dans la
partie médiane du cortex orbitofrontal, la proportion de neurones corrélant avec la valeur
subjective est tres faible voire nulle en comparaison (Padoa-Schioppa and Conen, 2017; Wallis,
2011). A I’inverse, la plupart des études en neuroimagerie chez I’homme convergent vers un
réle prépondérant du vmPFC en lien avec la valeur subjective (Bartra et al., 2013; Levy and
Glimcher, 2012), c¢’est-a-dire la partie médiane du cortex orbitofrontal justement. Si certains
ignorent ces distinctions et citent les études montrant des effets dans le cortex orbitofrontal
latéral et celles montrant un effet dans le vmPFC indifféremment comme s’il s’agissait de la
méme unité fonctionnelle, il est difficile d’imaginer que ces deux portions conséquentes du
cortex préfrontal aient des réles totalement équivalents étant donné leur connectivité trés
différente avec le reste du cerveau (Briggs et al., 2018a, 2018b; Mars et al., 2016; Zald et al.,
2014) et leur composition différente en termes de populations neuronales (Bludau et al., 2014;
Mackey and Petrides, 2009). Une explication de ces résultats divergents pourrait reposer sur
des différences entre espeéces. Cependant, 1’organisation du cortex orbitofrontal parait
relativement homologue entre les primates non-humains et 1’homme (Wallis, 2011). La
différence pourrait peut-étre alors s’expliquer bétement par des différences de méthode et
d’échelle d’étude ? En effet, la plupart des études chez ’homme utilisent I’'IRMf, alors que les
études chez le primate non-humain utilisent des enregistrements électrophysiologiques au
niveau d’un seul neurone (enregistrements unitaires) ou d’un groupe de neurones (mesure des
potentiels de champs locaux). Les contraintes techniques de la plupart des méthodes
d’acquisition des images en IRMf font qu’une partie du cortex orbitofrontal n’ait pas toujours
acquises lors des scans, a moins d’adapter le protocole d’acquisition pour optimiser cela
(Deichmann et al., 2003; Domsch et al., 2013; Weiskopf et al., 2007). De plus, au moins une
étude sur des primates non-humains en IRMf a pu identifier le vmPFC comme étant corrélé a
la valeur subjective (Papageorgiou et al., 2017), bien que le signe de la corrélation était inversé
par rapport aux études classiques chez I’homme. Le vmPFC encodait la valeur non-choisie
moins la valeur choisie alors qu’on trouve généralement la corrélation inverse chez I’homme
en IRMf (voir Bases neurales du choix). En électrophysiologie chez le primate non-humain,

une corrélation entre I’activité d’une population de neurones du vmPFC, mais pas du cortex
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orbitofrontal latéral, et I’aspect appétitif d’une récompense a aussi déja été observé (Abitbol et
al., 2015). Réciproquement, une étude récente a montré que 1’activité du cortex orbitofrontal
latéral corrélait tout autant que le vmPFC avec la valeur subjective chez des patients
épileptiques implantés avec des électrodes intracraniennes (Lopez-Persem et al., 2020). Enfin,
dans le cortex orbitofrontal latéral des primates non-humains, environ la moitié des neurones
émet plus de potentiels d’action lorsque la valeur subjective augmente, alors que 1’autre moitié¢
environ montre une activité décroissante a mesure que la valeur subjective augmente, ce qui
pourrait expliquer qu’en IRMT, ces deux effets s’annulent lorsque 1’on regarde I’activité globale
de la zone en signal BOLD (Wallis, 2011). Dans le méme ordre d’idée, tout encodage non-
linéaire de la valeur dans le cortex orbitofrontal latéral empécherait d’y observer un lien avec
la valeur subjective dans les études classiques d’IRMf qui recherchent des zones dont le signal
BOLD corréle linéairement avec la valeur subjective. Il se pourrait donc aussi que, bien que les
deux zones encodent la valeur subjective, I’encodage soit de nature différente entre ces deux
zones du cortex orbitofrontal. Toutes ces données suggerent que des biais liés aux différentes
techniques utilisés dans les mesures de I’activité du cortex orbitofrontal seraient les principaux
responsables des différences entre les études qui trouvent plutdt le cortex orbitofrontal médian
ou plut6t le latéral en lien avec la valeur subjective. Cependant, les mécanismes précis et le role
de chacune de ces portions du cortex orbitofrontal restent a préciser, notamment du fait de leur
connectivité trés différente au reste du cerveau suggérant qu’elles ne sont pas non plus

fonctionnellement compléetement équivalentes.

En plus de cette distinction entre le cortex orbitofrontal latéral et le cortex orbitofrontal
médian, il a ét¢ montré qu’une distinction antéropostérieure pourrait aussi avoir lieu au sein
du cortex orbitofrontal en fonction du type de récompense considérée. Ces travaux pointent
vers le fait que la partie postérieure du cortex orbitofrontal qui serait plus ancienne
évolutivement parlant serait plus fortement activée par des récompenses primaires (sucre, eau,
etc.) alors que la partie antérieure, plus récente dans 1’évolution, s’activerait plus en réponse a
des récompenses secondaires, c’est-a-dire des recompenses apprises au cours de la vie par
association avec des récompenses primaires, comme c’est le cas pour 1’argent (Kringelbach,
2004, 2005; Li et al.,, 2015; Sescousse et al., 2013). Il est a noter que ces différences
fonctionnelles semblent aller de pair avec des différences dans la nature des populations
neuronales réparties sur I’axe antéro-postérieur avec notamment des différences de densitées
dans la couche 1V du cortex (Mackey and Petrides, 2010). Cette distinction ne nie cependant

pas que ce soit le vmPFC qui encode la valeur subjective mais affirme plut6t qu’il se décompose
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en un continuum avec des neurones spécialisés dans les récompenses primaires au pole
postérieur et des neurones s’associant de maniére de plus en plus flexible a différents types de

stimuli indiquant une récompense au pdle antérieur.

En résumé, si I’anatomie du striatum ventral et son role dans 1’estimation d’une valeur
subjective est de mieux en mieux caractérisé, il reste encore beaucoup d’études transversales a
effectuer pour mieux comprendre le role du cortex orbitofrontal et réconcilier les différentes

théories qui essayent d’expliquer son organisation fonctionnelle.

Un dernier point intéressant a évoquer est que le striatum ventral, qui correspond donc
au noyau accumbens, est souvent identifié comme étant fortement connecté au vmPFC autant
chez I’animal (Figure 3, Figure 4) que chez I’homme (Choi et al., 2012; Morris et al., 2016)
anatomiquement et fonctionnellement. Cela implique donc que ces deux régions interagissent
et ne sont donc pas totalement indépendantes 1’une de 1’autre, méme si cela ne veut pas dire

pour autant que leurs rdles respectifs soient completement redondants.

Pour ce qui est des aires moins canoniques du réseau des valeurs que sont I’hippocampe
et le PCC, leurs roles précis dans le réseau sont moins clairs. L’hippocampe serait
particuliérement recruté dans des cas requérant d’évaluer des situations futures imaginées
(Lebreton et al., 2013) ou quand les choix a effectuer sont basées sur la mémoire (Gluth et al.,
2015; Weilbécher and Gluth, 2016). De plus, I’hippocampe est connecté au striatum (Pennartz
et al., 2004) et au vmPFC (Weilbacher and Gluth, 2016). 1l pourrait, de ce fait, moduler leur
activité et interagir avec eux. Le PCC, lui, fait partie, avec le vmPFC, du réseau dit du « mode
par défaut » du cerveau. Il présente de ce fait une connectivité fonctionnelle forte avec le
vmPFC (Buckner and DiNicola, 2019; Greicius et al., 2009; Raichle, 2015). Différentes
hypothéses existent sur son role : il serait actif lorsqu’un individu est concentré sur ses pensées
internes, comme c¢’est le cas dans le « mode par défaut ». Il pourrait aussi jouer un réle dans
I’attention (Leech and Sharp, 2014), en particulier dans le cas de stimuli & valeur haute, peut-
étre pour orienter I’attention vers eux (Grueschow et al., 2015). En résumé, I’hippocampe et le
PCC sont en interaction directe avec le vmPFC et le striatum ventral et, selon les situations,

leur activité pourrait aussi participer a la formation de la valeur subjective.
1.2.e Impact des lésions du réseau des valeurs

Dés le XIX®™ siécle, grace a des médecins comme Paul Broca et Carl Wernicke qui
vont étudier le cerveau de patients aphasiques, 1’étude du cerveau franchit un cap puisque des

zones précises du cerveau semblent impliquées dans des fonctions spécifiques. A leur époque,
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ceci se fait principalement par I’é¢tude post-mortem du cerveau de patients ayant eu des troubles
comportementaux au cours de leur vie. Au XIX®™ sigcle toujours, Phineas Gage, aprés avoir
recu une barre de fer dans le cerveau suite a 1’explosion d’un baton de dynamite, voit son
comportement completement modifié du jour au lendemain : alors qu’il recouvre tres vite la
plupart de ses facultés, son comportement différe tellement de sa personnalité d’avant ’accident
que ses proches ne le reconnaissent plus. Il est plus grossier, a du mal a se conformer aux normes
sociales et éprouve des difficultés a prendre des déecisions a long terme et a s’y tenir. Un siecle
plus tard, Hanna Damasio, sur la base de photos prises sur le crane de Phineas Gage, conserveé
au musee médical Warren, va reconstituer en 3D la trajectoire hypothétique de la barre de fer
dans le cerveau de Phineas Gage. Elle identifie le cortex préfrontal comme 1’une des zones
principales ayant été impactée par I’incident. Son mari, le neurologue Antonio Damasio,
identifie un de ses patients, Elliot, qui, depuis une résection de tumeur cérébrale, présente lui
aussi des différences de comportement similaires a celles décrites par le médecin de Phineas
Gage, le docteur Harlow (Damasio, 2010). Grace aux techniques d’imagerie cérébrale
modernes évoquées précédemment, il peut étudier le cerveau d’Elliot et voir que le cortex
préfrontal, et en particulier sa partie ventromédiane, semblent étre fortement Iésées chez ce
patient. Il va développer par la suite la tache du « jeu de casino » (lowa Gambling Task) afin de
mieux caractériser les patients atteints de lésions au cortex préfrontal. Le principe de la tache
est plutdt simple : il faut choisir plusieurs fois a la suite entre deux paquets de cartes duquel on
veut piocher. L’un des deux paquets permet d’obtenir des récompenses monétaires plus élevées
quand c’est le cas, mais il est en moyenne moins avantageux que I’autre paquet car on y obtient
plus souvent des pertes que des gains. Les sujets sains ont tendance a commencer par choisir le
« mauvais » paquet, qui procure des gains plus importants, puis a se tourner vers I’autre paquet
une fois qu’ils ont compris la structure du jeu. Antonio Damasio et son équipe démontrent que
les patients avec des Iésions dans le cortex préfrontal ont du mal a s’adapter a cette tache et
restent généralement fixés sur le mauvais paquet (Bechara et al., 1994). Antonio Damasio fait

ainsi naitre les études du lien entre la prise de décision et le role du vmPFC.

Cependant, bien que les premiers travaux des Damasio sur ce sujet avec des patients
atteints de lésions au vmPFC datent maintenant d’il y a presque 30 ans, le réle précis du vmPFC
dans la prise de décision n’est pas encore complétement €lucidé, en particulier pour mieux
comprendre les conséquences fonctionnelles de son absence chez les patients atteints de Iésions,
comme les patients atteints de Iésions fronto-temporales. Chez le primate non-humain, ou il est

possible de générer une lésion spécifique du vmPFC, les résultats montrent qu’une lésion du
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VMPFC, I’aire 14 de Brodmann, ne semble pas changer significativement le comportement des
primates dans une tache ou ils doivent apprendre a choisir entre différents stimuli, associés soit
a un jus de haute valeur, soit a un jus de valeur faible (Papageorgiou et al., 2017). Chez
I’homme, les 1ésions du vmPFC ne semblent pas non plus avoir impacte le comportement dans
une tache basée sur des préférences esthétiques (Aridan et al., 2019). Néanmoins, vu
I’implication forte du striatum ventral dans ce type de tiche d’apprentissage par renforcement
ou dans des taches de préférence et ce, d’autant plus que la tache a été répétée plusieurs fois,
pendant des jours et des jours, il est a croire que le striatum ventral a pu assurer un
comportement optimal dans ces tdches, méme en 1’absence du VmPFC. Cette critique s’applique
d’ailleurs probablement a un certain nombre de taches effectuées chez des patients atteints de
Iésions du vmPFC, ou le striatum ventral suffit a effectuer la tache a lui seul. Cependant, une
experience con duite chez 91 patients atteints de l1ésions du vmPFC a montré un lien fort entre
une atteinte de cette région corticale, une réduction de la cohérence dans 1’évaluation d’items
alimentaires et le score d’apathie obtenu chez ces patients (Hogeveen et al., 2016). De plus,
d’autres études ont déja montré que les patients atteints de Iésions du vmPFC ont tendance a
violer le GARP (voir Economie) plus souvent que des participants contréles, c’est-a-dire que
leurs préférences ne sont pas cohérentes (Camille et al., 2011; Henri-Bhargava et al., 2012).
Ceci est en accord avec le fait que les patients atteints de lésions au vmPFC paraissent tres
instables dans leurs préférences, notamment au niveau alimentaire (lkeda et al., 2002). Le
role exact du vmPFC reste encore a mieux définir mais il semblerait qu’il soit impliqué dans la

stabilité des préférences et dans ’humeur.

Une lésion des ganglions de la base, un ensemble de zones fonctionnant en circuit qui
inclue le striatum ventral, comme on peut en observer dans le syndrome de perte d’auto-
activation psychique (AAD : auto-activation deficit syndrome), a un impact nettement plus
impressionnant sur la motivation. Les patients atteints de ce syndrome sont en effet incapables
d’engager un effort volontairement comme le nom du syndrome 1’indique (Laplane and Dubois,
2001; Laplane et al., 1984). Dans le cas ou ils font un effort sous les instructions de
I’expérimentateur, ils semblent incapables de jauger leur effort en fonction du niveau de
récompense en jeu (Schmidt et al., 2008). Ces résultats vont dans le sens de la théorie de Kent
Berridge qui donnait un rdéle important au striatum ventral dans les mécanismes incitatifs
(wanting) (voir Histoire de la découverte des centres cérébraux du plaisir et (Berridge et al.,
2009)). 1l semblerait en effet que les patients atteints de Iésions a ce niveau sont incapables de
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désirer obtenir quelque chose par eux-mémes alors qu’ils sont toujours capables de générer des

mouvements.

Comme on I’a vu précédemment, le réseau du plaisir est redondant (voir Histoire de la
découverte des centres cérébraux du plaisir). Il est donc possible que, la ou le striatum ventral
est nécessaire a son bon fonctionnement, le vimPFC, apparu plus récemment dans 1’évolution,
ait un réle moins important, dans des circonstances précises et/ou qu’il permette juste
d’amplifier ’activité du striatum ventral, auquel il est connecté, en fonction du contexte et
d’autres attributs. Une autre possibilité bien sir est que le vmPFC corré¢le avec la valeur
subjective sans pour autant que cela ait un impact direct et nécessaire sur la prise de décision,
mais que cela soit li¢ au fait qu’il est impliqué dans 1’encodage général de I’humeur positive
(Vinckier et al., 2018). Cela impliquerait qu’il ne joue un role dans la prise de décision que
lorsque I’humeur est un facteur important pour la prise de décision. Cependant, I’humeur ayant
aussi été corrélée au striatum ventral (Knutson et al., 2014; Rutledge et al., 2014), I’idée d’une
dissociation nette entre une zone qui serait purement dédiée a I’humeur et une zone purement
dédié a la prise de décision ne peut pas non plus étre tenue pour valable et ne tiendrait, de toute
facon, que si on voulait croire qu’une zone ne peut étre impliquée que dans une seule fonction

ce qui est probablement loin d’étre vrai.
Résume
Pour résumer ce qui a été vu jusqu’a présent, on peut dire que :

e Un réseau chez I’animal a été clairement identifié en lien avec la sensation de plaisir. Il
comprend le noyau accumbens, le pallidum ventral et aussi le noyau parabrachial ;

e La sensation de plaisir (liking) correspond a des corrélats neuraux différents du désir
(wanting) ;

e Un réseau fonctionnel chez I’homme a été identifié en corrélation avec la valeur
subjective. 1l comprend le striatum ventral, le cortex préfrontal ventromédian et peut-
étre aussi le cortex cingulaire postérieur et I’hippocampe ;

e Ce réseau a plusieurs proprietés : il est générique, automatique et son niveau d’activité
peut biaiser 1’évaluation qu’il est présentement en train de faire ;

e [’organisation fonctionnelle du cortex orbitofrontal reste a élucider, en particulier en ce
qui concerne le réle fonctionnel du cortex orbitofrontal médian par rapport au cortex

orbitofrontal latéral ;
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Il Les dévaluateurs de la valeur subjective

Lors d’un de mes premiers entretiens avec Mathias Pessiglione, il m’a présenté la
motivation comme pouvant se décomposer en quatre grandes dimensions : la récompense, le
délai, la punition et ’effort. J’ai eu beau y songer pendant plusieurs jours, ayant I’impression
que cette proposition paraissait beaucoup trop simple pour étre vraie, j’ai di finir par m’y
résoudre. Ces quatre dimensions, avec les probabilités qui modulent chacune d’entre elles,
semblaient bien résumer 1’ensemble des ¢léments qui déterminent la motivation d’un individu.
Apres avoir amplement étudié la question des circuits cérébraux associés aux recompenses,
nous allons faire un tour d’horizon des différents dévaluateurs des récompenses que nous
venons d’évoquer. Nous allons ainsi chercher a comprendre comment le délai, les punitions,
I’effort, physique ou mental, ainsi que les probabilités, modulent la valeur subjective associée
a des récompenses. Nous chercherons ainsi & mieux comprendre comment ils impactent la

valeur subjective et par quelles voies neurales cette dévaluation des récompenses a lieu.
1.1 L’incertitude

« ‘I should like to buy an egg, please,’ she said timidly. How do you sell them ?’

‘Fivepence farthing for one-twopence for two,’ the Sheep replied.

‘Then two are cheaper than one ?’ Alice said in a surprised tone, taking out her purse.

‘Only you must eat them both, if you buy two,’ said the Sheep.

‘Then I'll have one, please,’ said Alice, as she put the money down on the counter. For she

thought to herself, ‘They mightn't be at all nice, you know. »®

Through the Looking-Glass, Lewis Caroll (Carroll, 2009)

8 « J'aimerais acheter un ceuf, s’il-vous-plait, dit-elle, intimidée : Combien les vendez-
vous ?
- Dix sous ['un ; quatre sous les deux, répondit la Brebis.
- Deux ceufs coiitent donc moins cher qu’'un seul ? demande Alice, surprise, en tirant de
sa poche son porte-monnaie.
- Oui, mais si vous en achetez deux, vous étes absolument obligée de les manger tous
deux, répliqua la Brebis.
- Alors je n’en prendrai qu 'un seul, s’il-vous-plait », dit Alice en déposant ’argent sur le
comptoir. Car, en son for intérieur, elle pensait : « I/ est possible qu’ils ne soient pas
fameux, voyez-vous bien. » » (Carroll, 2017)
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Dans ce conte célébre de Lewis Caroll, Alice est confrontée a un choix qui a I’air absurde
au prime abord : payer moins cher pour obtenir deux ceufs, plutdt qu’un seul. Cependant, on lui
dit que si elle achéte les deux ceufs, elle sera obligée de les manger tous les deux. Elle a peur de
ne pas aimer le golt de ces ceufs. L’idée de devoir peut-étre avoir a manger deux ceufs de gott
désagréable la convint de n’en prendre qu’un quitte a payer plus cher. Ce passage, qui peut
d’abord surprendre, finit ainsi par faire sens quand on lit I’argument d’Alice. Il se trouve que,
comme Alice dans le conte, la plupart des individus semblent présenter une aversion pour
I’incertitude. Dans cette partie, nous allons étudier les différentes formes d’incertitude, voir

comment elles impactent la valeur subjective et comment elles sont encodées dans le cerveau.
I1.1.a L’incertitude est subjective

« On ne saurait considérer comme irrationnel un homme prudent qui préfere avoir une
moindre espérance mathématique psychologique s’il peut bénéficier d’une dispersion plus
faible. On ne saurait non plus considérer comme irrationnel un individu qui aime le risque en
tant que tel, c¢’est-a-dire un individu qui préfere avoir une moindre espérance mathématique
psychologique a condition de pouvoir disposer de quelques possibilités d’un gain
psychologique tres élevé. On pourra dire, si on veut, qu’un tel individu est imprudent, ce qu’il
peut étre en effet, mais en aucun cas il ne nous parait possible de dire qu’il est irrationnel. On
ne saurait trop le souligner, en dehors de la condition de cohérence, il n’y a pas de critére de
la rationalité des fins considérées en elles-mémes. Ces fins sont absolument arbitraires. Aimer
les perspectives aléatoires présentant une trés grande dispersion pourra sembler irrationnel a
un homme prudent, mais pour celui qui a cette inclination elle n’a rien en elle-méme qui soit
irrationnel. 1l en est ici comme en matiere de goiits. lls sont ce qu’ils sont. Ce sont des données

qui difféerent d’un individu a I’autre. »

Le comportement de [’homme rationnel devant le risque : critique des postulats et

axiomes de [’école américaine, Maurice Allais (Allais, 1953)

Nous avons déja vu comment les mathématiciens ont réguliérement réintégré la notion
de probabilité dans les théories des économistes (voir Mathématiques). Les mathématiciens
avaient en effet réussi a adapter les théories économiques a deux cas d’incertitude identifiés

par Frank Knight :

1) le cas ou I’obtention d’un gain dépend d’une probabilité connue notamment via les

travaux de Von Neumann et Morgenstern. On parle alors de risque en économie ;
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2) le cas ou I’obtention d’un gain dépend d’une probabilité inconnue via les apports
de Savage (voir Mathématiques). On parle alors d’incertitude pour Frank Knight
(Knight, 1921) et d’ambiguité en économie depuis (Ellsberg, 1961).

En 1953, I’économiste et physicien frangais Maurice Allais va énoncer un paradoxe qui
porte son nom, le paradoxe d’Allais. Ce paradoxe va mettre a mal la théorie de 1’ utilité espérée
subjective (Allais, 1953). Pour ce faire, Maurice Allais énoncera un exemple au cours d’une
conférence en France pour lequel de nombreux participants, dont Savage lui-méme, feront des
choix qui ne respectent pas certains des axiomes des théories économiques de 1’époque. Savage
aurait accusé le vin du midi d’étre responsable des choix qu’il a effectué qui bafouent sa propre
théorie (Glimcher and Fehr, 2014). Considérons une situation ou les participants doivent
d’abord choisir entre 2 loteries qui donnent des gains avec des probabilités différentes :

Loterie A : 100€ avec 100% de chance de gagner
Loterie B : 150€ avec 90% de chance de gagner ou 10% de ne rien gagner

La plupart des participants préfeérent I’option sire, ¢’est-a-dire la loterie A. Pourtant les gains
qui y sont associés (100€ < 150€) et son espérance, selon le théoreme de Pascal, est inférieure :
10 000€ pour la loterie A < 13 500€ pour la loterie B. Ceci s’explique par I’aversion au risque
dans le domaine des gains que nous avons déja evoqué précédemment (voir L’économie
comportementale). Ensuite, imaginons que les participants ont le choix entre deux nouvelles

loteries :
Loterie C : 100€ avec 10% de chance de gagner ou 0€ avec 90%
Loterie D : 150€ avec 9% de chance de gagner ou 0€ avec 91%

La théorie économique classique de 1’agent rationnel prédit que dans ce cas les participants
devraient préférer C a D, tout comme ils ont préféré A a B. En effet, les gains potentiels associés
a chaque option n’ont pas bougé (100€ pour la loterie A et la loterie C, 150€pour la loterie B et
D). Seules les probabilités sont différentes pour chaque option, mais la deuxiéeme loterie est
toujours associéee a une probabilité plus faible (D : 9% < C: 10% ; B : 90% < A : 100%). Les
participants tendent pourtant a préférer D a C car le gain potentiel est supérieur (150€>100€)
pour une différence de probabilité minime (1%). Ce résultat viole I’axiome d’indépendance qui
postulait que si les individus préferent A a B, ils auraient d( aussi préférer C a D puisque les

montants en jeu sont les mémes et seules les probabilités qui y sont associées varient. Une
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possibilité pour expliquer ce résultat est que la fonction de probabilité interne subjective des

individus n’est pas linéaire.

En 1961, Daniel Ellsberg énoncera un deuxiéme paradoxe concernant la théorie de
I’utilité espérée qui porte depuis son nom : le paradoxe d’Ellsberg. Le paradoxe consiste
encore simplement a montrer, sur la base du comportement des individus, que certains axiomes
de Savage ne sont pas vérifies. On considere une urne remplie de 90 boules de différentes
couleurs (rouges, noires et jaunes) mais dont on connait uniquement la proportion de boules

rouges (30/90). Il est alors proposé de choisir entre ces deux paris

A) Parier sur piocher une boule rouge pour gagner 100$ (les deux autres couleurs ne font
rien gagner)
B) Parier sur piocher une boule noire pour gagner 100$ (les deux autres couleurs ne font

rien gagner)

La plupart des gens préferent ’option A, c’est-a-dire celle ou la probabilité de gain est connue
(on sait que 1/3 des boules sont rouges). Maintenant, Ellsberg propose de corser les choses avec

un nouveau set de choix :

C) Parier sur piocher une boule rouge ou une boule jaune pour gagner 100$ (les boules
noires ne font rien gagner)

D) Parier sur piocher une boule noire ou une boule jaune pour gagner 100$ (les boules
rouges ne font rien gagner)

Daniel Ellsberg constate que la plupart des individus préferent I’option D a I’option C. Or,
d’apres le principe de transitivité, aussi appelée 1’« ordre complet des actions » et le « principe
de la chose slre » qui font partie des axiomes de Savage, les individus devraient opter pour
I’option sdre dans les deux cas. En d’autres termes, ils devraient parier sur les options A et C
qui contiennent la boule rouge de probabilité connue. Ces décisions s’expliquent mieux par une
aversion pour I’ambiguité. En effet, les individus connaissent la probabilité de piocher une
boule noire ou jaune (3/3 — 1/3 de piocher une boule rouge = 2/3) mais pas la probabilité de
piocher une boule rouge ou une boule jaune (1/3 + ?="?) (Ellsberg, 1961). Il semblerait ainsi
que les individus préferent opter pour 1’option de probabilité connue que pour I’option de

probabilité inconnue

Daniel Kahneman et Amos Tversky, en développant la théorie des perspectives (voir
L’économie comportementale) vont permettre de resoudre partiellement ces différents

paradoxes. En lien avec le risque, ils vont faire deux découvertes principales. Premierement, ils
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découvrent que les individus distordent les probabilités objectives. Ils ont en effet tendance a
surestimer les probabilités faibles (typiquement lorsque 1’on joue au casino ou aux jeux a
gratter par exemple) et ils sous-estiment les évenements a probabilité forte (voir Figure 9).
Cette transformation permet d’expliquer le paradoxe d’Allais puisque cela montre bien que la
fonction de transformation des probabilités objectives en probabilités subjectives n’est pas

linéaire comme son paradoxe 1’avait déja suggéré.

Figure 9: La transformation subjective des probabilités vues par la théorie des
perspectives. P est la probabilité objective d’un événement, w(p) la transformation qu’en font
les individus, représentée en pointillés sur la figure. Le trait continu permet juste de comparer
au cas ou w(p) serait égal a p. Cette figure en S-inversé permet de voir que dans le cas des
probabilités faibles, la transformation surcote la probabilité d’un événement alors que dans le
cas des probabilités modérées ou élevées, I’ individu sous-estime la probabilité d’un événement.
Figure issue de (Fox and Poldrack, 2014).

Deuxiemement, Daniel Kahneman et Amos Tversky vont aussi souligner que I’aversion
au risque dans le domaine des gains s’inverse dans le domaine des pertes (dans la majorité de
la population). Ce qui se traduit par une tendance générale a valoriser le risque dans le domaine
des pertes, dit autrement : préférer une perte qui a une certaine probabilité de ne pas survenir a

une perte sdre.

Si I’incertitude se distingue au niveau interne entre le risque et 1’ambiguité comme on
I’a déja signalé, on peut aussi distinguer, d’un point de vue objectif deux autres types
d’incertitude : ’incertitude aléatoire et 1’incertitude épistémique. L’incertitude aléatoire serait
liée a la stochasticité du monde et elle est, de ce fait, considérée comme non-réductible.
L’incertitude épistémique, au contraire, serait simplement liée a 1’ignorance des contingences

dans le monde. Apprendre & connaitre ces contingences permettrait ainsi de réduire ce niveau
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d’incertitude (Tobler and Weber, 2014). La plupart des animaux, comme 1’homme, réduisent
I’incertitude épistémique par I’expérience, c’est-a-dire via un apprentissage. Cela revient par
exemple a identifier que telle zone géographique est associée a une probabilité élevée de
contenir de la nourriture a telle période de I’année. Cependant, grace a la communication orale
et écrite, ’homme dispose d’une capacité supplémentaire de réduire cette incertitude
épistémique en changeant ses a priori sur le monde sans avoir besoin de passer par I’expérience.
Si I’on me dit oralement, ou si j’apprends sur internet, que manger une salamandre peut étre
toxique pour ma santé, je n’ai pas besoin d’en faire 1I’expérience pour me former une idée par

exemple.

Cependant, I’attitude des individus par rapport au risque peut varier significativement
selon qu’elle est basée sur 1’expérience ou sur une indication a propos des probabilités
objectives. En anglais cette différence est résumée par 1’expression « description-experience
gap » (le fossé entre la description et I’expérience) (Barron and Erev, 2003; Camilleri and
Newell, 2013; Hertwig and Erev, 2009; Hertwig et al.; Lejarraga et al., 2016). Ceci pourrait
expliquer partiellement pourquoi, selon les situations, les individus ne sont pas constants dans
leur perception des risques (Bromiley and Curley, 1992; Tobler and Weber, 2014).
L’alternative étant que la perception du risque n’est pas un trait individuel. Il n’y aurait ainsi
pas soit des individus prudents, soit des individus qui aiment prendre des risques en général,
mais une perception du risque qui dépend de la situation. Seul le futur et les expériences a venir
nous diront dans quelle mesure la perception des risques peut étre vue comme un trait de
personnalité et/ou si c¢’est juste un concept qui s’adapte pour chaque situation donnée pour un

individu donné.

A la formule simple de Pascal SV = R * P avec SV la valeur subjective, R le montant
en jeu et P la probabilité, Savage avait déja substitué 1’idée que P doit étre une fonction
subjective interne et non pas une représentation fidele des probabilités objectives. La théorie
des perspectives avait montré que cette fonction n’était pas linéaire en fonction des probabilités.

En 1991, Rachlin va tester plusieurs fonctions et il va proposer que la valeur subjective est

e . . N . . R N
dévaluée soit de maniere hyperbolique par le risque sous la forme SV = P ou p est la
e
P

probabilité d’obtenir le montant R, soit de maniere exponentielle par une équation de type SV =
*(1

Rxe G (Rachlin et al., 1991). Depuis, plusieurs études ont montré que la forme

hyperbolique expliquait mieux les données et le modele exponentiel a été abandonné
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(Takahashi et al., 2007). Plus tard, Levy et al. proposent de modéliser I’'impact des différents

types d’incertitude sur la valeur subjective par la formule :

wr=p-s (3]

ou SV est la valeur subjective, p la probabilité objective, A le niveau d’ambiguité, V le montant
en jeu et a et S sont des paramétres subjectifs permettant de définir 1’aversion pour le risque et
I’ambiguité, respectivement, d’un sujet donné (Levy et al., 2010). Un sujet qui n’est pas impacté
par I’ambiguité aura un  nul et un sujet non-affecté par le risque un o égal a un. Si le sujet est
« prudent » comme dirait Allais, ¢’est-a-dire a une aversion pour le risque, a < 1, et dans le

cas ou il recherche la prise de risque, on aura a > 1.

En résumé, on peut identifier différents types d’incertitude : celle issue de probabilités
connues, le risque, et celle issue de probabilités inconnues, 1’ambiguité. Quand un
environnement est fait d’événements qui ont des probabilités fréquemment changeantes, on
parle d’un environnement avec une volatilité élevée. La notion de volatilité prise dans ce sens
semble venir de la finance pour parler de I’ampleur des fluctuations des cours en bourse®. Ce
terme a été adopté par les neuroéconomistes dans un sens légérement différent pour désigner la
propriété d’un environnement difficilement prédictible par un observateur du fait des
fluctuations fréquentes des probabilités associées. Dans tous les cas, on constate que les
individus présentent en majorité une aversion pour le risque dans le domaine des gains, mais
qu’ils recherchent le risque dans le domaine des pertes. Ils ont tendance a surestimer les
probabilités faibles et a sous-estimer les probabilités fortes. On peut aussi dire que les
individus ont une aversion pour ’ambiguité comme cela a été montré, notamment par le
paradoxe d’Ellsberg. Enfin, I’impact du risque et de I’ambiguité sur la valeur subjective est lui
aussi subjectif puisque les individus different dans leur sensibilité a ces deux composantes, on
parle d’individus recherchant le risque (risk-seekers) et d’autres qui ont plutot tendance a
I’éviter (risk-aversive). Nous allons maintenant étudier comment ces différents types

d’incertitude sont évalués dans le cerveau.
I1.1.b  Les bases neurales de I’incertitude

Nous I’avons dit précédemment, il faut distinguer plusieurs types d’incertitude :

9 https://fr.wikipedia.org/wiki/Volatilit%C3%A9 (finance)
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e le risque : un événement souhaité (ou a éviter) est associé a des probabilités
connues du sujet ;

e IP’ambiguité : quand un évenement souhaité (ou a éviter) est associé a une
probabilité completement inconnue de I’individu ;

e lavolatilité : le fait que les probabilités dans 1’environnement sont plus ou moins

instables.

Il faudrait d’ailleurs séparer, dans I’ambiguité, celle qui est liée a de I’incertitude
aléatoire non-réductible par I’individu et celle qui est liée a de ’incertitude épistémique, c’est-
a-dire qu’il est possible de réduire empiriquement ou en obtenant de 1’information (Tobler and
Weber, 2014). A ces différents types d’incertitude, on va pouvoir retrouver différents corrélats

neuraux.

En 2007, Timothy Behrens va associer I’estimation de la volatilité de I’environnement
a D’activité d’une zone qu’il appellera le cortex cingulaire antérieur (ACC) (Behrens et al.,
2007). Cette zone cérébrale a déja recu de nombreuses appellations. Dans cette thése, nous nous
tiendrons a appeler cette zone le cortex préfrontal dorso-médian (dmPFC). Cette zone se
situe généralement un peu au-dessus et postérieure au genou du corps calleux et a la frontiere
entre le cortex cingulaire et la zone adjacente au niveau dorsal (voir Figure 20). Behrens
affirme, sur la base de ses résultats, que cette estimation sert a moduler le taux d’apprentissage
de maniére dynamique. Le dmPFC servirait & identifier les situations ou la volatilité est grande,
c’est-a-dire que les probabilités associées a chaque évenement changent trés vite, et a faire
augmenter le taux d’apprentissage le cas échéant. Un taux d’apprentissage plus élevé revient a
donner plus de poids aux évenements récents qui devraient refléter plus fidélement 1’état actuel
des probabilités dans 1’environnement. Cette proposition a cependant été critiquée depuis par
1I’équipe de Massimo Silvetti qui montre que ’activité du dmPFC est mieux expliquée par un
codage général de D’incertitude lié aux erreurs de prédiction, plus qu’a la volatilité en
particulier (Silvetti et al., 2013). Il a aussi été proposé que le dmPFC encode le bruit dans
I’apprentissage lors de la mise a jour des valeurs associées aux différentes options d’une tache
d’apprentissage par renforcement (Findling et al., 2019). Son activité dans des environnements
plus volatils ne serait ainsi pas directement liée a 1’estimation de la volatilité en soi, mais au fait
que le bruit dans I’estimation associée aux différentes options a disposition est accru. Cela pose
cependant le probleme de savoir comment ce niveau de bruit dans 1’apprentissage est mis a jour

en fonction de la volatilité de I’environnement.
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Figure 10 : Cluster au sein du cortex préfrontal dorso-médian corrélant a la volatilité.
Figure issue de (Behrens et al., 2007).

Une méta-analyse récente sur le sujet suggere que différentes zones pourraient étre
impliquées selon qu’on étudie les prises de décisions dans une condition avec du risque ou avec
de ’ambiguité. Le dmPFC en particulier serait plus spécifiquement activé dans une condition
de risque que dans une condition ambigle (Poudel et al., 2020), alors que c’est le cortex
préfrontal dorsolatéral (dorsolateral prefrontal cortex : dIPFC) qui réagirait dans le cas d’une
situation ambiguie (Huettel et al., 2006; Poudel et al., 2020). Ce résultat reste cependant a
confirmer par de futures analyses puisque des différences entre les taches utilisées pour

représenter chaque concept dans la méta-analyse pourraient aussi expliquer cette division.
I1.1.c  Le réseau des valeurs est impacté par I’incertitude

En plus du fait qu’il semblerait qu’une (ou plusieurs) zones du cerveau semble(nt)
corréler avec les différents types d’incertitude dans I’environnement, il est intéressant aussi de
constater que l’incertitude va directement impacter 1’activité du réseau des valeurs. Il a
notamment été montré que 1’activité du striatum ventral respectait I’une des propositions de la
théorie des perspectives en surestimant les probabilités faibles et en sous-estimant les
probabilités hautes (voir Figure 11 et (Hsu et al., 2009)). Plus généralement, il semblerait que
le réseau des valeurs présenté précédemment (voir L estimation des valeurs positives : le

reseau des valeurs) voit son activité dévaluée par I’incertitude qu’il s’agisse d’une incertitude
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liée a des probabilités connues comme dans le risque ou des probabilités inconnues comme

dans I’ambiguité (Levy et al., 2010).

Figure 11 : Activité du striatum gauche (a gauche) et du striatum droit (a droite) en
fonction de la probabilité. Figure issue de (Hsu et al., 2009). La corrélation respecte 1’une des
prédictions de la théorie des perspectives (voir Figure 9).

En somme, on voit que I’activité du dmPFC est liée a I’estimation des différentes formes
d’incertitude. En particulier, son activité parait corréler avec la volatilité, le risque et
I’ambiguité. Les années a venir permettront sans doute de mieux détailler I’interaction entre
I’activité du dmPFC et ces différentes formes d’incertitude. De plus, il est relativement clair
qu’en paralleéle de ce codage direct des différentes formes d’incertitude dans le cerveau, le
réseau des valeurs voit aussi son activité directement dévaluée par I’incertitude et de manicre

cohérente avec le comportement des individus.
1.2 Le délai

« Toli, tu n'aimes pas les gens lents
Qui mettent toujours des heures

A passer leur commande au restaurant
Toi, tu n'aimes pas les gens lents

Ceux qui bloquent les gens

Dans les escalators —ors — ors

Escalators — ors

64



Introduction

Ca c'est vraiment énervant
Parce que toi...
Tu cours vite, tu roules vite,
Tu parles vite, tu penses vite,
Tu manges vite, tu bois vite »
Vite, vite, vite, La Chanson du Dimanche!%!!

Comme cette chanson parodique le souligne, il semblerait que, dans nos sociétés du
moins, I’attente est percue comme quelque chose d’aversif. En frangais, 1’expression « temps
perdu » I’illustre bien en montrant que le temps y est vu comme une ressource qu’il faudrait
rentabiliser d’une certaine maniére. Chez beaucoup d’animaux également, le délai dans 1’attente
d’une récompense peut étre pergu comme tres aversif. Dans cette partie, nous allons essayer de

comprendre pourquoi et quelles sont les bases neurales de cette aversion.
I1.2.a L’aversion pour le délai

« souviens-toi aussi que chacun ne vit que dans le moment présent, et que ce moment ne dure

qu’'un instant ; le reste, il a été vécu ou est dans l’incertain. »
X, Livre 111, Pensées pour moi-méme, Marc-Auréle (Marc-Aurele, 2007)

Les humains et les animaux en général tendent a avoir une aversion pour le délai, en
particulier dans nos sociétés occidentales modernes ou la vitesse est souvent présentée comme
une valeur'?13, Afin de minimiser la pénibilité du délai, nous avons inventé des véhicules allant
toujours plus loin a des vitesses toujours plus impressionnantes : nos trains vont a 300km/h pour
relier différentes villes entre elles le plus vite possible, le concorde, maintenant abandonné,
pouvait aller jusqu’a plus de 2 000km/h!*, etc. Dans les années 1970, le psychologue américain
Walter Mischel crée une expérience, toujours trés en vogue, ou des enfants sont dans une salle
avec une récompense alimentaire devant eux. Il peut s’agir de 5 bretzels ou de 2 cookies. Walter

Mischel s’assure que la récompense qui est présentée devant eux est I’aliment que les enfants

10 https://www.paroles.net/la-chanson-du-dimanche/paroles-vite-vite-vite
11 https://www.youtube.com/watch?v=pUATJE58Y-Q

12 https://nypost.com/2014/01/04/societys-addiction-to-faster-living-is-destroying-us-doctor/

13 https://www.scienceshumaines.com/la-tyrannie-de-la-vitesse fr 29044.html

14 https://fr.wikipedia.org/wiki/Concorde (avion)
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aiment le moins entre les bretzels et les cookies. Il indique ensuite aux enfants que, s’ils
parviennent a attendre que le psychologue revienne dans la salle sans manger la récompense
qui est devant eux, ils obtiendront I’autre récompense, c’est-a-dire les 5 bretzels ou les 2
cookies, qui est plus appétissante pour eux. Cependant, s’ils mangent la récompense avant que
I’expérimentateur revienne spontanément dans la salle, 1’expérience prendra fin mais ils
n’auront pas acces a la récompense plus appétissante (Mischel and Ebbesen, 1970). Ce test est
depuis connu depuis sous le nom du test du marshmallow. Les bretzels et les cookies ont en
effet été remplacés par des marshmallows par la suite : si les enfants arrivent a se retenir de
manger un marshmallow qui est présenté devant eux, alors ils en obtiendront deux quand
I’expérimentateur reviendra dans la salle. Cette attente semble réellement pénible pour les
enfants et ils different par leur capacité a se retenir de manger la récompense devant eux pour

obtenir quelque chose de mieux quelques minutes plus tard.

En 1937, I’économiste Paul Samuelson que nous avons évoqué précédemment (voir
Economie) a proposé un modéle permettant de modéliser les choix des individus dans le cadre
de choix intertemporels (Samuelson, 1937). C’est ce qu’on appelle le modéle d’utilité
décomptée (discounted utility model : DUT). Pour savoir quelle est I'utilité future d’une

récompense, c¢’est-a-dire sa valeur subjective attendue SV, il propose la formule :

D
SV = Z e ®txu(t)
t=0

SV est Iutilité de la récompense au bout du délai D, k est une constante permettant d’exprimer
la sensibilité individuelle au délai, autrement dit le paramétre de décompte temporel et u(t) est
I’utilité instantanée de consommer la récompense au moment t. Depuis, un nombre conséquent
d’études a montré qu’une fonction hyperbolique correspondait bien mieux aux données
observées chez les individus (Frederick et al., 2002; Kalenscher and Pennartz, 2008; Takahashi
et al., 2007). Une des raisons justifiant que la fonction hyperbolique corresponde mieux aux
données est que le modele d’utilit¢ décomptée imposait que les préférences intertemporelles
soient fixes indépendamment du délai considéré. Par exemple si I’on considére un choix entre

les options suivantes :

A) Obtenir 5€ aujourd’hui
B) Obtenir 7€ dans 7 jours

Maintenant considérons un autre choix avec les options suivantes :
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C) Obtenir 5€ dans 363 jours
D) Obtenir 7€ dans 365 jours

Un participant qui préfére [’option (A) a I’option (B) devrait, d’apres le DUT aussi préférer
I’option (C) a I’option (D) puisqu’on a juste translaté le set d’option de 363 jours. Cependant,
le comportement des individus montre que la plupart des participants présentent une inversion
des préférences selon la distance temporelle considérée. 1l ne parait ainsi pas choquant de
préférer (A) a (B) dans le premier set d’options et (D) a (C) dans le deuxieme set. Désormais,
la plupart des études emploient ainsi des fonctions hyperboliques pour représenter 1’impact du
délai sur la valeur subjective. La formule correspondante est :

|4

V=—-——
S 1+kx«D

SV est la valeur subjective, V la valeur monétaire a gagner, D le délai et k le taux de décompte

temporel subjectif.

En neuroéconomie, la tache de décompte intertemporel a été développée et
grandement utilisée pour évaluer la sensibilité subjective des individus au délai. Les individus

doivent y choisir entre deux options :

A) X1€ dans un délai court T1 (T1 = 0 systématiquement dans certaines versions)
B) X2€ (X2 > X1) dans un délai long T2 (T2 > T1)

Les individus différent par leur point d’indifférence. Le point d’indifférence correspond
au montant X2€ nécessaire pour rendre les offres (A) et (B) équivalentes subjectivement pour

un montant X1€, un délai T1 et un délai T2 donnés. Dans un cas ou T1 = 0, il suffit donc de

X2€

trouver le montant X2 pour lequel SV, = X1€ est équivalent a SV = s

. Cela permet

d’identifier quel est le paramétre k qui correspond le mieux a chaque individu dans une situation

donnée.

La aussi, comme pour ’incertitude, il semblerait qu’il y ait une asymeétrie entre le taux
de décompte temporel dans le domaine des gains et celui des pertes (Frederick et al., 2002;
Kalenscher and Pennartz, 2008; Zhang et al., 2018). Le paramétre de décompte temporel dans
le domaine des pertes serait encore plus important par rapport a celui des gains. En d’autres
termes, les individus préférent se débarrasser d’une punition au plus vite, plutot que de vivre

dans I’attente de subir I’événement aversif que peut représenter une perte.
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I1.2.b  Pourquoi le délai est aversif ?

« La denrée la plus rare, c’est le temps. »

1)

2)

3)

Sur la télévision, Pierre Bourdieu®
Les raisons avancées pour I’aversion au délai sont multiples :

L’une des hypothéses est liée au coiit d’opportunité (opportunity cost) (Fawcett et al.,
2012), aussi appelé en francais colt de renoncement ou codt de substitution. Ce principe
a été introduit par I’économiste David L. Green au XIX®™ siécle (Green, 1894) qui
propose que ce qui est réellement aversif dans le travail n’est pas tant la douleur
expéerimentée par le travail en lui-méme, mais plutot le fait que le travail oblige a ne pas
profiter de différentes opportunités de satisfaire ses désirs et de prendre du plaisir. Le
salaire servirait alors de compensation pour ces opportunités dont le travailleur n’a pas
pu profiter a cause de son travail. L’hypothése du cotit d’opportunité se résume bien par
le proverbe francais « Le temps c’est de [’argent », traduit d’un passage d’une lettre de
Benjamin Franklin (« time is money ») (Franklin, 1748). Attendre pour une récompense
donnée, ce serait autant de temps « gaché » pendant lequel on n’est pas en train de
poursuivre d’autres récompenses potentielles dans I’environnement.

Une autre hypothése bien sdr pourrait simplement étre liée aux probabilités. En effet,
comme suggéré par la citation de Marc-Aurele évoquee précédemment, le futur est
incertain et donc plus le bien a obtenir parait lointain, moins la probabilité de pouvoir
en profiter parait subjectivement plausible. L’aversion pour le délai serait donc
équivalente a ’aversion pour l’incertitude. Dans ce cas, le délai serait retraduit
psychologiquement comme une forme de probabilité (Frederick et al., 2002; Kagel et
al., 1986; Rachlin et al., 1991; Yi et al., 2006). Cette proposition semble néanmoins
avoir été abandonnée au vu des évidences comportementales et neurales qui semblent
montrer qu’il s’agit bien de deux mécanismes différents (Kalenscher and Pennartz,
2008).

Enfin, la disponibilité du bien et le besoin interne du bien peuvent fortement
contribuer a modifier la perception du délai. Quelqu’un qui a trés faim préférera obtenir

de la nourriture maintenant, d’autant plus si ses sens y sont directement exposés, méme

15 https://www.youtube.com/watch?v=vcc6 AEpjdcY
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si elle est moins bonne ou en moins grande quantité, plutdét qu’attendre pour avoir un

meilleur repas par exemple (Frederick et al., 2002).

Ce dernier point permet probablement de comprendre pourquoi les mémes individus
peuvent différer dans I’impact du délai sur la valeur subjective en fonction du bien considéré.
Il a notamment été montré chez 2.400 ougandais que le délai n’était pas percu de la méme
maniére selon les biens considérés, sauf chez des traders et des individus possédant déja les

différents biens proposés dans 1’étude en quantité chez eux (Ubfal, 2016).
I1.2.c  Bases neurales du délai

« les désirs naissent en lutte les uns contre les autres, et cela se produit quand raison et
appétits militent en sens contraires : ¢’est le propre des étres qui ont la perception du temps
(l'intellect nous pousse a résister en considération de [’avenir, [’appétit nous entraine dans la
seule vue de 'immédiat . car le plaisir du moment parait étre agréable absolument et bon

absolument, du fait qu’on ne voit pas [’avenir »
Livre troisieme, chapitre 10, De I’dme, Aristote (Aristote, 1969)

Dés 2004, Samuel McClure et al. vont étudier les bases neurales de la valeur subjective
décomptée par le délai. Ils montrent que le réseau des valeurs, de maniére cohérente avec le
comportement des individus, est plus actif dans les choix ou une des récompenses est disponible
maintenant par rapport a ceux ou les récompenses sont toutes décalées (voir Figure 12 et
(McClure, 2004)). A I’époque, et sur la base d’une proposition théorique de 1’économiste David
Laibson (Laibson, 1997), McClure propose qu’il existe deux systémes de valeurs dans le
cerveau. Un de ces systemes s’occuperait des récompenses a court terme. 1l appelle ce systéme
la composante . Ce systeme correspond anatomiquement au réseau des valeurs. Le deuxieme
systeme qu’il appelle la composante & serait dédié a une planification a plus long terme. Ce
deuxiéme systeme se baserait sur des aires du réseau exécutif (cortex préfrontal dorsolatéral,
dmPFC, etc.). Cette théorie a depuis été largement invalidée car il est maintenant relativement
clair que ’activité du réseau des valeurs est dévaluée par le délai de maniére similaire a la
valeur subjective deduite du comportement (Kable, 2014; Kable and Glimcher, 2007; Peters
and Bichel, 2011).
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Figure 12 : Le réseau des valeurs est plus actif pour les recompenses immédiates. A] Cartes
d’activation montrant les clusters avec une p.value < 0.001 non-corrigée des zones qui
s’activent plus pour des récompenses immédiates que pour des récompenses lointaines. B]
Décours temporel de ’activité dans chaque zone montrant I’activité de chacune des zones en
fonction du type de choix auxquels les sujets doivent répondre. N= 14 participants. Figure issue
de (McClure, 2004)

Un résultat curieux des études lésionnelles, soulevé déja par 1’équipe de Damasio, est que
les patients atteints de lésions au vmPFC semblent dévaluer encore plus fortement les
récompenses associées a un délai élevé par rapport aux sujets sains (Sellitto et al., 2010). Or,
ces patients présentent une performance diminuée dans la tache de pari d’Towa (voir Impact des
Iésions du réseau des valeurs). Le fait que ces patients aient plus de difficulté a se projeter dans
I’avenir est I’une des hypothéses avancées pour expliquer cette performance réduite (Bechara
et al., 1994). Si je dis que ce résultat est curieux c’est que, si le vmPFC encode la valeur
subjective, on comprend mal pourquoi une lésion de celui-ci implique que seules les
récompenses lointaines soient ignorées. On pourrait en effet s’attendre a ce que 1’évaluation des

récompenses en général en soit impactée et pas seulement celles associées a un délai.

La perception subjective du temps semble corréler avec 1’activité du dmPFC (Coull et al.,
2011; Kolling and O’Reilly, 2018; Protopapa et al., 2019; Radua et al., 2014). Cependant, il
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parait tres speculatif, a I’heure actuelle, de dire s’il existe des zones du cerveau qui corrélent
spécifiquement avec 1’estimation du délai dans les taches de choix intertemporels. Néanmoins,
I’idée initiale de McClure qu’il existe un systéme des valeurs pour la planification a long terme
(McClure, 2004) a évolué dans une nouvelle direction. On aurait ainsi d’un c6té le systéme des
valeurs qui évalue la valeur associée a chaque item, équivalent en quelques sorte a la
composante . De I’autre c6té, il y aurait un systéeme de contrdle cognitif qui permettrait de
moduler ’activité du réseau des valeurs afin de choisir les récompenses lointaines lorsque
cela est pertinent. Un peu comme dans la citation d’Aristote ci-dessus, on aurait d’un c6té le
vmPFC dont I’activité serait principalement dirigée par les « appétits », et, de D’autre,
I« intellect », représenté par le cortex préfrontal dorsolatéral (dIPFC), qui modulerait
I’activité du vmPFC en vue des buts a long terme (Hare et al., 2014). Peut-étre que c’est la
I’explication de 1’impact des lésions du vmPFC sur le décompte temporel puisque, sans le
vmPFC, le cortex préfrontal dorsolatéral pourrait se retrouver dans 1’incapacité de moduler
I’activité du réseau des valeurs et ce, alors méme que le striatum ventral est intact. Dans ce cas,
il est facile d’imaginer que le striatum ventral permet toujours d’agir et de faire des choix, mais,
sans le circuit allant du dIPFC au vmPFC, il n’arriverait plus a considérer les options a long
terme. En effet, il semblerait que le cortex préfrontal dorsolatéral soit fortement connecté au
striatum dorsal et au vmPFC, mais pas ou peu au striatum ventral qui est aussi impliqué dans le
réseau des valeurs (Choi et al., 2012; Morris et al., 2016; Shen et al., 2019). De plus, il a été
montré que lorsque le dIPFC est moins actif, notamment a cause de la fatigue, les individus ont
plus tendance a choisir des récompenses immédiates (Blain et al., 2016). Les études a venir
permettront peut-étre d’éclaircir le role spécifique du vmPFC dans le cas de récompenses

associées a un délai plus ou moins éleve.

1.3 L’effort physique

I1.3.a Le mouvement

« L’animé semble se distinguer de [’inanimé par deux caracteres principaux : le mouvement

et la sensation. »
Livre premier, chapitre 2, De [’ame, Aristote (Aristote, 1969)
Contrairement aux plantes qui n’ont pas besoin de se mouvoir pour obtenir des
ressources, la plupart des Eumétazoaires passent par la locomotion pour atteindre les ressources
nécessaires a leur survie. Une vision tres caricaturale du cerveau peut a vrai dire se résumer a
un systeéme somatosensoriel permettant d’identifier les ressources disponibles et, par la
locomotion, a se diriger vers elles afin de se les procurer. De la méme maniere que des
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organismes unicellulaires simples, comme les Eubactéries ou les Archéobactéries, sont attirés
via leurs chémorécepteurs vers les zones les plus concentrées dans les ressources dont elles ont
besoin par un systeme de gradients chimiques, on constate chez les Eumétazoaires des
mécanismes similaires. Pour savoir ou aller, le «crabe bleu» (Callinectes sapidus), par
exemple, se fie aux chémorécepteurs de ses antennes'®!’ qui lui permettent de détecter les
sécrétions de ses proies et donc leur localisation. Spontanément, il va donc entamer un
mouvement vers 1’origine de ces secrétions afin de dévorer la proie qui 1’aura sécrétée. La
plupart des Mammiferes se fient eux aussi a différents inputs sensoriels (odorat, visuel, auditif,
etc.) qui vont leur indiquer la localisation spatiale de ressources dans leur environnement
immédiat. C’est d’ailleurs sans surprise qu’on peut constater qu’une partie conséquente du
systéeme nerveux humain est dévolue soit a la représentation d’inputs sensoriels (le cortex
visuel occupe environ 20% du cortex humain (Wandell et al., 2007) et le cortex auditif jusqu’a
8% de la surface du cortex*®, pour ne citer que ces deux systémes sensoriels), soit & la motricité
(moelle épiniére, cervelet, ganglions de la base, cortex moteur primaire et secondaire, aire
motrice supplémentaire ; notez que le cervelet a lui seul représente 10% du volume total de la
masse encephalique contenue dans le crane et qu’il contiendrait la moitié de la totalité des
neurones (Vibert et al., 2005)). De plus, si on regarde 1’arbre évolutif qui a mené jusqu’a Homo
Sapiens Sapiens, on peut constater qu’une partie majeure des différentes « innovations »
évolutives qui ont mené jusqu’a nous ont un rapport avec le développement du systeme

sensoriel et surtout du systéeme moteur (voir Figure 13 et (Cisek, 2019)).

On peut identifier au moins trois types de mouvements (Vibert et al., 2005):
e Lesréponses réflexes qui reglent la posture et une réaction spontanée et automatique
au niveau des muscles et ne passent pas par la volonté ;

e Les activités motrices rythmiques, principalement automatiques mais qui peuvent
étre [égerement orientées par la volonté, comme la respiration ou le pouls cardiaque ;

e Les mouvements volontaires.

Ici, nous allons nous concentrer sur ce troisieme type de mouvement qui semble étre le seul a

étre 1ié a une sensation aversive d’effort. Il faut d’ailleurs préciser que la définition d’effort que

16 https://www.thoughtco.com/how-do-crabs-find-food-2291888

17 https://www.bluecrab.info/fag.htm

18 http://www.cochlea.eu/cerveau-auditif/thalamo-cortex/cortex-auditif-organisation
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nous allons prendre et garder pour la suite est la sensation subjective et aversive liée a

I’exécution d’une activité physique ou mentale.

Figure 13: Arbre phylogénétique des animaux avec un focus sur les différentes
innovations évolutives qui ont mené jusqu’a I’homme. Certaines de ces innovations ont un
rapport avec les systémes somatosensoriels : yeux appariés chez les Vertébrés, olfaction
avancée chez les Mammiféres, mais la plupart ont un lien avec des fonctions motrices : réflexes
et locomotion orientée chez les Eumétazoaires, moelle épiniere chez les Chordés, ganglions de
la base chez les Vertébres, cervelet chez les Gnathostomes, locomotion terrestre chez les
Tétrapodes, etc. Figure issue de (Cisek, 2019).

Bien que toutes ne soient pas recrutées pour tout type de mouvement, il reste
impressionnant de constater, comme énoncé précédemment, qu’un nombre considérable de
zones du cerveau est impliqué dans la génération du mouvement. Les zones impliquées sont,
au moins : les ganglions de la base et le cortex moteur pour la génération des mouvements
volontaires, le cervelet pour la coordination et la précision des mouvements, I’aire prémotrice

qui prépare les systemes moteurs aux mouvements, I’aire supplémentaire motrice qui est
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notamment impliquée dans la préparation et la coordination des mouvements complexes, et
méme certaines parties du cortex pariétal pour la coordination des mouvements (Vibert et al.,
2005). A la fin, tout va se conclure par un signal sous la forme de potentiels d’actions dans les

motoneurones de la moelle épiniére qui vont induire la contraction des muscles du corps.

Quand nous parlons d’effort, nous avons en téte une sensation aversive qui accompagne
ces mouvements volontaires. D’ou vient cette sensation ? Est-elle liée a une lecture directe de
la quantité d’énergie consommée pour contracter les muscles ou a I’activité des neurones
impliqués dans la contraction des muscles ? Si elle vient des neurones, quelle est la population

de neurones a I’origine de cette sensation ?
11.3.b  L’effort physique est avant tout subjectif

En 1894, le philosophe francais Guillaume Ferrero, dans son ouvrage L 'inertie mentale et
la loi du moindre effort, dira « L homme n’aime pas le travail, ni le travail des muscles, ni le
travail du cerveau. » (Ferrero, 1894). Dans cet article, il développe I’idée d’une loi du moindre
effort, en particulier dans le domaine mental. C’est d’ailleurs selon cette logique que David
Ricardo et Adam Smith proposaient quelques décennies plus tét que les prix des objets soient
déterminés par ’effort requis pour leur production (voir Economie). Au début du XX siécle,
I’idée va se développer avec des expérimentalistes et des psychologues qui vont la reprendre
sous différentes appellations « law of less work » (loi du moindre travail) chez Clark Hull (Hull,
1943), « principle of least effort » (principe du moindre effort) chez Waters (Waters, 1937) ou
Gengerelli (Gengerelli, 1930), « law of minimum effort » (loi de I’effort minimum) chez Tsali
(Tsai, 1932) ou encore « law of least action » (loi de la moindre action) chez Wheeler (Wheeler,
1940). En somme, 1’idée simple de tous ces penseurs est que si deux chemins menent a une
récompense, les animaux tendent a préférer le chemin qui va demander le moins de force
physique en intensité (chemin le plus plat ou en descente) et en durée (chemin le plus court),
comme s’ils cherchaient a minimiser leurs dépenses en ressources énergétiques. L activité
physique est aversive pour les individus qui cherchent autant que possible a la minimiser.

Quelques années plus tard, le chercheur suédois Gunnar Borg va mettre en place une échelle
connue depuis sous le nom d’échelle de Borg, ou mesure de perception de I’effort (rating of
perceived exertion, RPE), pour que les individus puissent quantifier subjectivement 1’activité
physique effectuée (Borg, 1970; Borg and Linderholm, 1970). Il montre que les évaluations
subjectives des sujets sur cette échelle sont en corrélation trés forte avec leur pouls cardiaque
(Borg, 1970) ou avec la force exercée par les muscles, mais qu’elles semblent aussi dépendre
de facteurs motivationnels et de I’aversion a faire la tache (Borg, 1978). Il est depuis clair que
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les évaluations rapportées par les sujets sur I’échelle de Borg sont une construction qui varie
autant avec des variables physiologiques comme le pouls cardiaque ou la capacité musculaire
qu’avec des facteurs psychologiques subjectifs (Marcora and Staiano, 2010; Morgan, 1994).
En somme, I’effort physique est avant tout subjectif.

Dés les années 1960, Gunnar Borg avait déja cherché a identifier une fonction pour estimer
comment une intensité d’exercice physique était traduite en une évaluation subjective d’effort.
En 1961, il avait propose la fonction SV = a + k * (S — b)™ pour comprendre comment les
sujets traduisaient I’exercice physique effectué en pédalant sur un vélo d’intérieur a une
évaluation d’effort physique, ou a et b sont des constantes, S la vitesse a laquelle pédale le sujet
et n I’exposant qui dépend de la tache en cours. 1l identifie en effet que n = 1.6 quand les sujets
doivent pédaler sur un vélo d’intérieur et n = 2 quand les sujets marchent dans une expérience
similaire ou les sujets doivent marcher au lieu de pédaler et il met ces résultats en parallele avec
les résultats d’autres chercheurs qui ont identifi¢é n = 1.7 dans un cas ou des sujets serrent une
poignée de force avec leur main (Borg, 1978, 1982; Stevens and Mack, 1959). Depuis, plusieurs
autres fonctions ont été testées afin de voir comment les récompenses sont décomptees par
I’effort physique. La fonction la plus simple étant une fonction linéaire SV = R — k x E (Burke
et al., 2013) ou SV est la valeur subjective, R le montant en jeu, E ’effort et k un paramétre
individuel de sensibilité subjective a 1’effort. Cette fonction ne semble cependant pas faire

I’'unanimité. Plusieurs chercheurs, sur la base des résultats des taches de décompte par le délai,

R (Prevost et al.,
k+E

ont utilisé une fonction de décompte hyperbolique sous la forme SV = m

2010; Seaman et al., 2018; Skvortsova et al., 2014; Sugiwaka and Okouchi, 2004). Une des
limites de cette fonction hyperbolique est qu’elle implique une valeur subjective toujours
positive. Faire un effort, méme s’il est élevé et que la recompense est faible vaudrait mieux que
de ne rien faire puisque SV est contraint a étre positif au vu de la fonction. Il a ainsi été montré
que des fonctions de forme concave, c’est-a-dire ou le colt augmente peu pour des efforts
faibles mais augmente trés vite dés que les efforts sont plus conséquents (voir Figure 14),
représentaient bien mieux la manieére dont les récompenses sont décomptées par I’effort
physique (Arulpragasam et al., 2018; Biataszek et al., 2017; Chong et al., 2017; Hartmann et
al., 2013; Klein-Fliigge et al., 2015). La formule SV = R — k*E2 semble particulierement bien
rendre compte des données (Chong et al., 2017; Hartmann et al., 2013). La fonction qui reflete
le mieux I’'impact de I’effort physique sur 1’évaluation subjective semble étre celle qu’avait déja

identifié Borg dans les années 1960.
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Figure 14 : Différents types de décompte de la valeur subjective par I’effort physique sur

la base de données réelles. A gauche, modele linéaire ou SV = R — k = E ; au milieu modéle

. N R N . N . . . P \
hyperbolique ou SV = g @ droite le modele qui explique le mieux les données, un modeéle

de la forme SV = R — k = E2. Figure issue de (Hartmann et al., 2013).

Une spécificité non-triviale de I’activité physique est qu’elle peut étre associée a une valeur
positive, bien qu’elle s’accompagne généralement de la sensation aversive d’effort. Dans nos
sociétés modernes, il est facile d’obtenir des quantités importantes de nourriture. La prise de
poids, et en particulier le diabéte et 1’obésité, sont devenus des vrais problémes sociétaux ces
derniéres années?®?, L’activité physique, dans nos sociétés, est ainsi présentée de plus en plus
comme étant associée a une valeur positive puisqu’elle permet de limiter le diabéte de type 2
et ’obésité. La société associe ainsi une valeur positive a 1’activité physique qui va cependant
a ’encontre de la sensation d’effort associ¢e a 1’activité physique que I’on retrouve chez la
plupart des animaux.

Un autre phénomene encore plus intéressant car il est lié a la physiologie du corps humain
et non pas a des valeurs sociétales est qu’a partir d’un certain seuil d’activité physique en durée
et en intensité, I’exercice physique provoque la sécrétion d’endorphines. Or, ces endorphines
générent une sensation agréable chez 1’individu en train de faire I’exercice physique (Harber
and Sutton, 1984). Il y a d’ailleurs des individus qui développent une addiction au sport, comme
on pourrait I’étre d’une drogue, car ils veulent retrouver cette sensation liée aux endorphines
(Hausenblas et al., 2017; Weinstein, 2014). En moyenne, et a travers les individus, ’activité
physique est probablement majoritairement associée a la sensation aversive d’effort.
Cependant, il se peut ainsi que chez certains individus, selon qu’ils ont ou non régulierement

expérimenté ce lien entre I’activité physique et les endorphines ou selon I’importance qu’ils

19 https://solidarites-sante.gouv.fr/soins-et-maladies/maladies/article/diabete
20 hitps://www.who.int/bulletin/volumes/90/8/12-040812/fr/
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donnent a I’idée de garder un corps sain, la valeur subjective d’une activité physique donnée

soit positive.
11.3.c  Bases neurales de ’effort physique
« Unique est donc le principe moteur premier : [’objet désirable. »
Livre troisieme, chapitre 10, De [’ame, Aristote (Aristote, 1969),

L’effort, ¢’est-a-dire la sensation aversive liée a de I’activité musculaire, en donnant une
idée des ressources mobilisées par les individus peut leur permettre d’avoir un proxy des
ressources engagées dans une action donnée. Sous ce point de vue, on comprend déja mieux
pourquoi il est subjectif (voir L’effort physique est avant tout subjectif), c’est-a-dire
potentiellement relatif aux ressources internes de 1’individu, et non juste une mesure absolue
de I’énergie dépensée dans 1’activité physique ou des ressources consommeéeS pour ce faire.
Une autre question reste cependant de savoir quelle est la source de cette sensation subjective.
Elle pourrait en effet dépendre soit de 1’activité corticale qui commande 1’activité musculaire
soit de I’activité musculaire en elle-méme. Les deux étant trés corrélées, il n’est bien sr pas
évident de distinguer la part de 1’une de la part de I’autre. En 2001, Gallagher et al. vont montrer
que des individus a qui on a injecté du curare expriment une sensation subjective plus forte
d’exercer un effort pour le méme niveau de contraction musculaire que lorsqu’ils le faisaient
sans curare. Or le curare agit sur la jonction neuromusculaire, ¢’est-a-dire la réalisation par le
muscle de la commande envoyée par les motoneurones, et pas directement sur le muscle. Cela
suggere déja que c’est au niveau des neurones et non des muscles que nait la sensation d’effort
subjectif.

En 2015, Alexandre Zénon va demander a 12 participants d’exercer différents niveaux de
force alors qu’ils subissent soit 1) une condition contréle, soit 2) une inhibition de leur cortex
moteur primaire gauche (les sujets exercent une force avec leur main droite) via une stimulation
magnétique transcranienne, soit 3) une inhibition de leur aire supplémentaire motrice (SMA)
I’intensité d’un effort physique (Cramer et al., 2002; Kurniawan et al., 2013; Pessiglione et al.,
2007; Spraker et al., 2007). Zénon et al. vont construire une variable dépendant de plusieurs
mesures (évaluations de la pénibilité des efforts, taille de la pupille, etc.) pour déterminer la
perception subjective de 1’effort effectué par les sujets, indépendamment de 1’effort effectué,
qui reste le méme, qu’ils subissent ou non une inhibition. 1ls vont montrer que seule une

perturbation de la SMA, mais pas du cortex moteur, va impacter cette variable qui représente

77



Introduction

la perception subjective de I’effort (Zénon et al., 2015). Leur hypothese est que la SMA envoie
une copie de la commande motrice aux aires somatosensorielles et que c’est 1a ou la sensation
d’effort va naitre. Il est intéressant au passage de constater que cette zone est légérement
postérieure et semble méme se superposer légerement au dmPFC qu’on a évoqué

précédemment. Il n’est donc pas exclu que le dmPFC soit impliqué aussi dans cette sensation.
11.3.d Liens bidirectionnels entre réseau des valeurs et effort physique

Pour ce qui est de la valeur subjective décomptée par 1’effort physique, peu d’articles s’y
sont pour I’instant intéressés directement, mais il paraitrait que la encore, le réseau des valeurs,
en particulier le vmPFC, encode bien la valeur décomptée par I’effort physique et pas
seulement la valeur des gains (Arulpragasam et al., 2018; Seaman et al., 2018).

Les ganglions de la base, qui existent depuis plusieurs millions d’années dans les cerveaux
des Vertébrés (Grillner and Robertson, 2016), jouent un réle important dans la génération des
mouvements (Vibert et al., 2005). En effet, leur dégénérescence entraine différents troubles
moteurs, avec par exemple des mouvements involontaires irrépressibles comme dans la chorée
de Huntington. Le noyau accumbens, qui fait partie des ganglions de la base, joue un réle dans
les mécanismes de volition vis-a-vis d’un but (wanting) (voir Histoire de la découverte des
centres cérebraux du plaisir et (Berridge et al., 2009)). La dopamine qui est envoyée a ce noyau
serait nécessaire, mais pas suffisante, pour surmonter les codts liés a une action qui permettrait
d’obtenir une récompense importante (Kurniawan, 2011; Phillips et al., 2007). Enfin, le
striatum ventral médie 1’effet des enjeux monétaires sur la force exercée dans des taches ou la
récompense monétaire de I’expérience dépend de la force exercée a chaque essai (Pessiglione
et al., 2007; Schmidt et al., 2012). Le noyau accumbens recoit en effet d’un co6té des
informations sur les récompenses en jeu via la dopamine envoyée par la substance noire et I’aire
tegmentale ventrale, et aussi via ses connections avec le vmPFC (voir Bases neurales de la
valeur). De I’autre cOté, le noyau accumbens est aussi fortement connecté aux autres ganglions
de la base qui sont plus directement impliqués dans la génération de commandes motrices. Il a
été suggéré que, selon si I’effort a effectuer est de type mental ou physique, il entraine soit
I’activité du noyau caudé soit celle du putamen, respectivement (Schmidt et al., 2012). Enfin,
s’ils sont toujours capables de genérer des mouvements de différentes intensités, quand on leur
demande de le faire, les patients atteints de déficit d’auto-activation psychique lié a des Iésions
striato-pallidales sont incapables de faire un effort proportionnel a la récompense en jeu (voir
Figure 15 et (Schmidt et al., 2008)). En conclusion, non seulement le réseau des valeurs

78



Introduction

encode la valeur d’une récompense décomptée par le coiit de ’effort a faire, mais il est

aussi impliqué dans la génération de I’effort lui-méme.

Figure 15 : Impact des Iésions aux ganglions de la base sur la capacité a doser son effort
en fonction des récompenses en jeu. Figures du haut : tdche ou on demande explicitement aux
participants d’effectuer différents niveaux d’effort en serrant une poignée de force. Figures du
bas : tdche ou la rémunération monétaire des participants dépend de I’intensité avec laquelle ils
auront serré la poignée de force. Les sujets contrdles a gauche dosent leur effort en fonction des
récompenses en jeu, de méme que les patients contrdles atteints de la maladie de Parkinson a
droite. Les patients atteints de déficit d’auto-activation psychique dd a des lésions striato-
pallidales, dans les figures du milieu, sont incapables de doser leur effort & moins que cela soit
explicitement demandé dans les instructions. Figure issue de (Schmidt et al., 2008).

Résumé intermédiaire

Une partie conséquente de notre systeme nerveux est dévolue a la génération de
mouvements et d’activité physique a la suite de plusieurs millions d’années de sélection par
I’évolution. L’activité physique va de pair avec des colts énergétiques (dépense d’ATP, de
réserves de glucides et de lipides) et de production de déchets (lactate) dans 1’organisme.
L’évolution semble avoir sélectionné un mécanisme qui donne un proxy aux individus de ces
colts via la sensation subjective d’effort et qui leur permet de limiter leurs dépenses en énergie.

Cette sensation n’est cependant pas une lecture directe et parfaite des colits engagés dans
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I’activité physique, mais bien un proxy qui les refléte sans en donner une image exacte. Ce
processus est soumis a des failles puisqu’apres une certaine durée et intensité d’effort, le corps
libere des endorphines dans le cerveau qui peuvent rendre certaines personnes dépendantes de
la sensation ressentie en exercant un effort qui devient alors appétitif au lieu d’étre aversif, du
moins dans les conditions ou il ameéne a la libération de ces endorphines. Dans le cerveau, 1’aire
supplémentaire motrice pourrait étre une zone dont 1’un des réles est de mesurer ce proxy des

colts engagés par I’effort et qui le rendrait aversif.

Une récompense parait d’autant moins intéressante qu’elle est liée a une action
demandant une activité physique importante en durée ou en intensité ce qui témoigne de cette
aversion pour I’effort. Le lien entre valeurs subjectives et effort n’est cependant pas évident
puisque d’un coté le réseau des valeurs est impliqué dans 1’évaluation des récompenses
décompteées par les efforts, et de 1’autre il incite les systémes moteurs a effectuer 1’effort quand
la récompense en vaut la peine, en réduisant ainsi la pénibilité subjective. Différentes
composantes du réseau des valeurs agissent peut-étre séparément sur ces deux aspects. En effet,
seul le vmPFC, et pas le striatum ventral, a été identifié comme corrélant avec la valeur
subjective déecomptée par les efforts (Arulpragasam et al., 2018; Seaman et al., 2018), alors
qu’a I’inverse c’est surtout le striatum ventral, et les ganglions de la base plus généralement,
qui sont identifiés comme un moteur de I’action physique (Pessiglione et al., 2007; Schmidt et
al., 2008, 2012). La pénibilité estimée de I’activité physique, c’est-a-dire I’effort prospectif, est
probablement basé sur les expériences subjectives passées. Il reste cependant a voir ou cette
estimation de I’effort prospectif est encodée, si elle est réellement encodée indépendamment de

la valeur subjective.

11.4 L’effort mental

I1.4.a L’activité mentale est subjectivement colteuse

« Iepuotdusba 51 kabémep ¢0nrai mpog todrov ad tov Léyov. »?

41b, Philébe, Platon, (Platon, 2018)

Comme dans I’extrait ci-dessus du Philébe de Platon, ou Socrate propose d’aborder un
probleme comme des athletes, énormément de langues, depuis plusieurs millénaires comme
nous pouvons le voir avec cet extrait, utilisent le vocabulaire dévoué a I’effort physique pour

parler d’un effort de nature mentale. Guillaume Ferrero, dans son article L ‘inertie mentale et la

21 « Dressons-nous donc, comme des athlétes, pour enserrer ce nouveau probleme. »
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loi du moindre effort, essaye ainsi de montrer que dans le domaine mental, tout comme dans le
domaine physique, les individus cherchent a minimiser une certaine forme de travail mental.
En résume, la loi du moindre effort qui a été identifiée dans le champ de ’activité physique
s’appliquerait aussi au champ de ’activité mentale. Ferrero dit « Tout effort mental répugne
instinctivement a [’homme. [ ...] lorsque les nécessités de [ ’existence le contraignent a travailler
avec le cerveau, [’homme cherche toujours a accomplir ’effort le plus petit, a employer les
processus psychologiques qui lui coltent la moindre fatigue et qui pour cela ne sont pas
douloureux. » (Ferrero, 1894). En linguistique, 1’idée que les individus minimisent une certaine
forme d’effort dans le langage va prendre une place importante. Dés 1897, dans son ouvrage
Essai de Sémantique, Michel Bréal, considéeré comme le fondateur de la sémantique moderne,
écrit : « Il y a la une tendance générale du langage, qui est de se faire comprendre aux moindres
frais, je veux dire avec le moins de peine possible. » (Bréal, 1897). Cependant, il ne développe
pas plus en avant cette réflexion. Une cinquantaine d’années plus tard, George Zipf développera
une réflexion plus importante autour de 1’idée d’un colit que les individus chercheraient a
minimiser dans le langage. Il proposera ainsi 1’idée d’un principe du moindre effort en
linguistique (Zipf, 1949). Cette idée sera reprise plus tard par le linguiste André Martinet dans
son principe d’économie en linguistique (Martinet, 1955). André Martinet écrit : « L évolution
linguistique en général peut étre congue comme régie par | ‘antinomie permanente des besoins
communicatifs et expressifs de [’homme et de sa tendance a réduire au minimum son activité
mentale et physique. Sur le plan des mots et des signes, chaque communauté linguistique trouve
a chaque instant un équilibre entre les besoins d’expression qui demandent des unités plus
nombreuses, plus spécifiques et proportionnellement moins fréquentes, et l'inertie naturelle qui
pousse vers un nombre plus restreint d’unités plus générales et d’emploi plus fréquent. »
(Martinet, 1955). Neanmoins, le langage passe par des actions musculaires en plus d’une
activité mentale, ce qui rend la distinction entre la part dévolue a I’effort physique et a 1’effort

mental difficiles a discerner.

Plus tard, I’idée que les individus cherchent & minimiser leur activité mentale va trouver de
nombreuses preuves dans différents domaines de ’activité mentale. Des taches de choix ont
permis de montrer que les individus préférent des taches qui requierent moins de mémoire de
travail (Benoit et al., 2019; Kool et al., 2010; McGuire and Botvinick, 2010; Westbrook et al.,
2013), des calculs mentaux moins complexes (Choe et al., 2019; Nagase et al., 2018), des
projections spatiales plus simples (Nagase et al., 2018), moins d’alternance entre différentes
taches a effectuer (task switching) (Apps et al., 2015; Kool et al., 2010; Monsell, 2003) et moins
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de focus attentionnel (Apps et al., 2015). Certains types d’activités mentales sont donc
percus comme colteux. L’ensemble de ces activités mentales qui sont subjectivement percues
comme cotteuses a été regroupé dans ce qu’on appelle les fonctions exécutives. Les fonction

exécutives se divisent en trois principaux groupes (Diamond, 2013):

¢ IP’inhibition que ce soit pour inhiber un comportement spontané ou pour diriger son
attention et ne pas se laisser distraire ;
e lamémoire de travail ;

e la flexibilité mentale.

Subjectivement, ces fonctions sont associées a un codt : la sensation aversive d’effort mental.
Cependant, il a été montré que posséder des capacités plus élevées dans 1I’ensemble de ces
fonctions est associé a une meilleure qualité de vie sur le plan tant physique (Miller et al., 2011;
Riggs et al., 2010, 2012; Will Crescioni et al., 2011) que mental (Brown and Landgraf, 2010).
Ces capacités sont aussi associées a un meilleur taux de réussite au niveau social et a un meilleur
développement psychologique, cognitif et social (Diamond, 2013). 1l faut noter dés a présent
que la notion de contrdle cognitif qui a amplement été développée par d’autre chercheurs est
relativement proche de la notion de fonction exécutive (Botvinick et al., 2001; MacDonald et
al., 2000). Elle est liée a I’idée d’un mécanisme qui permet de réguler les réactions automatiques
ou de mettre en place une réaction comportementale adaptée lorsque aucun automatisme
préexistant ne permet de réagir face a une situation donnée. Dans le méme ordre d’idée, Daniel
Kahneman, reprenant des termes introduits par Keith Stanovich et Richard West en psychologie
(Stanovich and West, 2000), développera 1I’idée qu’il existe deux systémes dans le cerveau
dénommeés simplement le Systeme 1 et le Systéme 2 (Kahneman, 2012). Pour lui, le Systeme 1
est un mode de pensée lié justement a I’implémentation d’automatismes, souvent soumis a des
biais psychologiques. A I’inverse, le Systéme 2 est un systéme qui permettrait de corriger ces
biais et de réguler les automatismes du Systeme 1. Par la suite, si nous utilisons les termes
d’effort mental, de fonctions exécutives, de contréle cognitif ou de Systeme 2, il faudra les
comprendre comme synonymes de 1’idée d’un mécanisme li€¢ a la sensation aversive d’effort
mental en vue d’implémenter une régulation du comportement, en particulier des réactions
automatiques. Il faut cependant bien sr noter que, rigoureusement parlant, ces différentes
notions, bien qu’elles se superposent amplement sur certains aspects, ne renvoient pas

exactement aux mémes concepts.
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Il est intéressant de constater que 1I’impact de 1’effort mental, ou plutdt de la difficulté
en I’occurrence, sur la valeur subjective d’une récompense ne répond pas a la méme fonction
que celle liée a I’effort physique. En effet, Chong et al. ont montré que I’impact de 1’effort

mental sur la valeur subjective était mieux decrit par une fonction de type hyperbolique comme

o s : - R .
c’était le cas pour le délai (voir L aversion pour le délai) : SV = g O SV est la valeur

subjective, R le montant de réecompense, E la quantité d’effort mental qui dans ce cas correspond
a la difficulté de la tache et k le paramétre subjectif (Chong et al., 2017). Cependant, comme
dans le cas du délai (voir L aversion pour le délai), cette fonction hyperbolique présente une
limite essentielle : elle suppose que I’'implémentation d’un effort mental, méme s’il est élevé,
vaut mieux que de ne rien faire. En effet, elle n’autorise pas la SV a étre inférieure ou égale a
zéro, ¢’est-a-dire qu’elle implique que, a partir du moment ou il existe une récompense a obtenir

cela vaut nécessairement le coup d’agir.

Il faut noter cependant que, comme dans le cas de I’activité physique, ’activité mentale
semble parfois étre percue comme quelque chose de positif. Certains individus ressentiraient
ainsi un besoin interne d’employer leurs fonctions exécutives. 1S pourraient méme se sentir
frustrés et/ou s’ennuyer s’ils n’ont pas I’occasion d’exercer une activité mentale nécessitant du
contréle cognitif (Inzlicht et al., 2018). Ce « besoin de cognition » (need for cognition) a été
identifié en 1955 par Arthur Cohen qui a identifié des différences interindividuelles dans ce
besoin (Cacioppo and Petty, 1982; Cohen, 1955). Ce besoin pourrait étre di a plusieurs causes.
Par exemple les individus qui vont jouer a des jeux nécessitant des fonctions exécutives (échecs,
jeux de société, sudoku, etc.) cherchent aussi une gratification liée a leur performance. lls
tireraient ainsi du plaisir d’un c6té a observer leur niveau de progression individuelle au cours
du temps et, de I’autre, a observer leur classement relatif aux autres joueurs. Le plaisir tiré de
I’activité mentale serait ainsi non pas li¢ a ’activité mentale, en tant que telle, mais a la
récompense induite par I’évolution de la performance individuelle et/ou au sein d’un groupe.
De plus, le contrdle sur soi est, depuis des siecles, grace au travail des philosophes a travers le
monde notamment, percu comme quelque chose qui apporte des bienfaits. Aujourd’hui, les
liens entre santé physique et mentale et utilisation des fonctions exécutives sont connus
(Diamond, 2013). Tout un business économique s’est d’ailleurs développé autour de 1’idée
d’applications ludiques censées améliorer la résistance aux pathologies neurodégénératives en
poussant 1’utilisateur & employer du controle cognitif. De méme que ’activité physique est
valorisée au niveau sociétal pour I’amélioration de la qualité de vie qu’elle apporterait, I’activité

mentale est valorisée dans nos sociétés pour les mémes raisons.
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Une autre hypothese par rapport a la valeur positive qui est attribuée a 1’activité mentale
propose qu’au cours de la vie les individus aient appris a associer, selon leur vécu, un certain
niveau d’effort a un certain niveau de récompense obtenu. Ce procédé est nommé par
I’expression « learned industriousness » en anglais (Eisenberger, 1992; Inzlicht et al., 2018;
Kool and Botvinick, 2018). Comme dans le conditionnement opérant (voir Psychologie et
physiologie), les individus associeraient alors 1’exécution d’un certain niveau d’activité mentale
a ’obtention d’un certain niveau de récompense, méme quand cette association n’est pas
pertinente. En résumé, I’activité mentale, tout comme I’activité physique, peut étre associée a
une valeur positive en fonction des individus et du contexte, malgré la sensation aversive

d’effort qui lui est associée.
I1.4b De quoi ’aversion pour ’activité mentale nous protége-t-elle ?

« les plaisirs tirés d’activités qui ne sont pas celles qui nous occupent font obstacle aux activités
qui nous occupent. En effet, les amateurs de fllte sont incapables de préter attention aux
arguments qu’on leur présente s’ils entendent, serait-ce faiblement, un joueur de flte, parce
qu’ils ont plus de joie a cet art qu’a la présente activité. Le plaisir correspondant au jeu de
flite détruit donc [’activité que suppose I’argumentation. Et une chose pareille arrive encore,
quelles que soient les circonstances, chaque fois qu’on exerce en méme temps deux activités.
La plus agréable, en effet, tend a chasser I’autre et si son plaisir [’emporte de beaucoup, c’est
d’autant plus vrai, au point qu’il n’est plus possible de maintenir [’autre activité. C’est
pourquoi si une chose, quelle qu’elle soit, nous plait fort, nous ne pouvons pas vraiment en
faire une autre et si nous en faisons d’autres, c’est que la premiere nous séduit médiocrement,
exactement comme sont dans les théatres ceux qui mangent des friandises : ¢ ’est quand les

compétiteurs sont mauvais qu'ils se livrent surtout a cette occupation. »
3.3.1.2, Livre X, Ethique & Nicomaque, Aristote (Aristote, 2004)

Dans le domaine physique, il est clair que le corps a des contraintes matérielles liées a
la nature des muscles : I’activité musculaire consomme des ressources énergétiques (ATP,
glycogéne, lipides) et elle génére des toxines (lactate). Un effort trop intense pendant une durée
prolongée peut provoquer des lésions tissulaires. Il est donc important que le corps s’en
prémunisse. Une solution que 1’évolution a trouvée pour cela est de se représenter un proxy du
colt métabolique engendré par I’activité physique via la sensation aversive d’effort. On peut de
plus mesurer la contraction musculaire directement et voir comment celle-ci est corrélée a une

évaluation subjective d’un effort physique par le sujet. Pour ce qui est de I’activité mentale par
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contre, il est bien plus dur de savoir quelle serait la ressource consommeée ou les déchets produits
lorsque les fonctions exécutives sont engagées. Il semble pourtant qu’il y ait bien une ressource
en jeu puisque des taches requérant 1’utilisation de fonctions exécutives, comme la mémoire de
travail, pendant un temps long induisent une baisse objective de la performance (Blain et al.,
2016; Gergelyfi et al., 2015; Lorist et al., 2000) et une sensation subjective de fatigue mentale
(Gergelyfi et al., 2015; van der Linden et al., 2003).

Par le passé, cette idée avait mené a I’apparition de 1’idée d’épuisement du moi (ego
depletion) selon laquelle un des aspects des fonctions exécutives, I’inhibition, en particulier
I’inhibition des comportements spontanés, aussi appelée la maitrise de soi (self control), repose
sur un réservoir treés limité de ressources mentales et qu’une fois que ce réservoir est vidé, il est
impossible d’effectuer a nouveau du contrdle sur soi tant que la ressource en question n’a pas
été restauree (Baumeister et al., 1998). Les tenants de cette théorie avaient imaginé que le
glucose sanguin aurait pu étre cette ressource nécessaire a 1’exécution de 1’inhibition des
comportements automatiques (Gailliot and Baumeister, 2007; Gailliot et al., 2007), mais il a
depuis été montré que cela était surtout lié a un effet psychologique sur les participants qui
ingéraient du glucose plus qu’un effet physiologique du glucose en tant que tel (Job et al., 2013;
Kurzban, 2010; Lange and Eggert, 2014; Molden et al., 2012). La théorie de 1’épuisement de
soi est globalement en désuétude car une méta-analyse a prouvé que 1’effet en question n’était
probablement pas significatif une fois corrigé pour le biais de publication de résultats positifs
(Carter and McCullough, 2014). Sur des temps plus longs néanmoins, il semble qu’il existe
réellement un phénomene de fatigue mentale reflété subjectivement et objectivement par une

baisse en performance comme on I’a vu précédemment.

Plusieurs possibilités ont été évoquées pour déterminer quelle pourrait étre la ressource
requise par les fonctions exécutives (Kool and Botvinick, 2018; Shenhav et al., 2017; Zénon et

al., 2019), nous allons en lister les principales ci-dessous :

1) ressource énergétique : c’est I’idée que les tenants de la théorie de 1’épuisement de soi
avaient en téte quand ils pensaient avoir identifié le glucose comme la ressource
déterminant la capacité a exercer du contréle sur soi. Si cette théorie a depuis été
invalidée comme on I’a vu, il n’est pas impossible que d’autres ressources métaboliques
interviennent. En effet si I’apport énergétique global au cerveau est constant, la
répartition du sang et des ressources entre les différentes zones du cerveau varie au cours
du temps (c’est le principe méme de ’effet BOLD qu’on observe en IRMf) et peut-étre
que le cerveau a besoin de réguler I’apport regu par une zone donnée au-dela d’une
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2)

3)

4)

5)

certaine durée. Le glycogéne stocké dans les neurones a aussi été proposé comme une
ressource éventuelle qui pourrait étre limitée (Christie and Schrater, 2015) ;
production de déchet(s) a nettoyer : on sait désormais le rdle primordial de
I’accumulation de certaines protéines dans certaines degénérescences cérébrales,
comme par exemple [’accumulation de peptide amyloide beta dans 1’hippocampe chez
les patients atteints de la maladie d’ Alzheimer. 11 a été proposé que, quand les fonctions
exécutives sont utilisées, du peptide amyloide beta s’accumule dans 1’espace
extracellulaire et qu’a partir d’un certain stade, il faille le « nettoyer » afin d’éviter de
provoquer des lésions des neurones (Holroyd, 2015) ;

coiit d’opportunité : la sensation aversive liée a 1’utilisation des fonctions exécutives
serait liée a une forme de pression du cerveau pour pousser 1’individu a agir en vue de
récompenses a court terme plutot qu’a long terme (Inzlicht et al., 2014; Kurzban, 2016;
Kurzban et al., 2013). L’idée étant que les actions qui engagent les fonctions exécutives
sont souvent rentables sur le long terme mais pas sur le court terme. Plus le temps a
employer du contr6le cognitif sans obtenir de récompense passe, plus la sensation
aversive de colt augmenterait afin de pousser I’individu a s’investir dans une autre
activité qui serait plus rentable a court terme. Dans ce cadre, une activité mentale liée a
I’utilisation des fonctions exécutives parait d’autant plus subjectivement coliteuse que
le taux d’obtention de récompenses dans 1’environnement sans avoir besoin d’utiliser
les fonctions exécutives est élevé ;

coiit de P’information : le col(t subjectif de I’activit¢é mentale dépendrait de la
différence entre les a priori du sujet sur le monde et les a posteriori du sujet apres avoir
mis a jour ses a priori (Kolling et al., 2016a; O’Reilly et al., 2013; Zénon, 2019; Zénon
et al., 2019). On appelle cette différence la divergence de Kullback-Leibler et, en
I’occurrence, cela reviendrait a dire que le cott li¢ a I’effort mental est lié la quantité
d’information déviant des a priori que les neurones doivent encoder ;

sous-produit de la contrainte a avoir un comportement automatique optimal : une
étude en intelligence artificielle a montré que pour avoir un systéme qui optimise ses
comportements par défaut dans différentes situations afin d’avoir un comportement
autant que possible automatisé, il était nécessaire d’attacher un cotit aux processus « top-
down » qui cherchent a réadapter le comportement sans cesse plutét que de se baser sur
des comportements stables optimaux a long terme (Kool and Botvinick, 2018; Teh et

al., 2017). Ceci, bien que trés théorique, peut faire sens en ce qu’il a été montré que, tot
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dans une nouvelle tache, recruter les fonctions exécutives est positivement corrélé a la
performance. Cependant, c’est I’inverse quand on regarde plus tard dans la tache,
comme Si ceux qui n’avaient pas réussi a automatiser la tache avec un comportement

par défaut optimal n’avaient pas une trés bonne performance (Diamond, 2013).

La nature de la ressource qui est utilisée dans 1’effort mental est donc encore loin d’étre
élucidée, mais toutes ces hypothéses donnent de la matiere pour de futures études qui
permettront peut-étre enfin de savoir pourquoi I’activité mentale parait subjectivement
colteuse. Il faut, au passage, noter que la plupart de ces hypotheses ne sont pas incompatibles
les unes avec les autres. Si 1’on pense a I’effort physique sur lequel 1’idée de ressource pour
I’effort mental a été établie par analogie, la contraction des muscles passe autant par une
production de déchets métaboliques (le lactate) que par une consommation des ressources
énergétiques (réserves de glycogéne, ATP, etc.) et, de plus, la mobilisation d’un muscle dans
une action donnée (écrire sur son ordinateur par exemple) ’empéche d’effectuer d’autres

actions qui pourraient étre plus gratifiantes sur le court terme (saisir un biscuit par exemple).

L’une des difficultés principales dans 1’étude de I’effort mental, en comparaison a
I’effort physique notamment, est I’impossibilité de mesurer directement la variable dépensée
dont il est le proxy puisque, comme nous venons de le voir, on ne connait pas, pour I’instant, la
ressource sur laquelle il est basé. Wouter Kool et Matthew Botvinick appellent cela le probléme
économétrique dans la recherche sur I’effort mental (Kool and Botvinick, 2018). En effet, dans
le domaine physique, on peut mesurer la contraction musculaire ou la sécrétion de lactate par
exemple, pour voir dans quelle mesure 1’effort subjectif varie par rapport a ces variables
observables. Dans le domaine de I’activité mentale par contre, a part en mesurant la
performance ou en faisant varier la difficulté, il est dur de voir quelle variable objective
mesurer pour voir dans quelle mesure la sensation subjective d’effort varie ou non avec elle.
Plusieurs méthodes ont cependant éteé établies au cours de ces dernieres années pour tenter d’en
mesurer des proxy : la dilatation de la pupille (Alnaes et al., 2014; Bijleveld, 2018; McCloy
et al., 2017; Peysakhovich et al., 2015, 2017; Takeuchi et al., 2011; van der Wel and van
Steenbergen, 2018; Zénon, 2019), les temps de réaction (Alnaes et al., 2014; Ferguson et al.,
2013; Haji et al., 2015; Kaminski et al., 2017; Pals et al., 2015; Robinson et al., 1997; Takeuchi
et al., 2011; Vassena et al., 2014), des reports subjectifs de la pénibilité de I’effort effectué
par les sujets (Haji et al., 2015; Robinson et al., 1997; Vassena et al., 2014) ou encore des choix
impliquant différents degrés d’efforts mentaux (Apps et al., 2015; Benoit et al., 2019; Kool et
al., 2010; McGuire and Botvinick, 2010; Westbrook et al., 2013). C’est sur la base de ces
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mesures et de variations dans la difficulté qu’est généralement mesuré I’effort mental et que
des zones cérébrales liées a I’effort mental ont pu étre identifiées bien que toutes ces mesures
présentent des limites en ce qu’il s’agit de proxy qui varient aussi avec d’autres variables et non

pas de I’effort mental en tant que tel (Shenhav et al., 2017).
I1.4.a Bases neurales de I’effort mental

Les recherches en neuroimageric ont permis d’identifier un réseau d’aires
principalement constitué du cortex dorsolatéral préfrontal (dIPFC) bilatéralement, d’un
cluster bilatéral dans le cortex pariétal et d’un cluster dans le dmPFC qui serviraient de
supports neuraux aux fonctions exécutives (voir Figure 16 et (Niendam et al., 2012)). Le r6le
de chacune de ces aires est encore fortement débattu mais une idée de plus en plus répandue est
que le dIPFC servirait a la sélection des réponses/stratégies appropriées en fonction de la
tache en cours, ’inhibition des stratégies non-appropriées et au maintien des regles de la
tache en cours, alors que les régions pariétales traiteraient I’information relative a la saillance
des items et les associations entre stimulus et réponse et que le dmPFC servirait a signaler les
conditions dans lesquelles il est nécessaire d’exercer plus d’effort mental (Botvinick et al.,
1999, 2004; Collette and Salmon, 2014; Duverne and Koechlin, 2017; Koechlin et al., 2003;
MacDonald et al., 2000; Niendam et al., 2012).

L activité du dIPFC en particulier a en effet été corrélée avec I’inhibition (van Belle et

al., 2014; Wager et al., 2005), la mémoire de travail (Barch et al., 1997; Braver et al., 1997;
Cohen et al., 1997; Courtney et al., 1997; Rottschy et al., 2012) et la flexibilité mentale
(Ravizza and Carter, 2008), c’est-a-dire les trois principales fonctions exécutives énoncées
précédemment (voir L ‘activité mentale est subjectivement colteuse). Le dIPFC semble bien étre
au ceeur de ces trois grandes catégories des fonctions exécutives (voir Figure 16). Il a d’ailleurs
été observé que ’activité du cortex dorsolatéral préfrontal diminue avec la fatigue (Blain et al.,
2016). C’est donc I’activité de cette zone, ou du moins de ce réseau, qui semble déterminante
dans la sensation subjective d’effort mental. Une possibilité serait donc que les neurones dans
le dIPFC épuisent une ressource ou au contraire accumulent des déchets quand ils sont utilisés
pour une durée prolongée. La sensation subjective d’effort mental existerait ainsi en vue
d’éviter que le dIPFC soit actif trop intensément trop longtemps. 1l faut préciser cependant que,
comme pour I’effort physique, la sensation subjective d’effort pourrait ne pas étre générée
directement par ’activité de cette zone mais par la lecture de cette activité par une autre zone,
comme c’était le cas pour ’effort physique, par exemple le dmPFC ou la SMA. Notez que, la
aussi, la nomenclature peut varier selon les auteurs et que certains appellent aussi cette zone le
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gyrus frontal moyen sur la base de 1’anatomie (Blain et al., 2016). Il s’agit pourtant bien de ce

que la plupart des auteurs désigne comme le cortex dorsolatéral préfrontal.

Figure 16 : Méta-analyse montrant les zones liées aux fonctions exécutives sur la base de
193 études chez I’adulte sain. En rouge, les zones activées par des fonctions exécutives a
travers les études et en vert les clusters correspondants a 9 études ou une conjonction a été
effectuée entre les trois sous-catégories des fonctions exécutives (flexibilité, inhibition et
mémoire de travail). On distingue un cluster bilatéral au niveau du cortex dorsolatéral
préfrontal, un autre cluster bilatéral au niveau du cortex pariétal et enfin un cluster localisé au
niveau du dmPFC. Figure issue de (Niendam et al., 2012).

Dés 1997, 1’équipe de Jonathan Cohen dissocie le réle du dmPFC de celui du dIPFC. Ils
montrent que 1’activité du dmPFC corréle avec la difficulté d’une tiche de mémoire de travail,
la taiche AX-CPT. La difficulté était manipulée en altérant la lisibilité des stimuli dans la tache :
85% des pixels étaient retirés aléatoirement dans les essais difficiles. Le dIPFC, lui, était plus
actif dans les essais ou I’information devait étre maintenue en mémoire plus longtemps, du fait
de délais plus longs dans la tache (Barch et al., 1997). Par la suite, de la fin des années 1990 au
début des années 2000, I’équipe de Jonathan Cohen principalement mais aussi d’autres
équipes vont progressivement établir que I’activité du dmPFC augmente en réponse a des
situations ou il existe un conflit interne sur quelle est la meilleure décision/action a effectuer
(Botvinick et al., 1999, 2001, 2004; Carter et al., 2000; Casey et al., 2000; Durston, 2003; Kerns
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et al., 2004; MacDonald et al., 2000). Ce travail va amener Jonathan Cohen a proposer, avec
ses successeurs Matthew Botvinick et Amitai Shenhav, une théorie du dmPFC ou ils proposent
que le dmPFC encode la valeur attendue d’utiliser du controle cognitif (expected value of

control) selon la formule :
EVC=P+xR—-C

ou EVC est la valeur attendue d’utiliser les fonctions exécutives (le dIPFC), R la récompense
espérée, P la probabilité estimée d’obtenir la récompense en question et C le coiit d’utiliser les
fonctions exécutives (Shenhav et al., 2013). L’idée simple de cette théorie est que le dmPFC
calculerait la valeur nette d’employer les fonctions exécutives en estimant d’un coté les
bénéfices d’utiliser une fonction exécutive en termes de récompense pour 1’organisme et de
’autre le colt neural d’utiliser cette ressource. En fonction du résultat de ce calcul, il enverrait
un signal pour recruter le dIPFC et utiliser ses capacités de contréle cognitif
proportionnellement au besoin de la situation en cours (Shenhav et al., 2013, 2016a). Cette
théorie reste encore tres controversée (voir Hypothéses alternatives) mais elle a I’avantage de
permettre de comprendre plusieurs résultats dans un schéma théorique global et de faire
d’éventuelles prédictions sur le role du dmPFC. II est d’ailleurs généralement admis que le
dmPFC puisse envoyer un signal au dIPFC pour le recruter (Kerns et al., 2004), du fait
notamment de leur connectivité fonctionnelle (Jin et al., 2018; Margulies et al., 2007; Zarr and
Brown, 2016), mais la nature du (ou des) calcul(s) effectué par le dmPFC est controversée
(Kolling et al., 2016b). Le dmPFC corréle, en outre, significativement avec les différents
indicateurs d’effort mental évoqués plus haut, comme les temps de réaction (Kaminski et al.,
2017; McGuire and Botvinick, 2010) ou le diamétre de la pupille au repos (Murphy et al., 2014;
Schneider et al., 2016) et les changements de la pupille pendant une tache (Schneider et al.,
2018). Ces résultats suggerent qu’il pourrait étre le siége de la perception subjective de 1’effort
mental. De plus, en 2005, Naccache et al. ont montré, chez une patiente atteinte d’une lésion
unilatérale du c6té gauche incluant le dmPFC, une dissociation entre la capacité a utiliser une
fonction exécutive et la sensation subjective d’effort mental. Elle était en effet capable de
réaliser une tache de Stroop qui requiert une fonction exécutive, 1’inhibition d’une réponse
spontanée dans le cas des essais incongruents, aussi bien que des sujets contréles. Il semblerait
d’ailleurs que son dmPFC droit se soit bien activé en réponse aux essais incongruents. Par
contre, elle était incapable de discriminer les essais incongruents des essais congruents en
termes d’effort mental ressenti. Contrairement aux sujets sains, la patiente n’avait pas

I’impression d’avoir exercé plus d’effort pour les essais incongruents (Naccache et al., 2005).
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Cette expérience nous eclaire au moins sur un point : il est possible de dissocier 1’exécution
d’une activité nécessitant du contrdle cognitif de la sensation subjective d’effort mental qui
I’accompagne habituellement. En effet, le comportement était équivalent a celui de sujets
controles en termes de performance, mais n’allait plus de pair avec une sensation subjective
d’effort. De plus, le dIPFC, classiquement identifié comme le si¢ge de 1’exécution des fonctions
exécutives, semble avoir été préservé par la Iésion. Il est ainsi possible que ce soit une autre
zone, comme le dmPFC, qui se charge de surveiller et de réguler le niveau d’activité du dIPFC
en fonction de la quantité de ressources physiologiques et/ou de déchets qui pourraient s’y étre

accumulés.
I1.4.b Réseau des valeurs et effort mental

« Jen K’iou dit : « Maitre, ce n’est pas que votre doctrine me déplaise ; mais je n’ai pas la
force de la mettre en pratique. » Le Maitre répondit : « Celui qui vraiment n’a pas assez de
forces, tombe épuisé a moitié route. Pour vous, il n’en est pas ainsi, vous vous prescrivez des
limites que vous ne voulez pas dépasser ,; ce n’est pas la force, mais la volonté qui vous

manque. » »
loung le, Louen Yu, Confucius (Confucius and Lao-Tseu, 1973)

A ma connaissance, bien que plusieurs études aient démontré 1’impact d’un effort
mental prospectif sur la valeur subjective au niveau comportemental comme on 1’a vu
précédemment (voir L activité mentale est subjectivement colteuse), peu ont étudié comment
’activité du réseau des valeurs était impactée par un effort mental prospectif. Une étude révele
que le striatum ventral voit son activité diminuer au moment de I’obtention d’une récompense
si un effort mental plus élevé a d étre effectué pour obtenir un niveau de récompense équivalent
(Botvinick et al., 2009), mais il s’agit 1a d’une évaluation rétrospective et non pas d’un
compromis codts/bénéfices prospectif. De futures études nous diront si I’activité du réseau des

valeurs est bien décomptée par ’anticipation d’un effort mental.

De plus, comme dans le cas de I’effort physique, le réseau des valeurs semble capable
de déclencher I’utilisation de ce réseau exécutif quand son utilisation permet d’augmenter
la récompense en jeu (Locke and Braver, 2008; Schmidt et al., 2012). Cela a notamment été
montré dans le cas de la mémoire de travail qui peut étre améliorée via des projections des
ganglions de la base vers le cortex préfrontal (Chatham and Badre, 2015). On en trouve aussi
une preuve dans le cas de I’inhibition dans une tache de Stroop numérique ou la performance

semble dépendre de I’activité du striatum ventral (Schmidt et al., 2012). Si I’on accepte que le
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dmPFC calcule I’équation de ’EVC proposée par Jonathan Cohen, Matthew Botvinick et
Amitai Shenhav, cela reviendrait juste a dire que le réseau des valeurs fournit I’information de
la valeur P * R de I’équation au dmPFC qui verrait donc son activité, et ainsi, la probabilité de
solliciter le dIPFC, augmentées. Ceci est d’ailleurs cohérent avec une vision motivationnelle de
la fatigue (Hockey, 2011; Inzlicht et al., 2014; Kurzban, 2016; Kurzban et al., 2013; Miller and
Apps, 2019), comme celle proposée par la théorie du coit de I’opportunité. En effet, 1’idée
principale de ces différentes théories motivationnelles de la fatigue est que plus le temps passé
a exercer un effort mental augmente, plus la perception du colt de cet effort augmente. Cela
serait di non pas au fait que 1’effort mental serait limité en termes de ressources physiologiques,
mais au fait que la ressource serait le temps. Un temps long passé a utiliser ces ressources
cognitives sans obtenir de récompense consequente serait percu comme un co(t subjectif
croissant. Tout cela prédit que proposer des récompenses plus élevées permettrait d’atténuer,
voire de faire disparaitre, I’effet de la fatigue sur la performance. A 1’époque ou les théories sur
I’ « épuisement de soi » foisonnaient, une étude avait montré qu’un paiement plus élevé pouvait
contrecarrer les effets de la « déplétion du moi » (Muraven and Slessareva, 2003) ce qui irait
dans ce sens. Cependant, étant donné la durée des manipulations censées provoquer cette
déplétion (5 minutes en essayant de retenir de montrer ses émotions pour 1’une des expériences
de I’article par exemple) et les critiques qui ont émergées depuis et que I’on a déja présentées,
il est difficile de parler d’un effet de fatigue mentale qui serait compensé par une motivation
augmentée. De plus, une étude a essayé d’observer cet effet apres avoir induit de la fatigue
cognitive en demandant aux sujets de résoudre des sudokus pendant 2h. Aucun impact des
récompenses plus élevées sur la performance des sujets n’a été observé une fois qu’ils étaient
fatigués (Gergelyfi et al., 2015). Ce résultat infirme, au moins en partie, I’idée que la ressource
des fonctions exécutives soit purement liée a une représentation motivationnelle de la tache. De
plus, la encore, le biais de publication pourrait masquer d’autres résultats invalidant ces théories
motivationnelles de la fatigue. Cependant, d’autres études sont nécessaires pour y voir plus

clair.

1.5 Les punitions
I1.5.a Qu’est-ce qu’une punition ?

« lorsque nous disons que le plaisir est la fin, nous ne voulons pas parler des « plaisirs
des fétards » ni des « plaisirs qui se trouvent dans la jouissance », comme le croient certains
qui, par ignorance, sont en désaccord avec nous ou font a nos propos un mauvais accueil, mais
de [’absence de douleur en son corps, et de trouble en son ame. »
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Lettre & Ménécée, Epicure (Laérce, 1999)

Une définition simple d’une punition est de considérer comme une punition tout
processus qui réduit la probabilité de réexercer une action donnée (Rolls, 2018), c’est-a-dire
tout événement extérieur qui va étre spontanément évité. On peut en distinguer au moins deux
types : les punitions d’ordre physique qui impliquent une douleur, et celles d’ordre
psychologique. La douleur correspond a une sensation générée par les fibres nociceptives qui
remonte par la moelle épiniére jusqu’au cerveau. Les punitions d’ordre psychologique
correspondent principalement a une frustration liée a la survenue d’un événement non-
souhaité, comme une perte a un jeu d’argent ou le fait de ne pas avoir obtenu une récompense
désirée par exemple. De plus, il faut probablement distinguer les punitions de par leur intensité.
Le sentiment de peur en anticipation d’une punition ne nait que face a une punition d’intensité
élevée comme un électrochoc chez le rongeur par exemple. Des punitions d’intensité moindre,
comme un souffle d’air sur I’eil, bien qu’aversives et éventuellement aussi stressantes, ne
provoqueront par contre pas de sensation de peur (lzquierdo et al., 2016). Une littérature
extensive a étudié les bases comportementales et neurales de la peur chez le rongeur, via
notamment 1’association pavlovienne entre certains lieux (stimulus conditionné) et le fait de
subir un électrochoc (stimulus non-conditionné), c’est-a-dire une douleur physique. Les
rongeurs vont, s’ils en ont la possibilité, éviter les endroits liés a ce genre d’expérience
douloureuse. Cet évitement se fera soit par évitement passif (passive avoidance), soit via un
évitement actif (active avoidance). L’évitement passif consister a éviter de se diriger dans la
direction ou les rongeurs savent qu’ils risquent de subir un électrochoc. L’évitement actif
consister a se déplacer activement hors de la zone ou ils savent qu’ils vont subir un électrochoc
s’ils ne bougent pas. Quand les rongeurs ne peuvent pas éviter 1’¢lectrochoc, ils restent sur place
et montrent une attitude typique en restant immobiles (freezing) a I’idée de la punition qui va
leur arriver (Izquierdo et al., 2016). Ces comportements d’anticipation persistent généralement

méme une fois que le lieu en question n’est plus associé au fait de subir un électrochoc.

Un phénomene intéressant révélé par ces études chez le rongeur est qu’un seul
électrochoc peut suffire a générer ce conditionnement a la peur (Izquierdo et al., 2016), la ou
dans le domaine des récompenses plusieurs répétitions sont genéralement nécessaires jusqu’a
ce que I’association entre le stimulus conditionné et le stimulus non-conditionné soit stable. Or,
nous avons déja vu comment, d’aprés la théorie des perspectives, 1’utilité était considérée par
rapport a un point de référence et comment le méme montant n’est pas percu de la méme

maniére selon qu’on peut le gagner ou le perdre. Les individus ont un décompte plus élevé de
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la valeur dans le domaine des pertes que dans le domaine des gains en moyenne (voir Figure
9). Il semblerait donc que les individus apprennent & créer des associations plus rapidement
dans le domaine des punitions que dans le domaine des gains. Ceci est d’ailleurs cohérent avec
une pression évolutive pour la survie puisqu’un animal a tout intérét a apprendre trés vite a
éviter des stimuli pouvant mettre sa vie en danger. En effet, une seule rencontre avec le mauvais
prédateur ou un aliment toxique pourrait mettre fin & ses jours, alors que, dans le domaine des
gains, a part dans des conditions extrémes, il est généralement tolérable de rater une occasion

d’obtenir une récompense.
I1.5.b  Dévaluation par les punitions

« Les pugilistes en effet trouvent agréable la fin pour laquelle ils combattent (la couronne et
les honneurs). Or les coups recgus sont douloureux pour des gens faits de chair et ils leur sont

pénibles, ainsi que tout le travail ardu qu’ils se donnent. »
2.6.2, Livre 1V, Ethique & Nicomaque, Aristote (Aristote, 2004)

Si on peut imaginer quelques exemples dans la nature ou les animaux vont accepter de
subir des punitions pour obtenir une récompense en affrontant physiquement le male dominant
du groupe pour récupérer son statut par exemple ou en acceptant la frustration liée a la non-
obtention d’un désir pour en obtenir un autre plus grand, ce type de situations sont globalement
moins étudiées en laboratoire par rapport aux autres dévaluateurs évoqués jusqu’ici, notamment
pour des raisons éthiques. Néanmoins, il a été montré que des rongeurs sont préts a subir un
électrochoc pour pouvoir auto-stimuler leurs structures du plaisir tant que le nombre
d’¢électrochocs subis pour ce faire n’est pas trop élevé (Valenstein and Beer, 1962). Chez
I’homme, deux études ont regardé comment les punitions dévaluaient les récompenses avec une
tache d’apprentissage ou les individus devaient associer différents visages a I’obtention d’un
choc électrique ou d’une caresse de leur main associé ou non a I’obtention d’une récompense
monétaire (Park et al., 2011; Talmi et al., 2009). Les auteurs ont utilisé un modéle de la forme :
SV = B, * RO + Bg x S* + B, x R x §%5 ol SV est la valeur subjective, g la sensibilité
aux récompenses en jeu, R le montant des récompenses en jeu, aR un parametre au cas ou la
relation entre SV et R ne soit pas linéaire, fs la sensibilité aux chocs électriques en jeu, S le
niveau du choc électrique, oS un parameétre au cas ou la relation entre SV et S ne soit pas linéaire
et fs«run terme d’interaction entre S et R (Park et al., 2011). Les auteurs ont pu montrer qu’un
modele non-linéaire, ¢’est-a-dire ou aR et aS sont différents de 1, et surtout avec une interaction

entre les punitions et les récompenses, ¢’est-a-dire ou Ss«r est différent de zéro, expliquait mieux
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les données issues du comportement et de la neuroimagerie (Park et al., 2011; Talmi et al.,
2009). Ce résultat suggére que les punitions ne sont pas simplement équivalentes a des
récompenses de valence négative qui seraient sur la méme échelle. Malgré ces résultats, une
autre ¢tude plus récente ou les individus devaient faire un compromis entre 1’obtention de
différentes sommes d’argent dévaluées par le fait d’étre soumis a des chocs électriques de
différentes intensités sur la main ont simplement modélisé la valeur subjective comme une
combinaison linéaire des montants en jeu et de I’intensité des chocs : SV = 35 + B, * R + g *
S ou S est une constante, Sr la sensibilité aux récompenses en jeu, R le montant des récompenses
en jeu, Bs la sensibilité aux chocs électriques en jeu et S le niveau du choc électrique (Shapiro
and Grafton, 2020). Dans le cas des choix binaires tres vastement étudiés en laboratoire, on peut
aussi d’une certaine maniére observer ces choix comme des cas ou I’individu accepte une
punition (la non-obtention de I’item non-choisi) afin d’obtenir une récompense (I’obtention de
I’item choisi). Dans ce type de taches, le réseau des valeurs est réguliérement identifié comme
corrélant a la valeur de 1’option choisie dévaluée par la valeur de 1’option non-choisie (voir

Bases neurales du choix).

Il faut noter que, comme pour les efforts physiques et mentaux, les punitions de 1’ordre
physique peuvent avoir, dans le cas du masochisme, une valence positive difficilement
explicable d’un point de vue évolutif. Dans I’extrait du marquis de Sade cité précédemment
(voir Philosophie), Sade propose déja que ce qui est recherché dans le masochisme, c¢’est
« d’ébranler la masse de nos nerfs par le choc le plus violent possible » (Sade, 2012). Une
hypothése pourrait étre que les individus qui ont un niveau faible d’éveil au niveau basal
chercheraient a atteindre un niveau optimal d’éveil, comme si 1’éveil était en soi une
récompense, et que, de ce fait, ils seraient préts a prendre des risques ou a ressentir de la douleur
si tant est que leur niveau d’éveil est augmenté (Hebb, 1955; Schmidt et al., 2013). Ce ne serait
donc que par association avec une augmentation de 1’éveil que les punitions physiques seraient
alors vues comme positives. Cela n’explique par contre pas pourquoi I’éveil en lui-méme serait

percu comme agréable.

Certains ont depuis aussi identifié une forme psychologique de masochisme, mais qui
semble plut6t étre liée a des profils pathologiques en ce que les individus qui y sont soumis sont
plus sujets a la dépression et semblent moins heureux dans leur vie (Békés et al., 2018).
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I1.5.c Bases neurales des punitions

Par le passé, un traitement un peu radical de la douleur chronique correspondait a
effectuer une chirurgie pour retirer des bouts du cortex préfrontal, ¢’est I’américain Van
Wagenen qui va démarrer ce type d’opérations dans les années 1940. Ces opérations cependant
semblent plutot rendre les sujets indifférents a la douleur ressentie qu’a supprimer vraiment la
douleur, sans compter les altérations de personnalité qu’elles entrainent. Dans les années 1950-
1960, gréce au docteur Le Beau, ces opérations vont petit a petit se restreindre au cortex
cingulaire, ¢’est ce que 1’on appelle une cingulotomie (Lévéque, 2016). Depuis les années 1970-
80, ce type de méthodes pour réduire la douleur semble abandonné ou en tout cas tres peu
utilisé, mais cela nous éclaire sur le réle de cette zone dans la douleur. Les aires cérébrales de
la sensation de douleur physique ont depuis été regroupées dans ce qui est communément appelé
la « matrice de la douleur » (pain matrix). Cette matrice est principalement constituée du
cortex cingulaire, de I’insula et du thalamus, mais aussi d’autres aires que nous ne listerons
pas ici (voir https://neurosynth.org/analyses/terms/pain/, Figure 17 et (Craig et al., 1996; Hayes
and Northoff, 2012; Krishnan et al., 2016; Wager et al., 2013)).

L’activité du cortex cingulaire antérieur et de I’insula, avant de subir une léger choc
physique sur la peau par un laser, prédit I’intensité de la douleur ressentie par le sujet (Boly et
al., 2007), suggérant que, comme pour le réseau des valeurs, I’état initial de ce réseau peut

biaiser la perception d’un stimulus.

Des enregistrements de 1’activité des neurones dans le cortex cingulaire humain ont
montré que certains neurones réagissaient a des stimuli provoquant des sensations de douleur
(Hutchison et al., 1999). Ces résultats sont cependant a nuancer par le fait qu’il a été montré
qu’il était impossible de dissocier ce réseau de la douleur d’un réseau qui encoderait seulement
la saillance (Mouraux et al., 2011) et que stimuler des patients implantés avec des électrodes
intracraniennes au niveau des neurones du cortex cingulaire antérieur ne provoque pas de
sensation de douleur (Caruana et al., 2018; Hutchison et al., 1999). D’un autre c6té, depuis
2014, des électrodes implantées dans le cortex et qui stimulent le cortex cingulaire antérieur
permettent d’alléger les sensations de douleur chronique chez les patients qui en sont atteints
(Boccard et al., 2014; Levi et al., 2019; Russo and Sheth, 2015; Spooner et al., 2007). Le role
précis du cortex cingulaire dans la perception de la douleur reste donc a élucider. Dans tous les
cas, il est clair que son activité peut étre élicitée par des stimuli jugeés douloureux et qu’il joue
un réle dans le ressenti subjectif de la pénibilité d’un stimulus douloureux. Le dmPFC, que nous
avons déja évoqué, est légérement plus dorsal par rapport a I’épicentre des clusters liés a la
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douleur (voir https://neurosynth.org/analyses/terms/pain/), mais il est régulierement impliqué

aussi dans sa perception (voir Figure 17).

L’insula est liée a I’intéroception, ¢’est-a-dire la perception subjective des états internes
du corps (Craig, 2002; Namkung et al., 2017). Elle s’active dans des situations liées a une
sensation psychologique de dégoiit ou des mots évoquant ce genre d’émotion (Ziegler et al.,
2018). Son activité correle avec I’intensité de la douleur pergue par un individu (Baliki et al.,
2009). De plus, un nombre conséquent d’études ou I’insula était stimulée électriquement chez
I’homme ont montré qu’activer les neurones de I’insula suffisait & provoquer une sensation
subjective de douleur (Afif et al., 2010; Frot and Mauguiére, 2003; Isnard et al., 2004; Mazzola
et al., 2012, 2017, 2019; Stephani et al., 2011). De plus, au niveau cortical au moins, il
semblerait que seules des stimulations électriques de 1’insula et de la région somatosensorielle
secondaire qui lui est adjacente aient élicitée une sensation de douleur (Mazzola et al., 2012) ce
qui suggere que I’insula est non seulement suffisante, mais aussi nécessaire pour la perception
subjective de la douleur. Ces résultats sont cependant a nuancer par des études chez des patients
ayant subi des 1ésions unilatérales de ’insula qui non seulement ressentent toujours de la
douleur, mais y sont méme plus sensibles que des sujets contrdles (Feinstein, 2013; Starr et al.,
2009). Certains patients avec des lésions dans I’insula peuvent méme développer un syndrome
de douleur qui a été nommé syndrome de douleur operculo-insulaire (Garcia-Larrea et al.,
2010). Le role précis de I’insula n’est donc pas encore complétement clarifié en lien avec la

douleur, mais il est certain qu’elle joue un role primordial dans le ressenti de la douleur et que,

quand elle est Iésée, la perception de la douleur s’en retrouve altérée.

Figure 17 : Aires cérébrales liées a la sensation de douleur. Ces zones sont d’autant plus
actives que la douleur était jugee intensément dans une tache ou différents niveaux de chaleur
(46, 47 et 48°C) étaient exercés sur leur bras gauche et sur leur pied gauche. Les zones
principales qu’on peut observer sont le cortex cingulaire avec un cluster qui inclue aussi le
dmPFC et I’aire supplémentaire motrice et I’insula. Figure issue de (Krishnan et al., 2016).
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Les punitions d’ordre psychologique, comme la perte d’argent ou le rejet social,
induisent une activité dans I’insula antérieure, le striatum dorsal, le cortex cingulaire et le
dmPFC (Bartra et al., 2013; Eisenberger and Lieberman, 2004; Palminteri et al., 2012). En
outre, une équipe a montré que la sensibilité de 1’insula antérieure en anticipation a des pertes
dans une tache monétaire permettait de prédire la capacité des sujets a apprendre
specifiquement dans le domaine des pertes dans une autre expérience monétaire qui a eu lieu 8
a 10 mois plus tard (Samanez-Larkin et al., 2008). De plus, des patients avec des Iésions dans
I’insula antérieure ou dans le striatum dorsal présentent des déficits dans 1’apprentissage par
renforcement qui sont spécifiques aux pertes, mais pas aux récompenses (Palminteri et al.,
2012).

Ces résultats suggérent qu’il existe bien un réseau commun des punitions, qu’elles soient
d’ordre physique ou psychologique, et que ce réseau inclue au moins ’insula, le cortex
cingulaire et le dmPFC (voir Figure 18). Cependant, le rble respectif de chacune des zones de
ce réseau n’est pas encore totalement compris. L’idée d’un réseau qui s’active en réponse a
n’importe quel type de punition a amené certains chercheurs a supposer I’existence d’un
systeme neural d’alarme commun qui réagirait a tout type de menace (Eisenberger and
Lieberman, 2004). Les auteurs proposent que le dmPFC identifie des situations ou il existe des

déviations entre ce qui est désiré et ce qui se passe dans I’environnement afin de signaler au

reste du cerveau de prendre des mesures afin de minimiser cette différence.

Figure 18 : Réseaux communs entre punitions physiques et punitions psychologiques.
Figure du haut : en jaune, les clusters corrélant avec I’aversion non-douloureuse, en bleu, les
clusters corrélant avec la sensation de douleur ; figure du bas : en vert, zones actives autant pour
la douleur que pour les punitions d’ordre psychologique. On peut notamment distinguer le
cortex cingulaire, le dmPFC et I’insula comme autant de clusters présents dans les deux types
de punition. Figure issue d’une méta-analyse de (Hayes and Northoff, 2012).
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La sensation de peur c’est-a-dire I’appréhension d’une punition a venir, a été tres
fortement corrélée sur les modeéles animaux comme chez I”’homme avec une activité importante
dans I’amygdale (Izquierdo et al., 2016; LeDoux, 2000, 2014). Des Iésions a I’amygdale chez
I’homme diminuent la capacité de conditionnement a la peur, mesurée par la conductance
dermale (Bechara et al., 1995). De plus, le volume de I’amygdale est corrélé avec la magnitude
de I’effet de la peur sur la conductance dermale chez des sujets sains (Cacciaglia et al., 2015).
D’autres régions connectées a ’amygdale, telles que I’hippocampe, semblent cependant aussi
jouer un role dans la réaction de peur bien qu’elles soient moins centrales (lzquierdo et al.,
2016). Il est intéressant, au passage, de constater que, d’aprés une méta-analyse, le dmPFC
semble impliqué dans I’inhibition d’une réaction de peur (Fullana et al., 2018). La peur est
congue comme 1’appréhension d’ une menace pergue dans le présent. L’anxiété, par contre, est
vue comme une réaction d’anticipation de menaces dans I’environnement. Certains chercheurs
ont émis I’hypothése que I’insula, pas spécialement reliée a la réaction de peur, soit
particulierement recrutée dans I’anxiété suggérant qu’une intéroception altérée dans ’insula

pourrait expliquer en partie le syndrome anxieux (Paulus and Stein, 2006).

Enfin, I’évitement d’une punition peut activer les réseaux de la récompense de
maniere similaire a I’obtention d’une récompense (Kim et al., 2006; Tom et al., 2007).
Plusieurs études ayant inclus des gains monétaires décomptés par 1’éventualité d’une punition
physique (un choc électrique sur la main gauche) ont montré que la encore le réseau des
valeurs, notamment le vmPFC, représentait la valeur subjective des récompenses
dévaluée par I’éventualité du choc électrique (Park et al., 2011; Shapiro and Grafton, 2020;
Talmi et al., 2009). Il semblerait donc bien que dans ce cas aussi le réseau des valeurs prenne

en compte ce dévaluateur, les punitions, dans 1’évaluation des actions.

1.6 Le dmPFC : un systeme de réaction ?

I1.6.a Liens entre les différents dévaluateurs

Beaucoup de chercheurs ont cherché a voir s’il existait des points communs, autant en
termes computationnels qu’en termes d’aires cérébrales concernées, entre ces différents
dévaluateurs de la valeur subjective. Différentes equipes ont souvent cherché a comparer ces
différents dévaluateurs au sein d’une méme étude. Il y a par exemple des études comparant le
décompte intertemporel et le décompte par I’effort physique (Klein-Fliigge et al., 2015; Prevost
et al., 2010; Sugiwaka and Okouchi, 2004), le décompte intertemporel et le décompte par
I’effort mental (Massar et al., 2015; Vassena et al., 2014), le décompte par 1’effort mental et
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I’effort physique (Chong et al., 2017; Schmidt et al., 2012; Smit et al., 2005), le décompte par
les probabilités et par le délai (Andrade and Petry, 2012; Ohmura et al., 2006; Rachlin et al.,
1991; Takahashi et al., 2007) ou encore le décompte intertemporel, le décompte par les

probabilités et le décompte par 1’effort physique (Seaman et al., 2018).

Au niveau computationnel, il semblerait que la plupart de ces dévaluateurs agissent par
une formule similaire. Comme on I’a déja évoqué, Chong et al. ont montré que le décompte par
I’effort physique était mieux décrit par une fonction de décompte de la forme SV = R — k = E?,

alors que le décompte par I’effort mental était mieux décrit par une fonction hyperbolique SV =

R
1+k*E

probabilités dans le cas du risque sont eux aussi généralement décrit par une fonction

(Chong et al., 2017). Le décompte intertemporel des récompenses et le décompte par les

R
1+k*D

hyperbolique de la forme SV =

pour le délai ou D est le délai (voir L aversion pour le

délai) et SV = #&1_1) ou p est la probabilité de la récompense R d’étre obtenue (voir

L’incertitude est subjective). Les punitions, par contre, semblent interagir avec les récompenses
dans la perception de la valeur subjective (voir Dévaluation par les punitions). A 1’exception
de I’effort physique et des punitions, la plupart de ces mod¢les sont tous de type hyperbolique.
I1 faut noter cependant qu’il n’y a que dans le cas des choix intertemporels ou une telle fonction
est vraiment consensuelle. Cela parait d’ailleurs logique puisque c’est le seul cas, avec les
probabilités, ou avoir une fonction nécessairement positive a du sens. 1l vaut mieux obtenir une
récompense dans un délai tres long que de ne rien obtenir. A 1’inverse, dans le cas des efforts
ou des punitions, il parait absurde que la fonction ne puisse jamais prendre de valeurs négatives,
et qu’elle implique qu’il vaille mieux subir une punition ou effectuer un effort pénible plutét

que de ne rien faire, méme face a une récompense minime.

Plusieurs chercheurs se sont donc posé la question de savoir si les paramétres subjectifs
utilisés dans chacun de ces modeles étaient corrélés entre les différents types de dévaluateurs,
en particulier dans les cas ou la fonction de décompte est similaire. Il a notamment été proposé
que le décompte des délais lointains soit seulement dd a un décompte probabiliste lié au fait
que plus un événement est lointain, plus la probabilité qu’il ait lieu est faible (Mischel, 1966;
Rachlin et al., 1991; Rotter, 1954). Dans la méme série d’idée, la sensation subjective et
aversive liée a un effort a été liée a une dévaluation du temps passé a effectuer une action qui
ne fournit pas un taux suffisamment élevé de récompenses a court terme (Kurzban, 2016;
Kurzban et al., 2013). Il a cependant été montré que les parameétres subjectifs issus de ces
différents modeles n’étaient pas ou trés peu corrélés que ce soit entre le délai et I’effort physique
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(Klein-Fligge et al., 2015; Sugiwaka and Okouchi, 2004), les probabilités et le délai (Myerson
et al., 2003; Olson et al., 2007; Reynolds et al., 2004; Takahashi et al., 2007) ou I’effort
physique et I’effort mental (Chong et al., 2017), bien que d’autres études aient pu trouver une
corrélation significative entre les parametres du décompte par 1’effort physique et ceux du
décompte par I’effort mental (Biataszek et al., 2017), notamment quand les efforts étaient fictifs
(Nishiyama, 2016). Seaman et al. ont effectué un protocole avec 75 participants devant
effectuer une tache de décompte par 1’effort physique, une tache de décompte par le délai et
une tache de décompte par la probabilité, toutes modélisées par une fonction hyperbolique, et
ils ont montré que les paramétres de décompte de chaque tache n’étaient pas corrélés a travers
les participants (Seaman et al., 2018). Ceci ne permet bien sdr pas de dire que ces concepts sont
encodés dans différentes parties du cerveau ou qu’ils n’interagissent pas, mais cela montre
qu’ils sont partiellement indépendants les uns des autres. En résumé, au niveau computationnel,
la plupart de ces études montrent une absence de corrélation entre les différents parameétres

de décompte.

D’un autre c6té, un phénomeéne curieux est qu’une fatigue au niveau cognitif semble
provoquer une augmentation de la perception subjective du coflit d’un effort physique et une
réduction de la performance et de I’endurance liées a une activité physique (Marcora et al.,
2009; Van Cutsem et al., 2017). Réciproquement, un surentrainement au niveau physique
impacte les capacités exécutives des sujets dans une étude de choix intertemporels (Blain et al.,
2019). Ces resultats suggeérent donc qu’il existe une ressource commune, au moins entre 1’effort
physique et I’effort mental. Pourtant, nous avons vu que la sensibilité a I’effort physique n’est
pas corrélée a la sensibilité pour I’effort mental dans la plupart des expériences ou les
chercheurs ont tenté de corréler ces parametres chez les mémes participants. Ce résultat
paradoxal pourrait s’expliquer par le fait que certains efforts physiques requicrent du controle
cognitif pour étre correctement exécutés. Des activités physiques nécessitant d’étre précis ou
d’inhiber des réactions automatiques pourraient ainsi nécessiter I’allocation accrue d’attention
et de ressources liées a I’exécution d’un effort mental. Certains auteurs ont méme proposé que
le cott subjectif d’une activité physique soit principalement lié a un colt mental en termes
d’inhibition d’une réaction automatique, plutot qu’en termes d’activité musculaire (Shenhav et
al., 2017). Le lien entre les ressources requises par des activités physiques et par des activités
mentales reste encore a explorer pour mieux comprendre dans quelle mesure elles sont liées ou
indépendantes. Quoiqu’il en soit, il parait que, au niveau comportemental en tout cas, les

sensibilités pour ces dévaluateurs des récompenses ne soient pas vraiment corrélées. Cela
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suggere que les capacités ainsi que 1’apprentissage 1i¢ a chacun de ces dévaluateurs au cours de
la vie se font de maniére indépendante. Cela n’empéche d’ailleurs pas que ce soit les mémes
structures cérébrales qui aient en charge de considérer la sensibilité a chacun des dévaluateurs.
Cela veut juste dire que, si c’est le cas, la sensibilité a chacun d’entre eux est encodée de maniere

relativement indépendante.
11.6.b  Deux systemes neuraux avec des réles différents

Au niveau comportemental, les liens entre ces différents dévaluateurs existent peut-étre,
mais ils ne semblent pas étre tres robustes. Au niveau neural cependant, il est intéressant de
constater qu’on retrouve réguliérement des structures similaires pour encoder autant les

dévaluateurs directement que la valeur subjective décomptée par les dévaluateurs.

En effet, dans a peu pres toutes ces situations, la valeur subjective dévaluée est
systématiquement représentée dans le réseau des valeurs, en particulier au sein du
vmPFC (Arulpragasam et al., 2018; Hsu et al., 2009; Kable, 2014; Kable and Glimcher, 2007;
Levy et al., 2010; Park et al., 2011; Peters and Biichel, 2011; Seaman et al., 2018; Shapiro and
Grafton, 2020; Talmi et al., 2009). 1l encode visiblement bien la valeur des récompenses
dévaluée par les différents types de dévaluateurs et non pas seulement la valeur des

récompenses en jeu.

Le réseau des valeurs semble aussi impliqué dans I’incitation a exercer un effort quand
le calcul bénéfices/colits est positif. De plus, c’est lui qui indique quelle intensité d’effort
effectuer en fonction de la récompense en jeu (Pessiglione et al., 2007; Schmidt et al., 2008),

indépendamment de la nature physique ou mentale de I’effort a exercer (Schmidt et al., 2012).

En résumé, et pour faire le lien avec la théorie de Kent Berridge (Berridge et al., 2009),
on pourrait dire que ce réseau des valeurs permet 1) d’évaluer un rapport bénéfices/cofits 1ié a
un objectif donné et 2) d’inciter & agir en vue d’atteindre ces objectifs (la composante

« wanting » de Kent Berridge).

Enfin, on retrouve un groupe d’aires cérébrales réguliérement associées a I’intensité des
colts cérebraux dans la plupart de ces études qui comprend principalement I’insula antérieure
et le dmPFC. On retrouve en effet le dmPFC, réguliérement accompagné de 1’insula antérieure,
en lien avec I’incertitude (Behrens et al., 2007; Poudel et al., 2020; Stern et al., 2010; Sun et
al., 2017; Volz et al., 2004; White et al., 2014), I’estimation du temps (Coull et al., 2011,
Kolling and O’Reilly, 2018; Protopapa et al., 2019; Radua et al., 2014), la difficulté et
I’intensité d’un effort mental a effectuer (Barch et al., 1997; Engstrom et al., 2015; Ridderinkhof
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et al., 2004; Shenhav et al., 2014, 2016b; Wager et al., 2005), I’intensité d’un effort physique a
exécuter (Burke et al., 2013), et méme en corrélation avec le fait de subir des punitions
(Krishnan et al., 2016; Shackman et al., 2011; Wager et al., 2013). En faisant une conjonction
entre les clusters liés aux mots « uncertainty » (incertitude), « effort», « punishment »
(punition) et « delay » (délai) dans Neurosynth, on retrouve d’ailleurs en effet le dmPFC et
I’insula antérieure bilatéralement (voir Figure 19 haut). De plus, méme en testant a nouveau
cette conjonction apres avoir remplacé I’effort par sa composante physique avec le mot
« force » et sa composante mentale avec le mot « cognitive control » (contréle cognitif) et les
punitions par leur composante physique avec le mot « pain » (douleur) et leur composante
mentale avec le mot « loss » (pertes), on retrouve toujours le dmPFC et I’insula antérieure

bilatéralement (voir Figure 19 bas).
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Figure 19 : Le délai, I’incertitude, I’effort et les punitions sont liés a I’activité du dmPFC
et de I’insula antérieure. Figures du haut : Conjonction entre les voxels qui corrélent avec les
mots « effort », « punishment », « uncertainty » et «delay » dans Neurosynth via le test
d’uniformité pour chacun de ces termes (correction pour le taux de faux positifs FDR pour les
comparaisons multiples p.value < 0.01). Figures du bas : Conjonction entre les voxels qui
corrélent avec les mots « uncertainty », « delay », « force », « cognitive control », « pain » et
« loss » dans Neurosynth via le test d’uniformité pour chacun de ces termes (correction pour le
taux de faux positifs FDR pour les comparaisons multiples p.value < 0.01). En rouge, on voit
uniquement les voxels présents systématiquement pour tous les termes mentionnés pour chaque
image. Figures de gauche : zoom sur le cluster dans le dmPFC aux coordonnées (x = -2 ;y =
10; z = 46). Figures de droite : zoom sur le cluster dans I’insula antérieure droite aux
coordonnées (x = 34 ;y =20 ; z = 4). Comme on peut le voir sur les deux images de droite,
I’insula antérieure est présente de manicre bilatérale. Dans les deux tests, on observe aussi un
cluster bilatéral dans le thalamus ventro-latéral qui est impliqué dans la génération du
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mouvement via ses connexions au cortex primaire moteur et au cortex prémoteur?? ainsi qu’un
cluster dans le dIPFC gauche et dans le cortex pariétal postérieur gauche. Dans la figure du
haut, on constate en outre un cluster dans le striatum ventral et un cluster dans le vmPFC, ainsi
qu’un cluster dans le dIPFC droit et dans le cortex pariétal postérieur droit. Dans la figure du
bas, on observe aussi un cluster dans I’amygdale gauche. Les clusters issus de la conjonction
sont affichés sur un template de SPM qui est basé sur la moyenne des scans T1 de 152 cerveaux
humains. Les coordonnées affichées sont présentées dans 1’espace MNI (Montreal Neurological
Institute).

Le r6le du dmPFC en lien avec ces différents dévaluateurs est cependant loin d’étre
complétement élucidé. Une possibilité évoquée par une théorie qui a maintenant plus de 20 ans
est qu’il détecte les situations conflictuelles ou il est nécessaire d’employer de I’effort mental
et qu’il recrute alors le dIPFC afin de résoudre la situation (Botvinick et al., 1999, 2001, 2004;
Carter and van Veen, 2007; Kerns et al., 2004; Ridderinkhof et al., 2004). McKIlveen propose,
sur la base des études chez le rongeur, que le cortex frontal médian serve a mettre en place un
comportement contexte-dépendant et a recruter des ressources énergétiques en mobilisant le
systéme nerveux autonome pour s’adapter face au stress (McKlveen et al., 2015). De la méme
Manicre, on pourrait interpréter 1’activation du dmPFC face a ces différents concepts aversifs
comme une réaction afin d’allouer des ressources pour s’adapter face a eux. Il pourrait réagir a
ces événements aversifs en recrutant plus de contréle cognitif pour résoudre la situation comme
cela a été proposé depuis 20 ans par 1’équipe de Jonathan Cohen et ses successeurs principaux
que sont Matthew Botvinick et Amitai Shenhav (Shenhav et al., 2013). Le contrdle cognitif
pourrait alors servir, entre autres, a évaluer les bénéfices d’abandonner la stratégie d’exploiter
I’espace environnant et de se remettre a explorer I’environnement. Il a d’ailleurs été montré que
le dmPFC s’active d’autant plus que la valeur subjective d’explorer d’autres environnements
par rapport a I’environnement présent est attrayante (Kolling et al., 2012, 2016b). Cette théorie
expliquerait pourquoi le dmPFC s’active proportionnellement a I’intensité d’une douleur
physigue sans pour autant que son activité, quand il est stimulé, provogue de sensation
subjective de douleur (Caruana et al., 2018; Hutchison et al., 1999). Cela est aussi cohérent
avec I’hypothése d’un systéme neural d’alarme, qui réagirait en réponse a toute menace,
émise par Eisenberger et Lieberman (Eisenberger and Lieberman, 2004). Il a d’ailleurs déja été
proposé que la corrélation entre le dmPFC et I’incertitude soit principalement liée au fait que le
dmPFC cherche ainsi a identifier les situations qui requierent I’implémentation de controle
cognitif (Mushtaqg et al., 2011). Le dmPFC ne réagirait cependant pas qu’aux menaces reelles,

comme c’est le cas dans les punitions, mais aussi dans les cas ou des difficultés sont identifiées

22 https://en.wikipedia.org/wiki/Ventral lateral _nucleus
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dans I’environnement et qu’il faut les surmonter. Parvizi et al. ont stimulé deux patients
implantés avec des électrodes intracraniennes dans le cortex cingulaire prés du dmPFC. Ils ont
pu montrer que stimuler le cortex a cet endroit pouvait générer chez leurs patients une sensation
d’étre prét a affronter tout défi qui se présenterait a eux (Parvizi et al., 2013). Ce résultat est
cependant a nuancer du fait qu’il n’y a que deux patients inclus dans cette ¢étude, que les
électrodes sont plus ventrales que le cluster qu’on a caractérisé jusque-la sous le nom de dmPFC
et, enfin, qu'une étude incluant 329 patients qui a caractérisé 1’impact de stimuler le cortex
cingulaire en différents endroits n’a pas pu répliquer ces résultats quelle que soit la zone
stimulée (Caruana et al., 2018). L’étude de Caruana et al., méme si elle n’est pas centrée sur le
dmPFC mais plutét sur la partie du cortex cingulaire qui lui est ventrale, a néanmoins permis
de montrer que toutes les stimulations dans la zone qui correspond plus ou moins au dmPFC tel
gu’on I’a défini jusqu’a présent, générait des mouvements assez cohérents avec la théorie
développée ici. En effet, des stimulations autour de cette zone provoquait des enchainements
d’action qui donnaient I’impression que les patients cherchaient a gérer une menace dans leur
environnement ou a fuir de la situation présente. Les patients stimulés cherchaient par exemple
a se lever comme s’ils cherchaient a fuir une situation. Un des patients a dit qu’il a senti qu’il
avait envie de s’en aller sans étre capable de fournir une justification a cette sensation. D’autres
réactions typiques des patients étaient qu’ils se mettaient a explorer I’environnement avec leurs
yeux ou & avoir des mouvements vers leur visage comme s’ils cherchaient a le protéger d’une

menace (Caruana et al., 2018).

En résumé, le dmPFC, en lien avec I’insula antérieure, pourrait constituer un systéme
de réaction a des situations nécessitant I’allocation de contrdle cognitif. Il se chargerait ainsi
non seulement d’identifier les situations requérant ’allocation de plus de ressources, mais aussi
de calculer le ratio optimal de ressources a allouer a une situation donnée. La ressource en
question pourrait étre unique et consister dans I’exécution de contrdle cognitif, mais elle
pourrait aussi varier en fonction de la situation. On peut par exemple facilement imaginer des

situations ou la ressource consiste dans le temps alloué a une tache donnée.

I1.6.c Hypotheses alternatives pour le dmPFC

e Un réseau appetitif et un réseau aversif

Dans le cas de I’humeur, il a été montré qu’il existe deux systemes opposes, avec d’un
coté un réseau qui encode I’humeur positive, et de 1’autre un réseau qui encode I’humeur

négative. Le réseau de I’humeur positive correspond au réseau des valeurs. Il inclut en effet,
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selon les études, soit le vmPFC et le cortex postérieur cingulaire (Vinckier et al., 2018), soit le
striatum ventral (Knutson et al., 2014; Rutledge et al., 2014). Le réseau de I’humeur négative
inclut I’insula antérieure (Knutson et al., 2014; Vinckier et al., 2018) et le dmPFC (Vinckier et
al., 2018). Dans le champ des valeurs, il se pourrait de méme que ces deux réseaux soient
opposés avec, d’un coté, le réseau des valeurs spécialisés dans ’encodage des valeurs
positives et, de ’autre, un réseau constitué du dmPFC et de l’insula antérieure qui
encoderait les valeurs négatives (Bartra et al., 2013; Fouragnan et al., 2018). Ce lien entre le
dmPFC et I’insula antérieure avec les valeurs négatives est nettement attesté au moment du
traitement des conséquences d’une action, le feedback en anglais. Néanmoins, ce lien est moins
évident au moment de la décision ou de la prise de décision, ou c’est le striatum dorsal qui
semble mener la danse. Il a été proposé que cet encodage de la valeur négative par le dmPFC
et I’insula antérieure au moment du feedback serve a la fois a initier une réaction précoce pour
réagir a I’événement négatif rapidement et en méme temps a moduler 1’apprentissage sur un
temps légérement plus long (Fouragnan et al., 2015). Ceci permettrait d’améliorer
I’identification de situations favorables a approcher par rapport a des situations qu’il faudrait
éviter. On voit donc que ce résultat n’est pas totalement incompatible avec notre proposition

d’un systéme réagissant a une menace en vue de mettre en place une réponse adaptée.

Une proposition légérement différente propose aussi que le dmPFC encode, non pas la
valeur subjective dans le domaine aversif, mais la valeur nette aprés avoir intégré les codts et
les bénéfices associés a une action. L’insula antérieure encoderait les cotits associés a une action
alors que le vmPFC encoderait la valeur des gains. Le dmPFC, lui, se chargerait de calculer la
valeur nette apres avoir dévalué les gains par les colts (Pessiglione and Delgado, 2015;
Pessiglione et al., 2018). Le dmPFC enverrait ensuite un signal aux aires motrices pour mettre
le corps en mouvement et agir en fonction de la valeur nette issue de ce calcul (Pessiglione et
al., 2018). Dans cette méme logique, il a été proposé que, lors d’un choix binaire, le dmPFC
integre les informations envoyées par le réseau des valeurs au fur et a mesure quant a la valeur
associée a chacune des options afin de pouvoir effectuer un choix (Pisauro et al., 2017).
Cependant, cette hypothése semble incompatible premiérement avec le fait que le vmPFC
encode directement les gains décomptés par les colits, comme on I’a déja vu pour les différents
dévaluateurs (voir Le réseau des valeurs est impacté par l'incertitude, Bases neurales du délai,
Liens bidirectionnels entre réseau des valeurs et effort physique et Réseau des valeurs et effort
mental). Deuxiemement, le fait que le dmPFC correle mieux avec la saillance des enjeux plutot

qu’avec la valeur nette (Litt et al., 2011) plaide aussi contre I’idée qu’il s’agirait d’une aire en
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bout de chaine qui intégrerait les colits et les bénéfices liés a 1’action. Cependant, plus d’études

sont nécessaires en vue d’y voir plus clair.
e L’encodage et la mise a jour des modéles internes du monde

Une autre hypothése propose que le dmPFC se contente de mettre a jour des modéles
internes du monde (Kolling et al., 2016a; O’Reilly et al., 2013). Ceci serait d’ailleurs cohérent
avec la théorie proposant que ce qui est colteux dans 1’effort mental, c’est le colt de
I’information encodée par les neurones (Zénon et al., 2019). En effet, on pourrait envisager
que lorsque les modeles internes du monde doivent étre mis a jour, le coit de I’information,
c’est-a-dire la divergence de Kullback-Leibler entre les a posteriori et les a priori selon cette
théorie, est plus élevée. Cela expliquerait aussi pourquoi le dmPFC corréle avec la volatilité
dans I’environnement (Behrens et al., 2007), puisqu’il s’agit typiquement de situations ou les
modeles internes du monde doivent constamment étre mis a jour. Alexandre Zénon, dans sa
revue de 2019, montre comment cette théorie du dmPFC, basée sur la théorie de 1’information,

est compatible avec la plupart des taches ou le dmPFC est actif (Zénon et al., 2019).
e Un réle unigue ou des fonctions multiples ?

Un débat ancien et bien plus général que I’aire du dmPFC tourne autour de la question
du réle assigné a chaque zone cérébrale. Plusieurs théories s’opposent trés fortement et depuis
longtemps. D’un c6té, il y a les tenants d’une organisation du cerveau en modules anatomo-
fonctionnels. Chaque zone cérébrale aurait ainsi un role fonctionnel unique qu’il suffirait de
découvrir (Anderson, 2010; Bergeron, 2007). De ’autre coté, les tenants de la réutilisation
neurale proposent que le cerveau fonctionne en différents réseaux et qu’une méme zone
cérébrale puisse avoir des fonctions tres différentes en paralléle selon les réseaux dans
lesquelles elle est impliquée (Anderson, 2010). Cette derniére hypothése semble de plus en plus
confirmée par les faits de maniere générale en ce que I’hypothése de la réutilisation neurale a
pu trouver des preuves dans le langage, 1’écriture ou dans I’arithmétique qui toutes deux
recrutent des aires cérébrales aussi impliquées dans d’autres processus (Anderson, 2010;
Dehaene and Cohen, 2007), mais il reste possible que certaines aires y soient plus sujettes que
d’autres. Ce débat se reflete au niveau du dmPFC par deux visions trés différentes entre les
chercheurs américains de Princeton avec principalement Jonathan Cohen, Matthew Botvinick
et Amitai Shenhav et, de I’autre, les chercheurs d’Oxford avec principalement 1’équipe de
Matthew Rushworth et Nils Kolling. Les premiers cherchent depuis plus de 20 ans a expliquer

’activité du dmPFC par une théorie unique. Ils ont d’abord postulé que le dMPFC identifiait
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les situations conflictuelles, ¢’est-a-dire celles ou plusieurs réponses cognitives et/ou motrices
sont possibles et semblent équivalentes, afin d’indiquer au reste du cerveau quand ces situations
conflictuelles ont lieu et d’allouer des ressources en fonction pour résoudre le conflit (Botvinick
et al., 2001, 2001, 2004; Carter et al., 1998; Kerns et al., 2004). Désormais, leur théorie tourne
autour de la valeur attendue d’exercer du contréle cognitif que nous avons déja évoqué a
plusieurs reprises (Shenhav et al., 2013, 2016a). Les seconds en revanche proposent que le
dmPFC soit indépendamment inclus dans plusieurs réseaux fonctionnels (Kolling et al., 2016b)
et qu’il s’active en lien avec la valeur d’explorer 1’environnement (Kolling et al., 2012, 2016a)
ou encore avec la mise a jour de modéles internes de I’environnement (Kolling et al., 2016a) de
maniére indépendante. lls revendiquent de ne pas chercher a regrouper toutes les fonctions
identifiées du dmPFC sous une seule théorie (Kolling et al., 2016b). Le débat n’est donc pas
encore tranché et comprendre le réle précis du dmPFC reste encore une sorte de Graal pour
plusieurs chercheurs. Cependant, aprés plus de 20 ans d’études autour de cette zone, force est
de constater que de nets progres ont été faits pour mieux comprendre son réle en lien avec le
reste du cerveau et avec le comportement. Ces différentes théories, qu’elles soient ou non
verifiées, poussent a tester différentes hypotheses et donc a stimuler des recherches fructueuses
sur ce sujet, malgré les tensions qu’elles génerent parfois entre les différentes équipes qui
cherchent a défendre chacune sa théorie. Peut-étre un jour aurons-nous enfin la réponse de

savoir quel(s) réle(s) le dmPFC remplit dans le cortex cérébral.
11.6.d Systeme de réaction et éveil

Le dmPFC est régulierement associé a des composantes du systeme nerveux
autonome, en lien avec I’éveil et I’excitabilité. Le dmPFC corréle par exemple avec le
diamétre de la pupille au repos (Murphy et al., 2014; Schneider et al., 2016), les changements
de la pupille pendant une tache (Schneider et al., 2018), ou I’activité du locus coeruleus (Alnaes
et al., 2014). Plus généralement, I’activité du dmPFC et de I’insula antérieure ont été corrélées
au fonctionnement de deux systémes clés du systéme nerveux autonome qui régulent 1’état
d’éveil : les systéemes orthosympathique et parasympathique (Beissner et al., 2013; Critchley et
al., 2003; Valenza et al., 2019). Il a de plus été montré que le dmPFC corrélait avec des
événements saillants, comme la surprise dans le cas des erreurs de prédiction (Garrison et al.,
2013; Vassena et al., 2017) ou encore avec des enjeux €levés, indépendamment de s’il s’ agit de
récompenses ou de punitions (Litt et al., 2011). Il a régulierement aussi été associé a
I’identification d’erreurs ayant été commises dans le comportement (lannaccone et al., 2015;

McGuire and Botvinick, 2010). Plus généralement, le dmPFC, ainsi que ’insula antérieure qui
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y est souvent fonctionnellement associée, ont eté proposés comme constituants un réseau de la
saillance qui détecterait les stimuli qui sont importants pour I’individu afin d’initier une réponse

comportementale adaptée (Seeley et al., 2007; Uddin, 2015).

De plus, la plupart des dévaluateurs que nous avons évoqués jusqu’ici entrainent
une augmentation de ’activité du systéme nerveux autonome. Il a par exemple été montré
que non seulement la sensation subjective d’effort physique (Borg, 1970; Zénon et al., 2014),
mais aussi celle d’effort mental corréle avec une augmentation de 1’activité cardiovasculaire
(Hidalgo-Mufioz et al., 2018; Richter et al., 2008, 2016; Silvestrini, 2017) et du diameétre
pupillaire (Alnaes et al., 2014; Kahneman and Beatty, 1966; Klingner et al., 2008; Lempert et
al., 2016; Peysakhovich et al., 2015). L’incertitude aussi provoque une augmentation du
diameétre pupillaire (Colizoli et al., 2018; Friedman et al., 1973; Geng et al., 2015; Urai et al.,
2017; Zénon, 2019). De plus, les différents types d’incertitudes ont été liés aux deux
neuromodulateurs principaux du systéme nerveux autonome avec d’un c6té I’acétylcholine, liée
au systeme orthosympathique, qui encoderait le risque et de I’autre la noradrénaline, liée au
systéme parasympathique, qui encoderait I’ambigiiité (Yu and Dayan, 2003). Dans le cas des
choix intertemporels, le lien est un peu moins clair, mais il semblerait que la taille de la pupille
permette de prédire quand la récompense différée sera choisie (Lempert et al., 2016). I
semblerait en outre que les individus plus impulsifs, c’est-a-dire ceux qui préférent les
récompenses a court terme dans ce type de taches, auraient aussi des niveaux d’éveil
autonomique plus faibles par rapport aux autres (Herman et al., 2018). En 2011, Mouraux et al.
expliquaient que I’activité du dmPFC en lien avec la douleur s’expliquait mieux par un lien
avec la saillance liée au ressenti d’un événement douloureux (Mouraux et al., 2011). De plus,
dans I’expérience de Gallagher et ses collegues déja citée précédemment, lorsque la jonction
neuromusculaire est inhibée par du curare, mais que plus d’effort est nécessaire subjectivement
pour atteindre le méme niveau d’effort, cela va de pair avec une augmentation du pouls
cardiaque, de la pression artérielle et de la noradrénaline sanguine en comparaison aux sujets
contréles (Gallagher et al., 2001). Ces résultats suggérent donc un lien direct entre ’aspect
aversif des différents dévaluateurs et le fait qu’ils soient saillants. Leur saillance stimule le

systéme nerveux autonome dont 1’activité peut, ou non, étre liée a I’activité du dmPFC.

Le lien entre I’activité du dmPFC et 1’éveil n’est pas du tout incompatible avec ce que
nous avons développé précédemment, puisqu’un systeéme neural en réaction a des événements
aversifs permettrait justement de recruter des ressources afin de répondre aux menaces

présentes dans I’environnement. L’activité du systéme nerveux autonome a d’ailleurs justement
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été proposée comme un indicateur des ressources neurales disponibles (Matthews and Davies,
2001; Smit et al., 2004, 2005). Augmenter 1’activité de ce systéme reviendrait donc a augmenter
les ressources potentiellement utilisables par 1’individu pour réagir face a une récompense ou

une menace.

Si le lien entre I’activité du dmPFC et 1’éveil semble relativement établi, le lien de
causalité n’est cependant pas tout a fait clair. Il se pourrait en effet que des événements qui
excitent le systeme d’éveil activent le dmPFC. Le locus coeruleus est la seule structure dans le
cerveau qui produit de la noradrénaline et il est de ce fait 'un des composants principaux du
systéme nerveux parasympathique. Or, le locus coeruleus possede des projections vers
I’ensemble du cortex (Aston-Jones and Waterhouse, 2016; Benarroch, 2018) et pourrait ainsi
augmenter 1’activité du dmPFC. Il se pourrait aussi, comme on 1’a suggéré, que ce soit I’activité
du dmPFC qui recrute des ressources pour réagir aux menaces en cours. Il a notamment été
montré que le cortex préfrontal peut influencer 1’activité du locus coeruleus (Aston-Jones and
Waterhouse, 2016) auquel il envoie des projections, au moins sur les modéles animaux (Arnsten
and Goldman-Rakic, 1984; Aston-Jones and Waterhouse, 2016). Ces deux hypothéses n’étant
pas nécessairement incompatibles, il se pourrait aussi qu’elles soient toutes deux valables, c’est-
a-dire que des événements qui déclencheraient I’activation des circuits de 1’éveil provoquent
I’activité du dmPFC et réciproquement. Plusieurs preuves, surtout sur les modéles animaux,
montrent en effet que I’insula tout comme le dmPFC pourraient aussi bien lire ’activité du
systéeme autonome, et donc réagir en fonction de celle-ci, que la modifier directement (Cechetto,
2014; Kano et al., 2020; McKlveen et al., 2015; Verberne and Owens, 1998).

Cependant, le lien entre 1’éveil et les capacités, en termes d’effort mental notamment,
varie en U inversé de sorte que, au-dela d’un certain stade, augmenter 1’éveil est délétére pour
la performance (Berridge and Spencer, 2017). Il faudrait voir si 1’activit¢é du dmPFC varie
linéairement avec ’activité du systéme nerveux autonome, en I’activant ou en étant activé par
lui, ou si, au contraire, il s’agit bien de deux processus distincts. Le dmPFC pourrait réguler
I’activité du systéme nerveux autonome de maniére instrumentale, c’est-a-dire I’augmenter
uniquement dans les cas ou ¢’est pertinent pour améliorer la performance et au contraire essayer
de la réduire lorsque c’est pertinent. Certains percoivent le dmPFC et le cortex cingulaire
antérieur comme des modulateurs du systéme nerveux autonome qui permettraient justement
de I’inhiber quand cela est adapté, et dont I’inhibition pourrait étre dysfonctionnelle dans
certaines pathologies (Kano et al., 2020). Le sens de I’interaction entre le dmPFC et les zones

impliquées dans 1’éveil, en particulier le locus coeruleus, reste encore & mieux identifier pour
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savoir s’il est unidirectionnel ou bidirectionnel et, dans le cas ou il serait unidirectionnel, dans

quel sens il est dirigé, mais il est probable qu’ils soient liés directement ou indirectement.

En résumé, le dmPFC, avec I’insula antérieure, constitue un systéeme dont 1’activité
augmente dans des situations nécessitant une réaction comportementale qui n’est pas
automatisée dans le cerveau. Que ce soit face a une menace, comme dans le cas des punitions,
face a ’exécution d’une activité physique ou mentale, face a une situation incertaine, ou dans
le cas ou un délai est nécessaire dans I’obtention d’une récompense et donc ou une incertitude
liée a I’obtention de cette récompense, on remarque systématiquement 1’activité de ce réseau.
Ce réseau va, de plus, de pair avec I’activité du systéme autonome. Si le lien de causalité n’est
pas complétement établi. 1l est possible soit que 1) le systeme autonome signale a ce réseau des
situations saillantes dans lesquels une réponse comportementale adaptée doit étre mise en place
a I’aide de controle cognitif, soit que 2) le réseau constitué¢ par le dmPFC et I’insula antérieure
recrute le systéme autonome pour faciliter la mise en place d’une réaction comportementale
plus efficace en termes de vitesse de réaction et d’intensité. Ces deux propositions ne sont
d’ailleurs bien évidemment pas incompatibles. On peut en effet tout a fait imaginer que les deux

propositions soient vraies selon les situations.
Résumeé intermediaire

Le réseau des valeurs encode le désir d’un item donné, mais son activité semble aussi
dévaluée directement par les différents colits nécessaires a I’obtention de cet item. Ces cots
peuvent correspondre a I’exécution d’une activité physique ou mentale, associée a la sensation
aversive d’effort, mais aussi au fait de subir une punition de forme physique, comme la douleur,
ou mentale, comme une frustration par exemple. Enfin, ce réseau des valeurs voit aussi son
activité, en réponse a I’obtention d’une récompense donnée, dévaluée par I’incertitude associée
a I’obtention de cette récompense et aussi par le délai plus ou moins long dans lequel la

récompense sera obtenu.

De plus, la prise en compte de chacun de ces dévaluateurs parait associée a une activité
accrue d’un réseau constitué du dmPFC et de ’insula antérieure. On peut facilement imaginer
deux rdles pour cette relation. Une premiere possibilité serait que ce réseau calculer la valeur
négative par laquelle chacun de ces dévaluateurs va impacter la valeur subjective. Il enverrait
alors le résultat de ce calcul au réseau des valeurs pour que la valeur subjective qui va diriger

le comportement intégre aussi cette composante négative. Une autre possibilité serait que ce
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réseau reagisse a des situations associées avec des valeurs aversives afin de mettre en place une

réponse comportementale adaptée.
11 La dynamique de la prise de décision

“¢ Debe ser bonito tomar tus proprias decisiones verdad?

- Ami cada vez me queda mas claro, brujita, que, pues, que lo Unico que tenemos son

las decisiones que tomamos.?®”
Episode 4, Saison 2, Narcos Mexico

Nous avons amplement étudié les processus liés a I’évaluation autant pour ce qui est des
récompenses que des dévaluateurs de celle-ci comme ’incertitude, le délai, 1’effort physique,
I’effort mental et les punitions. Nous avons aussi vu comment les différents dévaluateurs
pouvaient impacter 1’évaluation des récompenses au niveau comportemental, comme cérébral.
En effet, nous avons pu identifier un réseau de zones cérébrales liées a 1’évaluation qui
comprend pour membres principaux le cortex préfrontal ventromédian et le striatum ventral, et
dont D’activité augmente avec la valeur anticipée des récompenses et décroit avec les
dévaluateurs qui peuvent y étre associés. De plus, nous avons pu étudier un autre réseau de
zones cérébrales liées a I’identification de stimuli aversifs qui y réagissait comme pour amener
le reste du cerveau a mettre en place un plan d’action pour réagir a ces stimuli aversifs. A
présent, nous allons étudier plus précisément les processus dynamiques qui menent a la prise
de décision. Pour ce faire, nous allons d’abord étudier les différents modeéles de prise de
décision qui ont pu étre proposés ces derniéres décennies. Ensuite, nous allons nous pencher

sur les modeles dynamiques de la prise de décision dans le cas des choix binaires.
I11.1 Décomposer la motivation
I1l1.1.a Etapes de la motivation

« une fois qu’on a posé la fin, on regarde la question de savoir comment et par quels moyens
on peut [’atteindre et si plusieurs moyens paraissent en mesure de [’atteindre, on examine quel

est le plus facile et le plus beau. »

2.3.3, Livre 111, Ethique & Nicomaque, Aristote (Aristote, 2004)

2 « - Ca doit étre bon de prendre ses propres décisions.
- Il devient de plus en plus clair pour moi que nous n’avons rien d’autre que nos décisions. »
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Dans la vision de Kent Berridge et de Morten Kringelbach que nous avons déja évoqué,

on peut décomposer le comportement motivationnel en 3 étapes (Berridge et al., 2009;
Georgiadis and Kringelbach, 2012):

1)

2)

3)

le désir (wanting) ou le sujet désire quelque chose et est incité a 1’obtenir par
différentes zones cérébrales, dont le striatum ventral, qui le poussent a agir pour
satisfaire ce désir ;

la consommation et I’appréciation de 1’objet du désir (liking) ou le sujet ressent
du plaisir pour avoir obtenu ce qu’il désirait ;

la satiété et I’apprentissage (learning) ou le sujet ne désire plus le but qu’il
recherchait mais par contre il apprend puisqu’il peut réévaluer la valeur du but
qu’il désirait en fonction de I’intensité du plaisir ressenti pendant la

consommation et des codts liés aux actions nécessaires pour obtenir ce plaisir.

Antonio Rangel et ses collegues vont encore plus décomposer ce processus en

identifiant 5 étapes clés (voir Figure 20 et (Rangel et al., 2008)):

1)

2)

3)

4)

5)

se représenter I’ensemble des actions possibles ;

étre capable d’évaluer la valeur nette (= bénéfice espéré — colt estimé de
I’action) associée a chaque action de I’ensemble identifié en (1) en fonction des
états internes (ressources disponibles, faim, soif, etc.) ;

sélectionner, parmi I’ensemble d’actions identifiées en (1), ’action avec la
valeur nette estimée en (2) la plus élevée ;

évaluer les conséquences de DI’action effectuée (bénéfice obtenu et codt
effectueé) ;

apprendre, c’est-a-dire mettre a jour les colts et bénéfices associés a chaque
action en les comparant a ce qui était initialement attendu, via ce que 1’on appelle

des erreurs de prédiction, afin de raffiner sa sélection pour I’avenir.

Rangel developpe donc juste la premiére étape liée au désir du modéle de Kent Berridge et

Morten Kringelbach en la décomposant en 3 sous-étapes qui permettent de prendre en compte

le fait que plusieurs buts sont souvent désirés en parallele et qu’il faut choisir parmi ces buts

lesquels satisfaire en priorité. Ceci implique donc d’attribuer une valeur a chacun de ces buts

pour pouvoir les évaluer sur une échelle commune et sélectionner en fonction le but a satisfaire

en premier.
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Figure 20: Différentes étapes dans les mécanismes de prise de décision d’apres (Rangel et
al., 2008).

Peut-étre que 1’'une des choses qui manque a ces deux modeles est d’incorporer une
étape clé entre la notion de désir et la satisfaction du désir. Cette étape correspond a la mise en
place d’une série d’actions mentales et/ou motrices en vue d’atteindre le but en question. La
plupart des modéles développés par la suite vont considérer cette étape mais toujours de maniere
séparée de I’évaluation. Ils partent tous du principe que le cerveau va d’abord effectuer une
évaluation des différents plans d’action puis choisir lequel est le meilleur et s’y tenir avant de

produire le mouvement (Cisek, 2012).

Un débat a cependant eu lieu entre différentes théories a propos de la nature de ce qui
est évalué et du moment ou un plan d’action est mis en place pour atteindre 1’objet du désir. La
theorie « fondée sur les biens » (good-based model) postule que les agents évaluent d’abord
chaque offre indépendamment en prenant en compte les gains potentiels et les codts associés a
ces biens, dont les cotits de I’action. Ce serait seulement une fois qu’une décision sur quel bien
désirer en priorité a été prise qu’un plan d’action serait mis en place en vue d’atteindre 1’objet
du désir (Cisek, 2012; Padoa-Schioppa, 2011). L’un des points principaux de cette théorie est

de séparer d’un coté la représentation des biens qui serait utilisée pour 1’évaluation et de 1’autre
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la représentation sensorimotrice de la série d’actions a effectuer en vue d’atteindre ces biens
qui ne viendrait qu’apres. Un point curieux de cette théorie est qu’elle propose que le cotit des
actions soit envisagé dans 1’espace des biens avant d’envisager un plan d’action. En d’autres
termes, le cerveau estimerait un codt approximatif des actions a effectuer avant méme de savoir
quelles actions il va entreprendre pour atteindre 1’objet de son désir (Cisek, 2012; Padoa-
Schioppa, 2011). Une autre théorie propose que ce qui est compareé est directement dans le plan
des actions (action-based model). Cette théorie propose que les plans d’actions liés a chaque
option envisagee soient pris en compte au moment de 1’évaluation (étape 2) et au moment de la
sélection de la meilleure option (étape 3). Une fois la meilleure séric d’action choisie, les
individus la mettraient alors en route en vue d’atteindre leur objectif (Cisek, 2012; Rangel and
Hare, 2010).

Paul Cisek a proposé une autre théorie qu’il a nommé I’hypothése de la compétition
des moyens (« affordance competition hypothesis »). Les animaux évoluent depuis toujours
dans des environnements constamment changeants ou il faut prendre des décisions vite pour
survivre. L’idée principale de cette théorie est donc que les systémes impliqués dans les
différentes étapes évoquées précédemment ceuvrent en parallele plutét que de manicre
radicalement séquentielle afin d’optimiser le temps de réaction des individus. Plus précisément,
ce modele propose que le systeme correspondant a 1’étape (1) du modele de Rangel, ainsi que
le systeme permettant de se représenter la valeur associée a chacune des actions correspondant
a I’étape (2) du modele de Rangel agiraient en parallele et en continu. On aurait ainsi des
systémes continuellement mis a jour en fonction de 1I’évolution des états internes de I’organisme
et de I’environnement externe pour représenter, au mieux, les différentes actions possibles et
les valeurs associées a chacune de ces actions, de maniére dynamique. Ce modele propose donc
que d’un coté le systeme sensorimoteur permette de se représenter les différents plans d’actions
possibles au vu de I’environnement de maniére dynamique. De I’autre, le réseau des valeurs
biaiserait le comportement vers un de ces plans d’actions en fonction de la valeur associée a
chacun de ces plans d’actions a chaque instant. Ce fonctionnement de maniére parallele plutdt
que de maniere radicalement séquentielle permettrait ainsi a 1’organisme de réagir de maniére
dynamique au cas ou les contingences évoluent dans I’environnement (Cisek, 2007, 2012).
L’alternative a ce fonctionnement en paralléle serait que les systémes associés a chaque étape
se mettent au repos une fois que 1’étape suivante a commencé. Imaginons a I’instant t1, les
parents du petit Bruce Wayne confrontés a deux options pour rentrer chez eux lors de 1’étape

(1) du modéle : une petite ruelle & droite (action A) ou une grande route a gauche (action B). A
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I’étape (2), ils vont alors attribuer une valeur a chacune des actions possibles et découvrir
qu’emprunter la ruelle leur permet d’arriver chez eux plus rapidement (V, > Vg). Une fois
engagés sur cette ruelle, a I’instant t2 (t2 > t1), ils vont alors apercevoir une personne en face
d’eux un pistolet a la main. Selon un schéma purement séquentiel, ils vont poursuivre leur route
en ignorant cette nouvelle information puisque ’action A initiée a I’étape (3) du modele n’est
pas encore achevée. Dans la vision d’un fonctionnement parall¢le de Cisek, les parents de
Wayne posseédent alors un nouveau schéma d’actions (étape 1) et une valeur associée a chacune
de ces actions (étape 2) pour essayer de survivre a cette situation avec par exemple : A)
continuer vers 1’individu au pistolet d’un air calme, B) s’¢loigner en marchant, C) s’¢loigner en
courant, D) se préparer a combattre la personne, etc. Cisek propose ainsi que I’action qui va
étre sélectionnée a chaque instant ne découle pas d’une décision préalable d’un systéme séparé
qui serait dévolu a la sélection des actions, mais plutét d’une intégration continuelle de
I’information issue de différentes zones cérébrales. L’action sélectionnée dépendrait ainsi de
biais issus du vmPFC qui enverrait des informations sur la valeur subjective associée a chaque
stimulus, du cortex cingulaire antérieure qui enverrait des informations sur la valeur associée
aux différentes actions possibles, du dIPFC pour connaitre le contexte et les régles qui y sont
associées et des ganglions de la base pour ce qui est de I’attente plus ou moins forte d’obtenir
une récompense. Paul Cisek nomme ce processus un consensus distribué, dans le sens ot ¢’est
I’intégration de ces différentes entrées de maniére dynamique qui, a ses yeux, permettrait la
sélection d’une action, et pas une évaluation centrée dans I’espace des biens ou dans ’espace
des actions (Cisek, 2012). Si une vision trés simpliste en plusieurs étapes de type 1) évaluation,
2) sélection, 3) action semble certes séduisante et pratique pour pouvoir en faire I’étude en
laboratoire, elle ne semble pas correspondre aux besoins écologiques pour lesquels nous avons
été sélectionnés par les processus évolutifs. En ce sens, 1’idée d’un systéme permettant de
s’adapter continuellement et parallélement semble plus convaincante par rapport a un systéme
qui ferait d’abord un choix puis s’y tiendrait jusqu’a ce que 1’objet de son choix ait été atteint.
En effet, I’idée d’un systéme séquentiel, ou la prise de décision précéderait et serait
complétement dissociée de la mise en action fait penser a des cas qu’on aurait plutot tendance
a qualifier de pathologiques pour leur manque de flexibilit¢ mentale, plus qu’a des
comportements adaptés et sélectionnés par 1’évolution. Dans tous les cas, 1’idée que le cerveau
fonctionne en plusieurs étapes lorsqu’il prend une décision, telles les étapes identifiées par
Rangel, parait plausible. L’idée que chacune de ces étapes soit actualisée en permanence

comme le suggére Cisek parait cependant étre un mécanisme colteux pour le cerveau.
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Néanmoins, on en comprend vite I’intérét au niveau évolutif. Des taches permettant de mieux
capturer la prise de décision dans des environnements évoluant de maniére dynamique
permettront peut-étre de mieux comprendre ce point. De plus, la question de 1’évaluation dans
I’espace des biens ou dans I’espace des actions ou d’'un mélange comme celui proposé par Cisek

et des supports cérébraux de ces différentes étapes reste encore a compléter.
I11.1.b Différents systémes d’évaluation

« De plus, I’incontinent exécute ce que veut son appétit sans en prendre la décision, alors que

le continent, a l'inverse, décide ce qu’il exécute sans en avoir [’appétit. »
2.2.1, Livre 111, Ethique & Nicomaque, Aristote (Aristote, 2004)

Au moins trois grands systémes d’évaluation ont été caractérisés avec des propriétés trés
différentes et des bases neurales qui semblent aussi différer (Balleine et al., 2009; Dayan, 2008;

Lopez-Persem, 2016; Rangel et al., 2008). Ces trois systemes sont :

e |e systeme pavlovien que nous avons déja évoqué (voir Psychologie et
physiologie) qui est basé sur des systemes innés sélectionnés depuis longtemps
par 1’évolution et qui comprend un ensemble de réactions automatiques a des
récompenses primaires (stimulus non-conditionné) ou des stimuli permettant de
prédire leur survenue (stimuli conditionnés). Son role est de prédisposer le corps
a la consommation de récompenses primaires, grace a des réactions typiques
comme la salivation en réponse a des stimuli prédisant I’obtention de nourriture,
comme une odeur par exemple ;

e le systeme des habitudes: ce systéme serait principalement basé sur un
renforcement basé sur la répétition d’une association entre un stimulus et un set
d’actions comportementales qui vont mener a I’obtention d’une récompense,
c’est-a-dire une réponse comportementale. Ce renforcement est basé sur un
apprentissage par essai-erreur et de répétitions de 1’association entre la série
d’actions ayant mené a la récompense et la consommation de la recompense. Un
des points clés est que ce systeme, contrairement a celui que nous allons évoquer
apres, n’implique pas de représentation d’un but. Il agirait un peu comme une
machine a laver qu’on démarrerait : a la vue d’un stimulus (I’appui sur la touche
démarrer), une série d’actions est entamée (mettre de I’eau a une certaine
température, tourner a certains moments, etc.), mais la machine ne se représente

pas le but final (laver les vétements), bien que ce soit ce qui est obtenu a la fin.
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Il a recemment méme été proposé que ce systeme pourrait étre completement
dissocié d’une représentation de la valeur et ne serait renforcé que par la
répétition d’une série d’actions, indépendamment de leur lien ou non avec la
valeur (Miller et al., 2019). Le point clé de ce systéme est qu’il associe a un
stimulus (ou un set de stimuli) donné, une réponse automatique. Ce systeme
serait basé sur le striatum dorsolatéral (Miller et al., 2019; Rangel et al., 2008;
Yin and Knowlton, 2006) ;

e |e systéme orienté vers un but : ce systéme considere la valeur des actions sur
la base de la valeur subjective des récompenses qu’elles permettent d’obtenir.
Face a un changement interne (satiété par exemple) ou externe (cet arbre n’a plus
de fruits, ce restaurant a changé de cuisinier), il s’adapterait en réévaluant les
valeurs des actions associées pour maximiser le taux de récompense. Ce systeme
se différencie d’un coté du systéme des habitudes puisqu’il est orienté vers un
but contrairement au systeme des habitudes. Il se différencie aussi du systeme
pavlovien en ce qu’il implique un comportement instrumental actif, 1a ou les
réactions du systéme pavlovien sont des réactions passives a des contingences

de ’environnement.

Une preuve, parmi d’autres, suggérant que ces systemes peuvent en effet &tre dissociés
est que, par exemple, dans le cas des patients souffrant du syndrome de perte d’auto-activation
psychique que nous avons déja évoqué (voir Impact des Iésions du réseau des valeurs), les
patients se trouvent incapables d’initier une action par eux-mémes en vue d’un but, alors qu’ils
sont capables de le faire si on leur demande de le faire (Schmidt et al., 2008), et qu’ils sont
capables de s’engager dans des attitudes répétitives et stéréotypiques sans vraiment savoir
pourquoi (Laplane and Dubois, 2001). Une hypothése possible est que le systéme des habitudes
de ces patients est intact alors que leur systéme orienté vers un but serait 1ésé. Les patients en
question continueraient d’associer le fait que, dans le contexte ou ils se trouvent, il faut faire ce
que dit I’expérimentateur quand on leur donne des instructions, alors méme qu’ils n’arrivent

pas a se représenter un but justifiant de le faire.

De plus, plusieurs expériences sur des modeles animaux, comme chez 1’homme, ont
permis de dissocier ces différents systémes au niveau cérébral sur la base d’expériences ou
différentes zones du cerveau sont lésées et ou la récompense obtenue a la suite d’une action est
dévaluée. Quand la recompense est dévaluée, le systéme orienté vers un but devrait s’adapter

en devaluant aussi la valeur de I’action qui y est associée, alors que le systéme des habitudes,
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ayant été fortement renforcé a effectuer I’action en question va continuer de pousser I’individu
a effectuer ’action méme quand elle est dévaluée (Rangel et al., 2008). Le cortex orbitofrontal
et le dIPFC seraient impliqués dans la motivation orientées vers des buts et capables de
s’adapter aux changements de contingences dans I’environnement, alors que le systéme des
habitudes serait plutdt lié au striatum dorsal. Le systeme pavlovien, lui, serait lié au striatum
ventral, I’amygdale basolatérale et aussi le cortex orbitofrontal (Daw et al., 2005; Rangel et al.,
2008). Quoiqu’il en soit, au vu des techniques actuelles de mesure de ’activité cérébrale, il
parait difficile, chez I’homme, de différencier le systéme des habitudes et le systéme pavlovien
qui semblent tous deux liés au réseau des valeurs, notamment au striatum ventral. L’évolution
des outils de mesure permettra peut-étre de mieux distinguer les différentes parties du striatum

ventral selon leur appartenance a chacun de ces deux systémes des valeurs.

En résumé, il existerait au moins trois systemes impliqués dans les processus
motivationnels. Le premier, le systeme pavlovien, permettrait des réactions automatiques et
typiques face a différents types de stimuli sélectionnés par 1’évolution. Par exemple, la peur des
araignées et des serpents serait innée vu qu’on peut observer des réactions déja chez des enfants
de 6 mois (Hoehl et al., 2017). De méme, le sucre en cas de baisse de la glycémie ou I’eau en
cas de soif serait des stimuli déclenchant spontanément une réaction d’approche. Par
apprentissage par renforcement, ces stimuli non-conditionnés peuvent étre associés a d’autres
stimuli, les stimuli conditionnés, qui vont une fois 1’association opérée, eux aussi provoquer ces
réactions typiques. Le deuxiéme systeme, le systeme par habitudes, est principalement basé sur
un renforcement par répétitions qui permet d’associer un plan d’actions a un stimulus. Le
troisieme enfin, le systéme orienté vers un but, qu’on appelle aussi basé sur un modéle du
monde, est basé sur I’idée qu’il adapte de maniére flexible un modéle interne du monde en vue

d’optimiser continuellement les cofits et les bénéfices liés au fait d’atteindre un but.
I11.2 Choix binaires et modeéles

Probablement du fait que la neuroéconomie et 1’étude de la prise de décision sont
héritiéres de 1’économie, mais aussi parce que c’est les cas de choix les plus simples a étudier,
la neuroéconomie s’est principalement penchée sur I’étude des choix binaires entre une option
A et une option B. En particulier, si ’on se référe au modeéle d’Antonio Rangel développé
précédemment (voir Etapes de la motivation), les recherches se sont concentrées sur les étapes
(2) et (3) des processus motivationnels, ¢’est-a-dire sur 1’évaluation des options présentée lors

d’un choix binaire, les valeurs Va et Vg associées aux options A et B, et la sélection subsequente
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entre les deux options selon la différence entre Va et Vg (choix de A si V, > Vy et

réciproguement).
I11.2.a Modéle de diffusion

Historiquement, la modélisation de choix binaires commence avec la théorie de la
détection du signal en 1954 (Peterson et al., 1954; Tanner and Swets, 1954). Le but principal
de cette théorie est de modéliser les choix des individus dans un cas ou ils doivent dire si oui
ou non ils ont détect¢ un signal sur la base d’informations perceptuelles (la vision en
I’occurrence) avec de I’incertitude liée a la difficulté de percevoir le signal. Par la suite, un
modele qui va devenir tres populaire pour expliquer la prise de décision dans le domaine
perceptuel s’appelle le modéle de diffusion (drift-diffusion model). Les bases de ce modéle
apparaissent dans un article de Roger Ratcliff de 1978 (Ratcliff, 1978). L’un des principes
fondamentaux de ce modele est I’idée que de I’information est accumulée au cours du temps en
faveur de chacune des options a disposition jusqu’a ce qu’un seuil soit atteint pour 1’une des
options ce qui va déterminer laquelle des options sera choisie. Le modele va ensuite se
développer progressivement pour intégrer plusieurs modalités (Ratcliff et al., 2016). Ce modele
va particuliérement étre utilisé pour modéliser les choix et les temps de réaction dans des taches
basées sur la perception. Les deux composantes principales de ce modele sont 1) un seuil a qui
détermine a partir de quel niveau d’information, c’est-a-dire de confiance, le choix peut étre
effectué, 2) le taux d’accumulation d’information v quant a I’orientation des points et 3) le
point de départ z qui peut étre biaisé ou non vers ’'une des options avant méme que
I’accumulation commence (Ratcliff, 1978). Au cours des derniéres decennies, différentes

variantes de ce modeéle ont été établies (voir Figure 21 et (Ratcliff et al., 2016)).
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Figure 21 : Schéma général du modeéle de diffusion (drift-diffusion model). Au cours du
temps, de 1’évidence est accumulée en faveur de chacune des options A et B présentées dans le
choix. Dans cet exemple, I’évidence pour choisir B plutdt que A atteint le seuil de décision plus
rapidement et I’individu va donc choisir I’option B. Les composantes principales du modeéle
sont 1) le seuil de décision, c’est-a-dire la distance a entre le trait en pointillés et les traits
associées aux options A et B ; 2) le taux de diffusion (drift rate) v qui correspond a la vitesse
ou I’information est accumulée et qui va déterminer la vitesse a laquelle I’'un des deux seuils va
étre atteint. Par la suite, différentes variantes ont été introduites, avec, de ce fait, des parametres
additionnels : 3) le point de départ (starting point) z qui peut étre biaisé vers 1’une des options.
Dans certaines variantes, ce point peut varier entre plusieurs essais auquel cas il faut aussi
définir une distribution avec une moyenne p; et une variance o, dont le point de départ serait
issu a chaque essai ; 4) le temps de non-décision (stimulus encoding time) qui correspondrait
a un temps ou les stimuli sont encodés au niveau sensoriel avant que 1’accumulation
d’information qui va servir a la prise de décision soit initiée ; 5) le temps de I’exécution
motrice qui serait lié a la réponse motrice du fait que dans ce genre de tache une action motrice
(appuyer sur un bouton généralement) est nécessaire pour répondre et que ce temps est
considéré comme étant postérieur a la prise de décision; 6) un paramétre r indiquant
comment les seuils se réduisent au cours du temps (Milosavljevic et al., 2010); et
probablement encore plusieurs autres parameétres que j’ai oublié¢ d’évoquer ici tellement il existe
de variantes qui ont ét¢ conceptualisées. Certaines variantes notamment ne modé¢lisent qu’un
seul accumulateur au lieu de deux (Ratcliff et al., 2016). Figure issue de (Dutilh and Rieskamp,
2016).
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A partir des années 2010, le modele de diffusion que 1’on vient de présenter va étre de
plus en plus utilisé dans le cas de la prise de décision basée sur les valeurs (Basten et al., 2010;
Krajbich and Rangel, 2011; Krajbich et al., 2010; Milosavljevic et al., 2010). Le cerveau
accumulerait de 1’information a propos de chaque option au cours du temps, sur la base des
états internes (faim, soif, etc.), d’indices dans I’environnement (estimation des différentes
composantes des aliments en termes de différents nutriments sur la base de leur aspect visuel
(Suzuki et al., 2017) ou en prenant en compte I’impact des aliments en terme de santé (Hare et
al., 2011a) par exemple) et de la mémoire (souvenir plus ou moins agréable la derniére fois que
I’on a mangé quelque chose de similaire). Comme pour la décision basée sur la perception, une
fois qu’un seuil serait atteint pour une des options, la décision est prise. Ce processus permet
ainsi de décrire le processus dynamique qui donne lieu a 1’évaluation (étape (2) du modéle de
Rangel, voir Etapes de la motivation) et a la sélection (étape (3) du modéle de Rangel, voir

Etapes de la motivation).

Au niveau neuronal, Wang a proposé un modele dans lequel différents neurones
encoderaient 1’évidence pour chaque option. Par compétition et inhibition réciproques, une
des deux populations de neurones finirait par I’emporter permettant ainsi a 1’individu de savoir
laguelle des options choisir (Wang, 2002). Ce modeéle a recu des preuves dans la prise de
décision basée sur la perception, notamment via les travaux de 1’équipe de Michael Shadlen
chez le primate non-humain qui a montré que I’aire latérale intrapariétale faisait typiquement
ce type de calcul (Huk and Shadlen, 2005; Wong, 2007). Ce résultat a cependant été critiquée
par 1’équipe de Jonathan Pillow qui a montré que ce résultat était lié au fait de moyenner
I’activité des neurones a travers plusieurs essais plutot que de regarder I’activité essai par essai.
Au niveau de chaque essai, le cortex pariétal ne ferait pas ce type de calcul puisque, pour un
essai donné, les neurones réagiraient plutot de maniére binaire, ¢’est-a-dire qu’ils passent, d’un
coup, a un niveau d’activité prédisant si I’individu va choisir de répondre a gauche ou a droite,
mais il n’y a pas d’accumulation vers I’une ou I’autre option (Latimer et al., 2015). Ce résultat
invalide 1’idée d’accumulateur dans le cortex pariétal, mais il est toujours possible que de

I’accumulation ait lieu dans d’autres zones du cortex.

A T’heure actuelle, la question se pose encore de savoir si dans le cas de la prise de
décision basée sur la valeur, une (ou plusieurs) aire(s) cérébrale(s) effectuent aussi une
accumulation dynamique pour chaque option afin de pouvoir prendre une décision, comme
proposé dans ce type de modéle. Dans le cas de la prise de décision sur la base d’informations

perceptuelles, la source principale d’information est basée sur I’environnement méme si des a
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priori basés sur les essais précedents peuvent jouer dans I’estimation des informations
perceptuelles. Les populations neurales en compétition sont ainsi liées aux variables observées
dans I’environnement. Dans le cas de la prise de décision basée sur les valeurs, par contre, deux
grandes hypothéses s’opposent. La premiére hypothése est que les valeurs associées a chaque
action seraient apprises par 1’expérience et mémorisees. Il suffirait donc d’extraire de la
mémoire la valeur associée a chaque option a disposition de la mémoire pour pouvoir prendre
une décision. La compétition au niveau neural aurait alors lieu sur la base de 1’information
stockée en mémoire pour la valeur associée a chaque option. La seconde hypothese part du
principe que les valeurs sont systématiquement recalculées de maniére dynamique quand une
prise de décision doit étre effectuée. C’est cette seconde hypothése qui semble désormais
admise par la plupart des chercheurs autant sur la base d’évidence expérimentale qui montre
que la valeur subjective dépend des états internes (faim/soif/satiété/etc.) que sur la base de
I’intuition (Padoa-Schioppa, 2011). Dans tous les cas, les neurones du réseau des valeurs sont
réguliérement supposés étre le lieu ou s’effectueraient ce type de calcul dynamique. Différentes
études chez le primate non-humain suggerent en effet que les neurones du vmPFC (Strait et al.,
2014), du cortex orbitofrontal latéral (Ballesta and Padoa-Schioppa, 2019) et méme du striatum
ventral (Strait et al., 2015) pourraient en effet fonctionner comme prédit par la théorie de Wang.
Différentes populations neuronales encoderaient la valeur de chacune des options considérées.
Par inhibition mutuelle entre les différentes populations, la population ou I’encodage de la
valeur est le plus élevé, c’est-a-dire la population pour laquelle la valeur est la plus élevée,

finirait par gagner la compétition signalant ainsi au reste du cerveau quelle option il faut choisir.
I11.2.b  Modéles de choix alternatifs

D’autres modeles relativement proches existent pour expliquer comment se construit
dynamiquement la prise de décision basée sur la valeur. Nous ne les évoquerons pas tous pour
des raisons de concision car la liste est trés longue (voir (Ratcliff et al., 2016) pour une liste
relativement exhaustive des grandes familles de modeles de prise de décision dynamiques),
mais nous allons mentionner les spécificités de certains de ces modeles. Cela nous permettra
d’avoir une idée générale des différentes propositions existantes quant a la modelisation du

processus dynamique qui donne lieu a un choix.

- Modéles de course (race models) : le principe est le méme que le modéle de diffusion,
deux accumulateurs vont accumuler de I’information sur la valeur de chaque option et
le premier accumulateur qui atteint le seuil va déclencher la décision. La seule différence
avec le modeéle de diffusion est que ces modeles partent du principe que la vitesse
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d’accumulation d’information pour chaque accumulateur est indépendante (Gold and
Shadlen, 2007).

- Modéle d’urgence (urgency-gating model) : nous I’avons déja évoqué, ce modéle,
développé initialement par Paul Cisek (Cisek et al., 2009; Thura et al., 2012), est
conceptuellement similaire au modéle de diffusion qui inclue des seuils évoluant
dynamiquement avec le temps (Hawkins et al., 2015). L’idée de ce mode¢le est que le
temps réduit les seuils de décision indépendamment de la position des accumulateurs
d’évidence en faveur des différentes options.

- Modéle de diffusion attentionnel (attentional drift diffusion model) : le principe de
cette variante est que 1’accumulateur d’évidence accumule de I’évidence pour 1’option
qui est en train d’étre observée. L’idée sous-jacente de ce modele, principalement porté
par les équipes d’Ian Krajbich et d’ Antonio Rangel, est que la valeur subjective dépend
de Dl’attention. Un poids plus grand serait donné a I’option qui est en train d’étre
observée. En forcant les individus a regarder chaque option pour un temps déterminé et
a des moments déterminés au cours de la prise de décision, ils ont montré que leur
modele pouvait prédire les choix effectués par les individus (Krajbich and Rangel, 2011;
Krajbich et al., 2010). lls ont aussi montré que 1’activité du cortex orbitofrontal, une des
composantes clés du réseau des valeurs comme nous 1’avons déja vu (voir L ‘anatomie
du réseau des valeurs), chez ’homme (Lim et al., 2011) comme chez le primate non-
humain (McGinty et al., 2016) dépendait de I’attention prétée a chaque stimulus. Ces
résultats suggérent donc que, non seulement 1’attention dépend de la valeur subjective
ce qui a été montré par ailleurs (Anderson, 2016, 2019; Anderson et al., 2011), mais
aussi que la valeur subjective peut étre biaisée par I’attention. A ’heure actuelle, il
est encore difficile de savoir par quels mécanismes cette association a lieu. 1l se pourrait
que ce soit lié a une forme d’apprentissage au cours de la vie : de la méme maniere que
I’on a tendance a regarder ce qui a plus de valeur étant donné que 1’attention est biaisée
par la valeur, on finirait par accorder plus de valeur a ce qu’on regarde, méme quand
cela n’est pas associé a I’obtention d’une récompense. Il pourrait aussi s’agir d’un biais
qui est inné mais il faudrait essayer de comprendre quelles pressions évolutives ont pu

donner lieu a ce biais.

Une des limites de tous ces modéeles est que, bien qu’ils permettent certes de modéliser
les temps de réaction et les choix sur la base des valeurs assignées a chaque option, ils ne

permettent pas de faire de prédiction sur comment I’information accumulée pour chaque option
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est transformée en valeur subjective. En résumé, ils décrivent comment la valeur est accumulée

au cours du temps jusqu’a prendre une décision, mais pas sur quelles bases elle est construite.
I11.2.c  Une représentation « efficace » des valeurs ?

En 1961, Horace Barlow, dans son article Possible Principles underlying the
Transformations of Sensory Messages, proposait que les neurones du systeme sensoriel
fonctionnent pour représenter « efficacement » I’information, c’est-a-dire en minimisant
I’encodage des informations redondantes et en détectant et en amplifiant les informations qui
sont pertinentes pour la survie de I’animal (Barlow, 2012). L’idée principale de la
représentation efficace (efficient coding) de I’information est de maximiser la quantité
d’information véhiculée en minimisant le nombre d’unités nécessaires, ¢’est-a-dire le nombre
de potentiels d’action des neurones dans le cas du cerveau, pour la véhiculer. Cette théorie doit
aussi beaucoup au développement de la théorie de I’information qu’on fait généralement
remonter a I’article de 1948 de Claude Shannon sur la théorie de la communication (Shannon,
1948). Cette proposition théorique a depuis été validée dans le domaine sensoriel par plusieurs
¢tudes qui ont pu montrer que les aires cérébrales liées a 1’encodage des informations
sensorielles fonctionnaient bien selon une représentation « efficace » de I’information
compatible avec la théorie de Shannon (Gervain and Geffen, 2019; Ma and Wu, 2011; Ming
and Holt, 2009). La encore, comme pour le modéle de diffusion, les chercheurs en

neuroéconomie vont s’inspirer des travaux et des théories issues du domaine de la perception.

En 2012, Kenway Louie et Paul Glimcher vont proposer que la représentation de la
valeur répond elle aussi & un encodage « efficace » (Louie and Glimcher, 2012). L une des
propositions qu’ils vont faire dans ce sens est que les neurones encodant la valeur lors d’un
choix encodent la valeur d’un objet donné via une « normalisation divisive ». La
« normalisation divisive » consiste a diviser la valeur de I’option considérée par la somme de
toutes les valeurs disponibles : SV, = % ou SVaest la valeur subjective de I’option A apres la
normalisation, Va est la valeur de A avant la normalisation et Y; V; la somme des valeurs de
toutes les options a disposition. L’idée est que les neurones ayant des capacités finies en termes
de quantités de potentiels d’action qu’ils peuvent émettre par unité de temps, ils ont besoin de
réadapter I’encodage de 1’information en fonction du rang des valeurs a évaluer. Pour estimer
le rang des valeurs, Louie et Glimcher proposent aussi que, non seulement les options présentes,
mais aussi le contexte récent influe sur cet encodage. Par exemple, imaginons une situation ou

j’ai envie de boire du vin et que je viens de boire un trés bon vin. Il n’y a plus de trés bon vin a
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disposition, je considererai alors I’idée de boire un verre de mauvais vin différemment par
rapport a une situation ou je viens de boire d’un autre mauvais vin par exemple. Depuis leur
proposition, Louie et Glimcher ont montré que les choix de sujets humains sains pouvaient étre
expliqués par cette théorie (Khaw et al., 2017; Louie et al., 2013). Plusieurs études chez le
primate non-humain ont montré en outre que les neurones du cortex orbitofrontal médian et/ou
latéral adaptaient leur activité en fonction des récompenses potentielles dans 1’environnement
(Conen and Padoa-Schioppa, 2018; Kobayashi et al., 2010; Padoa-Schioppa, 2009; Yamada et
al., 2018).

L’une des limites de cette théorie, reconnue des le début par les auteurs, est qu’il est
difficile de savoir a priori quels sont les parametres qui déterminent la distribution des valeurs
a partir de laquelle le systeme des valeurs va effectuer sa normalisation (Louie and Glimcher,
2012). En particulier, il parait difficile de savoir sur quelle échelle de temps le systéme des
valeurs décide d’établir cette distribution. En effet, en laboratoire dans des conditions
contrdlées, I’expérimentateur définit a priori 1’échelle de temps qu’il va considérer pour son
analyse. Il peut ainsi définir un certain nombre d’essais précédents sur lesquels la normalisation
va avoir lieu par exemple. Cela ne nous dit pas cependant si le cerveau utilise en effet la méme
échelle de temps. De plus, I’intégration pourrait se faire sur une échelle de temps fixe ou sur
une échelle de temps dynamique. Si I’échelle de temps est dynamique, il faudra aussi chercher
a comprendre sur la base de quels criteres la durée d’intégration est sélectionnée par le cerveau.
On peut d’ailleurs facilement imaginer des interactions entre la valeur et 1’échelle de temps
considérée. Par exemple, un item avec une valeur trés élevée, qu’il soit appétitif ou aversif,
pourrait impacter la distribution des valeurs pour un temps plus long qu’un item de valeur faible
car il reste présent dans 1’espace mental. Cela reste cependant a vérifier. De plus, il a récemment
été montré que, dans un cas de choix ternaire, une modulation de I’attention expliquait mieux
les choix effectués par les participants en comparaison a une normalisation divisive de chaque
option par la somme des valeurs des options (Gluth et al., 2020). Le débat reste donc ouvert
pour mieux comprendre les mécanismes des choix et comment la valeur de chaque option est

considérée en fonction du contexte.
I11.2.d Bases neurales du choix

Dans le cas des choix binaires, le réseau des valeurs, en particulier le vmPFC, a été
identifié en neuroimagerie comme corrélant a différents parametres liés au choix. Le vmPFC a
pu étre observe en corrélation avec la valeur de I’option choisie (Arulpragasam et al., 2018;
Larsen and O’Doherty, 2014; Seaman et al., 2018; Wunderlich et al., 2010), la différence entre
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la valeur de I’option choisie et la valeur de I’option non-choisie (Boorman et al., 2009;
Jocham et al., 2012), la différence en valeur absolue entre les deux options (De Martino et al.,
2013) ou encore avec la valeur du choix, c’est-a-dire la somme (ou la moyenne) des valeurs
des options présentées (Hare et al., 2011b; Wunderlich et al., 2010). Certaines études n’ont, a
I’inverse, pas observé de lien entre le vmPFC et la valeur non-choisie ou la différence entre la
valeur choisie et la valeur non-choisir (Wunderlich et al., 2010). Il existe d’ailleurs
probablement un biais de publication qui masque tous les résultats ou le vmPFC n’est pas
observé avec ces parametres. Ces résultats divergents ne sont d’ailleurs pas si choquants si 1’on
considere le role du vimPFC et du réseau des valeurs. En effet, si I’on accepte, comme dans la
théorie de Berridge (voir Histoire de la découverte des centres cérébraux du plaisir), que le
réseau des valeurs, et en particulier le vmPFC, se spécialise dans 1’incitation vers un plaisir,
c’est-a-dire le desir, il est dur de savoir ce qu’il fait dans les choix binaires tels que ceux
auxquels il est soumis en laboratoire qui ne sont peut-étre pas les plus écologiques. En effet, il
doit alors a la fois représenter la désirabilité de chaque item présenté et, a la fois, classer les
items sur la base de cette désirabilité pour pouvoir prendre une décision. De plus, dans le
contexte des choix de laboratoire, choisir I'une des options revient a perdre 1’autre option.
Autrement dit, il ne suffit pas de prendre en compte la désirabilité escomptée de 1’option
choisie, mais aussi de prendre en compte le regret éventuel associé au fait de ne pas avoir choisi
’autre option. Les mécanismes pourraient en effet alors étre Iégerement différents que dans un
cas ou il s’agirait par exemple de définir "ordre dans lequel deux récompenses vont étre

consommees sans que le choix de I’'une implique de ne plus du tout avoir accés a 1’autre.

En 2012, sur la base de résultats en magnétoencéphalographie, Laurence Hunt a proposé
que D’activité du vmPFC évolue de maniére dynamique au cours du choix. Il a fondé cette
proposition sur les prédictions théoriques du modele de Wang (voir Modele de diffusion) ou
deux populations neuronales, chacune associé¢e a 1’encodage de la valeur subjective d’un des
deux stimuli présentés, sont en compétition. Le vmPFC encoderait ainsi d’abord la valeur
du choix, basée sur la somme des options présentées, puis, par inhibition mutuelle, il se
mettrait a représenter la différence de valeurs entre les options présentées (Hunt et al.,
2012). Hunt et ses collaborateurs ont depuis partiellement répliqué ce résultat en IRMf (Jocham
et al., 2014). Un pattern similaire a aussi été observé dans le striatum ventral de primates non-
humains (Cai et al., 2011). La résolution temporelle de I’IRMf (de 1 a 3 secondes selon les
parametres en général) permet difficilement d’observer cette dynamique et cela expliquerait

peut-étre pourquoi les résultats divergent autant entre les études.
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D’un autre c6té, comme nous 1’avons déja évoqué (voir Impact des lésions du réseau
des valeurs), des 1ésions au vmPFC n’empéchent pas les sujets d’effectuer des choix basés sur
la valeur des options présentées, mais elles impactent seulement la cohérence des sujets dans
leurs choix. Le role causal du vmPFC dans les choix et son role précis restent donc encore a
déterminer. De plus, le vimPFC est impliqué dans ’humeur et la sensation subjective d’étre
heureux ou satisfait et I’humeur elle-méme peut impacter le comportement (Vinckier et al.,
2018). 1l se pourrait ainsi que le vmPFC ne joue pas de role causal dans le choix, essai par essali,
mais plutdt un role passif. Le sujet serait alors juste d’autant plus heureux que les options
présentées sont intéressantes (V, + Vg élevé), que le choix était facile (|V, — Vg| élevé) et que
’option choisie est intéressante (Voprion choisie €1€VEE), sans pour autant avoir un role direct
dans le choix qui va étre effectué autrement que par un effet 1ié¢ a I’humeur. On a déja vu en
effet que ’activité basale du vmPFC pouvait avoir un impact sur la valeur percue d’une option
et sur les choix effectués (voir Le réseau des valeurs et ses propriétés). Son role reviendrait
alors a refléter un état global de satisfaction lié¢ a I’environnement présent. Cela permettrait de
savoir si cela vaut le coup de continuer a profiter de 1I’environnement présent ou a chercher a
changer d’environnement. Le vimPFC est d’ailleurs réguliérement identifié comme une zone
s’activant avec la valeur de rester dans un environnement donné par rapport a changer

d’environnement (Glascher et al., 2009).

IV Les variables méta-décisionnelles : le colt décisionnel et la

confiance

Comme nous I’avons vu au chapitre précédent, la prise de décision implique un processus
dynamique en plusieurs étapes et accompagné de bruit dans I’estimation de la valeur de chaque
item qui est évalué. De ce fait, en particulier dans le cas ou un choix est nécessaire entre deux
items de valeurs proches, le cerveau a besoin d’étre capable d’effectuer un arbitrage pour savoir
a quel moment il doit prendre une décision. En effet, la prise de décision en elle-méme pourrait
s’accompagner d’un colit que ce soit en termes de savoir combien de temps allouer & une
décision donnée (colit d’opportunité) ou de savoir quelle quantité de ressources neurales allouer
a la prise de decision (cott des fonctions exécutives). Dans ce cas, le cerveau a besoin d’étre
capable d’effectuer un arbitrage pour savoir quel codt il est prét a depenser pour une décision
donnée et en vue de quels bénéfices ce codt va étre dépensé. Le bénéfice retiré de la décision
pouvant consister aussi bien dans la récompense que 1’on espére obtenir a la suite de la décision,

que dans le gain de confiance dans la décision obtenue suite a I’allocation de plus de ressources.
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Dans cette partie, nous allons étudier plus en détails deux variables décisionnelles : le colt
associé a la prise de décision et la confiance associée a la décision. Nous allons, de plus,
chercher a mieux comprendre les bases neurales de chacune de ces variables méta-

décisionnelles.
IV.1 La confiance dans la décision

Pour apprendre dans quelle mesure 1’association entre une action ou un événement passif
et une récompense ou une punition est pertinente (derniéres étapes du modeéle de Rangel vu
précédemment, voir Etapes de la motivation), les organismes disposent de plusieurs stratégies.
Dans le cas du systéme des habitudes et du systéme pavlovien (voir Différents systémes
d’évaluation), tout événement spatio-temporellement concomitant a une récompense peut y étre
associé. L’association, ¢’est-a-dire ’apprentissage, sera principalement basée sur la répétition,
surtout dans le cas des récompenses, et sur la saillance, notamment dans le cas des punitions
ou une seule association peut suffire & créer une association (Izquierdo et al., 2016), comme
dans la peur par conditionnement ou dans les expériences de stress post-traumatique. Pour le
systéme orient¢ vers des buts, ’apprentissage va étre modulé grice a une composante
additionnelle. Cette composante permet aux individus d’estimer dans quelle mesure les actions
qu’ils ont effectué sont bien les plus efficaces pour obtenir des événements positifs et éviter des
situations aversives : la confiance. La confiance est peut-étre aussi engagée dans les deux autres
systéemes motivationnels, mais cela reste a prouver. De plus, lorsque les individus prennent une
décision donneée, il semblerait qu’ils agissent non pas seulement en vue de maximiser leurs
gains, mais aussi de maximiser leur confiance dans leur décision. Ce phénoméne se reflete dans
les modeles dynamiques de prise de décision que nous avons vus précédemment (voir Choix
binaires et modeéles) ou la décision n’est prise qu’une fois qu’un seuil de confiance dans la
décision est atteint. Dans cette partie, nous allons ainsi nous intéresser a cette composante
majeure du systeme motivationnel orienté vers des buts qui permet potentiellement de définir

un seuil de décision.
IV.1.a La confiance

Nous avons déja étudié comment les individus et leurs cerveaux estiment I’incertitude,
autant celle liée au risque que celle liée a ’ambigiiité (voir L ’incertitude). La confiance
cependant se distingue de I’estimation de D’incertitude. En effet, I’incertitude est li¢e
uniquement a I’estimation des probabilités dans I’environnement externe, alors que la confiance

est un processus dit « métacognitif », c’est-a-dire un jugement sur sa propre réflexion. La
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définition que nous allons adopter ici pour la confiance est de la considérer comme I’estimation
subjective de la probabilité d’avoir donné une réponse correcte (Pouget et al., 2016).
Plusieurs définitions et sous-catégories existent pour la confiance, mais nous n’allons pas nous
aventurer a les développer ici pour des raisons de concision et afin de nous concentrer sur la
confiance dans la décision qui vient pendant ou aprés la décision. Le lecteur est invité a

consulter (Bioud, 2019; Meyniel et al., 2015) pour une vision plus détaillée.

Comme suggéré dans I’introduction de cette partie, il semblerait que la confiance soit
utilisee comme une métrique permettant de savoir dans quelle mesure le comportement doit ou
non étre renforcé ou au contraire modifi¢ pour 1’avenir. Il a été démontré par exemple que dans
le cas d’un choix ou la confiance finale dans la décision était faible, les individus avaient plus
de chance de changer d’avis la seconde fois ou le choix était présenté (Folke et al., 2016). Dans
la méme logique, il a été montré récemment que les individus adaptaient leur comportement en
fonction de leur niveau de confiance dans une tache impliquant de 1’exploration : quand leur
confiance dans le fait que la stratégie d’exploitation était la meilleure était faible, ils se
remettaient a explorer I’environnement (Boldt et al., 2019). Il a aussi été montré que, quand la
confiance dans un choix donné est faible, les individus ont tendance a adapter leur ratio
vitesse/précision lors des essais suivants afin d’améliorer leur précision, c’est-a-dire la
confiance espérée, quitte a réduire leur vitesse (Desender et al., 2019). Tous ces résultats
confirment bien que la confiance joue un réle dans I’apprentissage et dans le comportement en
aidant 1’individu a adapter son comportement. Le comportement futur peut étre adapté, quand
la confiance est faible, soit en changeant de stratégie soit en la modifiant lorsque la confiance

est faible.

Les individus, en plus de chercher & optimiser la valeur obtenue lors de leurs actions et
de leurs choix, semblent aussi chercher & maximiser leur confiance dans leurs décisions. Ce
phénomene se refléte dans les modéles dynamiques de prise de décision que nous avons vus
précedemment (voir Choix binaires et modéles) ou la décision n’est prise qu’une fois qu’un
seuil de confiance dans la décision est atteint. Il est généralement admis que les individus
cherchent a maximiser un compromis vitesse/précision dans leurs décisions. Moins ils sont
sOrs de la bonne décision a prendre, plus ils vont passer de temps a se décider et réciproguement.
Cela explique pourquoi des évaluations de la confiance sont régulierement négativement
corrélées avec les temps de réactions dans la décision (de Gardelle et al., 2016; Lebreton et al.,
2015; Rahnev et al., 2020; Weidemann and Kahana, 2016). Il a récemment été proposé par des

membres de notre équipe que les individus chercheraient a optimiser le ratio confiance/effort
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en essayant de minimiser I’effort mental effectué¢ lors d’une prise de décision par rapport au
gain de confiance dans la décision qu’ils esperent obtenir du fait de cet effort (Lee and
Daunizeau, 2019). Les liens entre confiance et temps de réaction ne sont cependant pas
unilatéraux puisqu’il semblerait, d’aprés une étude chez 6 participants, que la confiance
subjective consiste en une estimation du temps mis a répondre, indépendamment de la
performance (Kiani et al., 2014). Cette proposition reste néanmoins a confirmer dans des
groupes de participants plus importants pour évaluer dans quelle mesure biaiser le temps de
réponse sans changer les autres variables permet en effet de faire varier I’estimation subjective

de confiance.

En résumé, la confiance dans la décision pourrait jouer aussi bien sur les décisions en

cours en vue de favoriser les ajustements permettant de la maximiser
IV.1.b Y a-t-il une zone cérébrale de la confiance ?

Nous avons déja étudié les aires cérébrales liées a I’estimation subjective de I’ incertitude
dans I’environnement (voir Les bases neurales de [’'incertitude). Le dmPFC est une zone clé
dans ce processus. Pour I’estimation de la confiance, par contre, on retrouve le réseau des
valeurs avec, notamment, le vmPFC, en corrélation avec la confiance dans des taches de choix
binaires basées sur la valeur (De Martino et al., 2013; Shapiro and Grafton, 2020), la mémoire
(Chua et al., 2006; Kuchinke et al., 2013; Moritz et al., 2006) ou sur la perception (Fleming et
al., 2018; Gherman and Philiastides, 2018; Rolls et al., 2010) et aussi dans des taches
d’évaluation ou il n’y a pas de choix a effectuer (Lebreton et al., 2015). Une premiére
conclusion serait donc de dire que le vmPFC encode non seulement la valeur subjective dans
une dimension commune, peu importe ce qui est considéré (voir Bases neurales de la valeur),
mais qu’il en fait aussi de méme pour la confiance qu’il encoderait indépendamment du type
de tache effectuée. L’idée d’une échelle commune pour la confiance, indépendamment de la
tache considérée, semble de plus confirmée au niveau comportemental (de Gardelle and
Mamassian, 2014; de Gardelle et al., 2016). Une méta-analyse a d’ailleurs identifié¢ le vimPFC
comme corrélant avec la confiance a travers plusieurs études regroupant différents types de

taches (Vaccaro and Fleming, 2018).

Cependant, les choses n’ont pas I’air si simples. Tout d’abord, on pourrait argumenter

au moins deux choses :

1) le vmPFC encode la valeur subjective, il pourrait donc n’étre activé quand la

confiance est plus élevée que parce que 1’individu est aussi plus heureux parce qu’il
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a plus confiance dans sa décision. Cela dit, conceptuellement, la confiance pourrait
aussi ne pas étre autre chose que justement le plaisir ressenti a avoir une probabilité
subjective plus élevée d’avoir pris la bonne décision. Cela expliquerait pourquoi les
individus cherchent & maximiser leur confiance ;

2) Dans beaucoup de taches ou le vmPFC est identifié comme corrélant avec la
confiance, il le fait quand on demande au sujet de rapporter sa confiance dans la
décision. L’activation du vimPFC pourrait de ce fait n’étre due qu’au fait de devoir
rapporter son ressenti subjectif de confiance et non au ressenti en lui-méme.
Cependant, plusieurs études montrent que son activité correle avec la facilité d’une
décision méme quand aucune question sur la confiance n’est posée (Lebreton et al.,
2015; Rolls et al., 2010), ce qui confirme qu’il encode la confiance de maniere

automatique, indépendamment de si elle est, ou non, demandée.

Enfin, plusieurs études ont identifié des clusters tres différents en corrélation avec la confiance
et, ironiquement, il s’agit de travaux venant parfois des mémes équipes que celles ayant identifi¢
le vmPFC en corrélation avec la confiance. Par exemple, dans le cas de choix basés sur la
perception, certains auteurs ont identifié un cluster légerement plus dorsal et postérieur que le
vmPFC en corrélation avec la confiance rapportée par les sujets. Ce cluster serait situé dans le
cortex cingulaire antérieur périgénual, c’est-a-dire juste devant le genou du corps calleux
(Bang and Fleming, 2018; Gherman and Philiastides, 2018). D’autres ont identifié d’autres
zones sans que le vmPFC soit impliqué. Par exemple, plusieurs études en lien avec la mémoire
identifient un cluster dans le cortex préfrontal ventrolatéral (Chua et al., 2009; Qin et al.,
2011), ou encore une modulation de I’activité de I’hippocampe ou du cortex pariétal avec la
confiance (Hayes et al., 2011), sans aucune activation du vmPFC détectée. Quelques études ont
aussi identifié un autre composant du réseau des valeurs, le striatum ventral, en lien avec la
confiance, mais pas le vmPFC (Hebart et al., 2016; Molenberghs et al., 2016). Enfin, une méta-
analyse pointe vers le fait que le cluster associé a la confiance serait plus dorsal que le vmPFC
sans pour autant étre collé au genou du corps calleux comme suggeéré précédemment (White et
al., 2014). Ces résultats ont aussi été confirmés par une étude qui montre que, dans une tache
d’évaluation, on pouvait identifier un gradient dans le cortex préfrontal médian avec un
encodage plus marqué pour la valeur subjective au niveau ventral et ’inverse pour la
confiance (voir Figure 22 et (De Martino et al., 2017)). Ceci est d’ailleurs cohérent avec le
résultat de plusieurs études qui montrent que deux clusters, un dans le vmPFC et un autre plus

dorsal, parfois regroupés dans un seul grand cluster, sont régulierement associés avec la
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confiance (Kuchinke et al., 2013; Lebreton et al., 2015; Moritz et al., 2006; Vaccaro and
Fleming, 2018).

Figure 22 : Un gradient dans le cortex préfrontal médian : de I’encodage de la valeur
subjective vers I’encodage de la confiance. La figure de gauche montre d’ou ont été extraites
les régions d’intérét utilisées pour I’analyse de droite. La figure de droite montre la différence
moyenne a travers les sujets entre la réponse paramétrique a 1’évaluation de la confiance (C2)
par rapport a la réponse paramétrique a I’évaluation de la désirabilité d’un item (R2) en fonction
de la localisation de chacune des régions d’intéréts classées de la plus ventrale a la plus dorsale.
Plus la région d’intérét sélectionnée est dorsale, plus I’encodage de la confiance y est important
par rapport a I’encodage de la valeur subjective et réciproquement. L’étude est basée sur 22
participants. Figure issue de (De Martino et al., 2017)

En résumé, s’il parait relativement démontré que le cortex préfrontal médian corréle
avec I’estimation subjective de la confiance a travers plusieurs types de taches et de conditions,
il reste a mieux comprendre quelle zone spécifique est impliquée dans cet encodage. En effet,
anatomiquement, les différentes parties du cortex préfrontal médian qui ont été identifiées font
partie de populations neurales ayant des propriétés différentes. On peut identifier au moins trois
zones anatomiques qui sont en lien avec les clusters fonctionnels identifiés par les différentes
études mentionnées précédemment (voir Figure 23). Il reste donc a mieux comprendre s’il
existe une seule zone de la confiance a travers toutes les situations ou si cette zone est tache-
dépendante ce qui expliquerait les différences de localisation observées pour le cluster en lien

avec la confiance.
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Figure 23 : Comparaison entre clusters anatomiques dans le cortex préfrontal médian et
clusters paramétriqguement corrélés a la confiance. Figures du haut: Distinctions
anatomiques de différentes parties du cortex préfrontal médian d’apres (Corcoles-Parada et al.,
2017). Figures du bas : a gauche clusters corrélant a la confiance dans une tache d’évaluation
d’aprés (De Martino et al., 2017), au milieu clusters corrélant a des évaluations
comportementales de la confiance dans une tache de perception (Gherman and Philiastides,
2018) et a droite figure issue de la méme étude montrant le lien entre le vmPFC et une mesure
de confiance dérivée d’un signal électrophysiologique plutdt que directement des ratings
(Gherman and Philiastides, 2018). Ces différentes figures illustrent a quel point la localisation
précise des clusters liés a la confiance varie. Bien qu’elle reste toujours centrée dans le cortex
préfrontal médian, d’une étude et d’une méthode d’analyse a ’autre, les clusters se superposent
a différentes aires anatomiques. Sens des sigles : mPFC : cortex préfrontal médian, pgACC :
cortex antérieur cingulaire prégénual, vmPFC : cortex préfrontal ventromédian. Les
coordonnées sont indiquées dans 1’espace MNI.

Les différences spatiales dans la localisation du cluster lié a la confiance pourraient, de
plus, étre liées a la dynamique des différentes zones du cortex préfrontal médian. Il a récemment
été montré que le vmPFC encodait d’abord la valeur subjective puis la confiance en deux temps
séparés et non en paralléle (voir Figure 24 et (Shapiro and Grafton, 2020)). Si I’ensemble du
cortex préfrontal médian encode la confiance mais avec des dynamiques temporelles
différentes, il est possible que les différences anatomiques liées aux résultats de ces différentes
études soient principalement liées a des différences de résolution temporelle entre ces études,

mais cela reste a explorer pour ’avenir.
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Figure 24 : Dynamique du vmPFC en lien avec la valeur subjective (SV) et la confiance
(confidence) au cours du temps. Cette figure est issue d’une tache de prise de décision basée
sur la valeur d’apres (Shapiro and Grafton, 2020).

Les individus cherchent a maximiser leur confiance dans leurs décisions. Ils adaptent le
temps qu’ils mettent a répondre dans une décision donnée en vue de maximiser cette mesure de
confiance. Au niveau cérébral, les choses ne sont pas encore tout a fait claires. Le cortex
préfrontal médian, en particulier sa partie ventrale que nous avons déja identifié comme étant
membre du réseau des valeurs, est en tout cas assez régulierement 1i€¢ a 1’estimation de la
confiance dans une décision. La méme zone responsable de 1’estimation de la valeur subjective

serait ainsi responsable de 1’estimation de la confiance dans cette premiere estimation.
V.2 Les codts de la prise de décision
IV.2.a La prise de décision est colteuse

Le systéeme pavlovien et le systéme des habitudes ne « coltent rien ». Ils sont pergus
comme opérant de manicre automatique et ne demandant, de ce fait, pas d’effort. Ils

n’impliquent d’ailleurs pas vraiment de rapport bénéfices/colits mais plutdt une réponse
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automatisée en réponse a un set de stimuli donné. Ceci est d’ailleurs cohérent avec le fait que
ces systémes ne semblent pas s’accompagner de mesure de confiance dans leur fonctionnement.
Ceci a mené au développement de plusieurs théories qui parlent de 1’utilisation d’une stratégie
« sans modele du monde » (model-free) et avec un codt neural trés faible qui s’opposerait a une
stratégie « basée sur un modeéle du monde » (model-based) qui implique des computations
neurales avec un co(t (Daw et al., 2005). La stratégie sans modéle du monde est ainsi

partiellement équivalente a ’utilisation du systéme des habitudes.

A P’inverse, lorsque les individus emploient le systéme orienté vers un but, ils cherchent
a maximiser leur niveau de confiance dans leurs décisions comme nous venons de le voir. Ceci
va de pair avec un temps de délibération accru pour que le niveau de confiance soit plus élevé,
ainsi qu’avec 1’allocation de ressources neurales accrue. Cela implique qu’augmenter le niveau
de la confiance dans une décision donnée va aussi de pair avec un colt. L’emploi du systeme
orienté vers un but s’accompagne ainsi d’un coit subjectif. Ce coit se refléte d’ailleurs
partiellement dans des modéles comme le modéle d’urgence (urgency gating model) de Paul
Cisek qui partent du principe que le cerveau lancerait une sorte de minuteur une fois qu’il
démarre une tiche (ou l’essai d’une tiche en laboratoire). Ce minuteur indiquerait une
« urgence a répondre » qui augmenterait linéairement en fonction du temps « dépensé » dans
une décision donnée. Indépendamment de la tache en cours, le cerveau forcerait I’individu a ne
pas passer trop de temps sur une tache particulicre en le poussant a répondre méme s’il n’a pas
confiance dans son choix (Cisek et al., 2009; Ditterich, 2006; Drugowitsch et al., 2012; Thura
et al., 2012). D’autres mode¢les, comme le modéle de drift-diffusion (voir Modele de diffusion),
ont aussi incorporé ce type de signal d’urgence (Milosavljevic et al., 2010). Ces modéles qui
incorporent un signal d’urgence ont été partiellement contestés par Hawkins et al., en particulier
sur 1’idée que les individus ressentiraient systématiquement ce type de signal dans n’importe
quelle tache. Les auteurs proposent en effet que ce type de signal soit spécifique a des taches
ou les individus ont été beaucoup entrainés et que généralement la présence ou non de ce type
de signal d’urgence dépende de la tache en cours (Hawkins et al., 2015). De plus, la plupart de
ces études sont basées sur des études basées sur une prise de décision perceptuelle et il est dur,
pour I’instant, de savoir dans quelle mesure il existe ou non un signal d’urgence dans le cas de

la prise de décision basée sur la valeur lorsqu’on utilise le systéme orienté vers un but.
IV.2.b La nature des colts liés a une décision

Le systeme orienté vers un but s’adapte continuellement aux contingences changeantes
dans le corps (faim/satiété, soif ou non, libido ou non, etc.) et/ou dans I’environnement
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(présence plus ou moins élevee de récompenses et/ou de punitions). Il requiert donc au moins
une des fonctions exécutives que nous avons déja evoquees : la flexibilite. De plus, il va de pair
avec l’inhibition et I’emploi de controle cognitif afin de résister aux actions automatisées
proposées par les deux autres systéemes. Or, 1’utilisation des fonctions exécutives, comme nous
I’avons déja vu (voir L activité mentale est subjectivement codteuse), s’accompagne d’une
sensation subjective d’effort mental. Comme nous 1’avons vu précédemment (voir De quoi
[’aversion pour [’activit¢é mentale nous protege-t-elle ?), il existe au moins 5 grandes
hypothéses sur la nature des codts liés a la sensation d’effort mental. Si I’on reprend ces points
en lien avec la prise de décision plus specifiquement, la nature des codts associés a la prise de

décision peut s’expliquer selon les théories suivantes :

e Letemps passé a prendre la décision (cotit d’opportunité) ;

e La dépense de ressources énergétiques par les aires cérébrales nécessaires a la prise de
décision ;

e L’accumulation de déchets dans les aires cérébrales nécessaires a la prise de décision ;

e Le coit de I’information en termes de différence entre I’estimation initiale de la valeur
subjective associée a chaque item au début du processus de prise de décision et
I’estimation a un instant donné de la prise de décision ;

e Une contrainte qui serait imposée pour favoriser I’emploi des procédures automatisées,

comme celles associées au fonctionnement du systeme des habitudes.

Quoiqu’il en soit, le systéme orienté vers un but s’accompagne d’un colt en termes de
sensation subjective d’effort mental. Le colt de 1’utilisation de ce systéme se superpose aux
codts de I’action en tant que telle. Dans cette thése, nous allons, entre autres, essayer d’identifier

les bases neurales de ce co(t lié a la décision elle-méme.

Chapitre 2: Etudes expérimentales

En introduction, nous avons vu d’un coté qu’il existe un réseau constitué principalement
du cortex préfrontal ventromédian, le vmPFC, et du striatum ventral dont 1’activité correle
positivement avec la valeur subjective issue du compromis codts/bénéfices. Ce réseau est, de
ce fait, régulierement dénommé le réseau des valeurs (voir L ‘estimation des valeurs positives
le réseau des valeurs). D’un autre c6té, il existe un réseau principalement constitué du cortex
préfrontal dorsomédian, le dmPFC, et de I’insula antérieure dont 1’activité augmente avec tout

ce qui dévalue la valeur subjective d’une action ou d’un item (voir Les dévaluateurs de la valeur
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subjective). Cela a permis de penser que ces deux réseaux pouvaient fonctionner en tant que
deux réseaux opposants, 'un étant li¢ aux affects positifs et I’autre aux affects négatifs
(Knutson et al., 2014). D’un autre c6té, le réseau constitué du dmPFC et de I’insula antérieure
a ¢t¢ impliqué dans 1’évaluation de la valeur d’utiliser du contréle cognitif et dans la régulation
de I’activité du cortex préfrontal dorsolatéral qui est supposé étre le siege du contréle cognitif
(voir Bases neurales de [’effort mental). En d’autres termes, une activité permettant de réguler
I’effort alloué au compromis colts/bénéfices. Il est bien évidemment possible que ce réseau
constitué du dmPFC et de I’insula antérieure assure a la fois ces deux roles ou que des sous-
parties différentes du dmPFC soit associée a différentes fonctions. Ici, nous allons chercher a
voir dans quelle mesure ces deux réseaux, le réseau des valeurs et le réseau constitué du dmPFC
et de I’insula antérieure, sont anti-corrélés et représentent tous deux la valeur subjective dans
des sens opposés ou si, au contraire, ils refletent des concepts cognitifs différents qui, dans
certaines conditions, peuvent de fait sembler anti-corrélés, mais dans d’autres situations

pourraient méme étre corrélés.

Dans notre premiére étude, nous avons voulu voir, a I’aide de I’imagerie par résonance
magnétique fonctionnelle (IRMf) chez des participants sains, s’il était possible de dissocier trois
concepts fondamentaux du compromis codts/bénéfices : la valeur subjective issue du calcul
bénéfices/coiits, la confiance dans ce calcul et I’effort alloué a ce calcul. En vue d’identifier des
corrélats robustes de ces trois concepts, nous avons utilisé une approche peu classique dans le
domaine qui consistait a voir dans quelle mesure les bases cérébrales de ces concepts cognitifs
¢taient robustes au travers de différentes taches. Nous avons ainsi utilisé une tache d’évaluation,
une tache de choix entre deux options appartenant a la méme dimension, des récompenses ou
des efforts et une tache de choix nécessitant d’intégrer a la fois les bénéfices associés a une
récompense a obtenir et les cofits associés a 1’action nécessaire pour les obtenir. En vue de
dissocier les variables décisionnelles, c’est-a-dire le calcul des codts et des bénéfices, des
variables méta-décisionnelles, c’est-a-dire les variables impliquées dans 1’allocation de 1’effort
lie a la prise de décision en elle-mé&me, nous avons utilisé des items purement fictifs. Ce procédé
nous a en effet permis d’étre strs que les corrélats cérébraux associés a I’estimation des
récompenses et des colts étaient purement liés a I’évaluation et pas a I’anticipation d’un effort
a fournir pour obtenir la récompense. Enfin, nous avons aussi inclus des items d’effort a évaluer
dans cette étude en vue de voir si les aires appartenant au réseau des valeurs étaient capables
d’en estimer les cofits ou si d’autres aires, comme le dmPFC, étaient en charge du calcul de ces

co(ts liés a I’action.
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Ensuite, nous avons utilisé des taches impliquant a la fois la perspective de gains et de
pertes. L’aversion a la perte par rapport a un point de référence est censee étre un phénomene
général dans le régne animal (voir L économie comportementale) mais elle a principalement
été étudiée chez I’homme dans des taches impliquant des choix monétaires. Dans cette étude,
nous avons voulu voir si ce phénomene était bien observable chez des participants sains dans
le cadre d’une tache impliquant une performance d’ordre physique ou mental. Les participants
de cette étude ont effectue cette tdche en IRMf pour pouvoir étudier les bases cérébrales de cette
aversion a la perte, si elle avait lieu. Nous nous attendions a ce que les structures du réseau des
valeurs s’activent de manicre linéaire avec les enjeux monétaires signés dans nos taches. Nous
voulions aussi voir si le réseau constitu¢é du dmPFC et de I’insula antérieure s’activerait de
maniére anti-corrélée au réseau des valeurs, c’est-a-dire négativement avec les enjeux
monétaires signés, ou s’il s’activerait proportionnellement aux enjeux monétaires non-Signeés,

c’est-a-dire a la quantité de ressources a investir a chaque essai.

Enfin, nous avons fait passer une tache d’apprentissage par renforcement a des participants
sains en IRMf. Ce type d’apprentissage, qu’on retrouve chez la plupart des espéces animales,
pourrait se faire de mani¢re complétement automatique sans nécessiter d’allouer de I’effort
mental puisqu’il parait observable méme chez des espéces dépourvues de la capacité de contrble
cognitif. Cette étude visait, entre autres, a vérifier cette hypothese en regardant s’il était possible
d’observer une activité du réseau constitué du dmPFC et de I’insula antérieure en lien avec

I’effort alloué au moment de la délibération.

| La valeur, la confiance et le temps de délibération au moment
du compromis codts/bénéfices ont des supports neuraux
distincts dans le cortex préfrontal médian
.1 Introduction

Toute décision impligue un rapport entre les bénéfices espérés et les codts associés a ces
bénéfices. En théorie de la décision, la sélection d’une série d’actions est vue comme la
recherche de maximisation d’une fonction d’utilité qui se traduit par une valeur nette ou les
bénéfices espérés sont décomptes par les codts attendus. En neurosciences de la décision, deux
théories s’opposent a ce sujet. L’une de ces théories propose qu’il existe deux systémes
opposants, séparés anatomiquement dans le cerveau (Knutson et al., 2007; Pessiglione and

Delgado, 2015). L’un de ces deux systémes s’activerait ainsi proportionnellement aux gains
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potentiels et motiverait I’individu a agir en vue de ces gains. L’autre Systéme s’activerait
proportionnellement a tout ce qui dévalue la valeur des gains, qu’il s’agisse de la pénibilité des
actions requises a 1’obtention des gains, I’incertitude d’obtention des gains ou le délai a attendre
en vue des gains. La seconde théorie propose qu’il existe un systéme qui intégre aussi bien les
bénéfices que les colts (Kable and Glimcher, 2007; Seaman et al., 2018). Cette intégration
pourrait cependant se faire sur la base d’informations issues d’aires cérébrales distinctes
chargée respectivement de calculer les bénéfices et les colts associés a une action de maniere

indépendante (Pessiglione et al., 2018).

Une question essentielle en neurosciences de la décision est de savoir comment le cerveau
effectue un compromis entre les ressources a investir dans ’action, ¢’est-a-dire 1’effort, et la
valeur espérée des conséquences de cette action, c’est-a-dire la récompense. Le réseau des
valeurs, dont le cortex préfrontal ventromédian (vmPFC) est I’une des composantes principales,
a été identifié comme un réseau dont 1’activité en IRMf variait linéairement avec la valeur
subjective de récompenses, indépendamment de la nature de ces récompenses (Bartra et al.,
2013; Levy and Glimcher, 2012). Le fait que le vmPFC encode la valeur subjective associée a
des récompenses fait consensus dans le domaine. Cependant, le fait que la valeur subjective,
qui est encodée dans le vmPFC prenne ou pas en compte le colt des efforts nécessaires a
I’obtention d’une récompense est sujet a controverse (Schneider and Koenigs, 2017). En
particulier, I’idée méme que le vmPFC puisse encoder la valeur associée a une action plutot
qu’a un item fait débat (Gl&scher et al., 2009; Padoa-Schioppa, 2011; Rangel and Hare, 2010).
Certaines études ont pu montrer que 1’activité du vmPFC baissait avec le co(t envisagé des
efforts nécessaires a 1’obtention d’une récompense (Arulpragasam et al., 2018; Seaman et al.,
2018). D’autres ont identifi¢ un réseau opposé qui signalerait le cofit associé a un effort et dont
le siege serait dans le cortex préfrontal dorsomédian (dmPFC), aussi régulierement appelé le
cortex cingulaire antérieure dorsal (dACC), ainsi que dans I’insula antérieure (Kurniawan et al.,
2013; Skvortsova et al., 2014).

Une des explications possibles pour ces divergences est la diversité des taches
comportementales employées. Dans cette étude, nous avons cherché non pas a isoler les bases
cerébrales liées au compromis récompense/effort au sein d’une seule tdche, mais au contraire a
voir dans quelle mesure nous arrivions a identifier des corrélats cérébraux stables a travers
differentes taches et différentes conditions dans le but d’atteindre des conclusions plus robustes
et géneralisables au travers de multiples paradigmes. Nous avons ainsi employé différentes

taches basées sur les préférences, autrement dit les valeurs subjectives, des individus. Ces taches
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nous ont permis d’étudier : 1) la valeur subjective d’une option représentant soit une
récompense soit un effort a 1’aide d’une tache d’évaluation, 2) la comparaison entre deux
options (20) issues d’une méme dimension (1D), récompense ou effort, a 1’aide d’une tache de
choix 1D-20 et 3) Il’intégration de deux dimensions (2D) impliquant de pondérer une
récompense par rapport au cotit d’un effort, au sein d’une option dans une tache de choix 10-
2D.

Une autre possibilité dans les différences entre études est la confusion possible avec des
variables méta-décisionnelles. En effet, effectuer un calcul colts/bénéfices est un processus qui
pourrait, en soi, impliquer un colt en termes d’effort mental. Chacun sait que certaines
décisions sont prises rapidement, alors que d’autres prennent beaucoup plus de temps. Ces
décisions plus lentes sont aussi souvent percues comme plus pénibles. Une explication de ce
colt subjectif est basée sur I’idée que des décisions plus difficiles impliquent un effort mental
sous la forme de contréle cognitif. Cette idée a été formalisée par 1’idée que I’investissement
de ressources neurales, sous forme de controle cognitif, faisait en soi I’objet d’un compromis
codts/bénéfices (Shenhav et al., 2013). Si on applique cette idée a la prise de décision, le colt
s’exprime au travers du temps et des ressources neurales allouées a la décision. La récompense,
elle, s’exprime en termes de confiance obtenue a 1’issue de ce calcul (Lee and Daunizeau, 2019).
Ainsi, dans cette €tude, nous n’avons pas simplement ¢tudié les variables directement associées
au compromis codts/bénéfices lié a une prise de décision, mais aussi les variables « méta-
décisionnelles » qui régulaient le compromis colts/bénéfices : la confiance subjective dans la
réponse et le temps de délibération. Dans notre étude, toutes les récompenses et les efforts
proposeés étaient purement fictifs. Nous pouvions ainsi plus facilement différencier 1’estimation
du codt associé a I’option en cours d’évaluation du cotit dépensé au cours de la prise de décision

en elle-méme.

Nos résultats suggérent une triple dissociation au sein du cortex préfrontal médian, qui
est stable au travers des taches de préférences et des conditions. La valeur subjective est ainsi
représentéee dans le vmPFC indépendamment de la dimension des options considérées
(récompenses ou efforts), alors que les variables méta-décisionnelles, la confiance et le temps

de délibération, sont représentées dans le mPFC et dans le dmPFC, respectivement.
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1.2 Meéthodes

.2.a  Participants

Nous avons mené une premiére expérience en IRMf avec une cohorte de 15 participants.
Cette étude a par la suite été complétée avec une deuxieme cohorte de 25 participants.
L’ensemble de ces 40 participants a effectué exactement les mémes taches. Les participants ont
¢té recrutés en ligne via la plateforme du RISC (Relais d’Information en Sciences de la

Cognition, https://www.risc.cnrs.fr/). Les critéres d’inclusion étaient d’étre droitier, de parler

couramment le frangais, d’avoir entre 20 et 39 ans, de ne pas porter de tatouage, de piercing ou
tout objet métallique, de ne pas étre enceinte (vérifié avec un test de grossesse effectué avant
I’expérience) et de ne pas avoir de problémes de vue. Nous avons aussi évalué les antécédents
médicaux, en particulier neurologiques ou psychiatriques, et la consommation éventuelle de
substances psychotropes des participants afin de les exclure le cas échéant. Enfin, les
participants devaient aussi indiquer leurs traitements en cours afin de les exclure au cas ou leurs
traitements pourraient avoir un impact sur leur comportement et/ou leur activité neurale. Un
participant a di étre exclu car il n’avait clairement pas compris les consignes. Au total, les
données comportementales présentées ici sont donc basées sur 39 participants sains (22 femmes
/ 17 hommes) ayant 25.4 + 4.1 ans (moyenne * écart-type). Pour les données d’IRMf, nous
avons exclu un participant en plus car il bougeait trop pendant la tache (mouvement supérieur
a 3 millimétres). 1l a cependant été inclus dans les études de pupille et de comportement. Les
données d’IRMf sont donc basées sur 38 participants au total. Pour 1’analyse du diamétre
pupillaire, nous avons aussi d exclure 7 a 9 participants, selon la tache étudiée, pour qui les

données enregistrées étaient inutilisables (voir Analyse du diamétre pupillaire).

Tous les participants ont signé une fiche de consentement. Les participants de la
premigére cohorte ont été payé un montant fixe de 60€ et ceux de la deuxiéme cohorte 75€. Cette
différence de montant n’avait pas de motivation en terme expérimental, mais était simplement
liée au fait qu’il s’agissait de deux protocoles expérimentaux distincts associés a des budgets
différents. Le premier protocole (n = 15) avait pour but de comparer différentes séquences
d’IRMT, une séquence classique EPI (Echo Planar Imaging), une séquence EPI avec un facteur
d’accélération multi-bandes et une séquence EPI avec un facteur d’accélération multi-bandes
et une acquisition avec deux temps d’échos distincts. L’analyse principale de cette étude
n’inclue qu’un tiers des données acquises chez ces participants avec la séquence classique EPL
Les participants du deuxiéme protocole (n = 25) ont tous été scannés avec la sequence classique

EPI
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1.2.b  Taches comportementales

Toutes les taches ont été programmeées dans Matlab 2012 (The MathWorks, Inc., USA)
via la toolbox Psychtoolbox (http://psychtoolbox.org/). Les participants avaient a leur

disposition un boitier de réponse avec 4 boutons (FORP 932, Current Designs Inc, Philadelphia,
USA) pose sur leur torse, sous leur main droite, pour donner leurs réponses. Les stimuli que
nous avons défini pour I’ensemble de nos taches étaient constitués de 144 items de récompenses
et de 72 items d’efforts. Ces 144 items de récompense ¢€taient divisés en 72 récompenses
principalement constituées d’objets du quotidien et en 72 récompenses de nature alimentaire.
La moitié des items de récompenses de chaque catégorie était présentée uniguement sous la
forme de texte (items Ry) et I’autre moitié était présentée sous la forme d’un texte accompagné
d’une image (items Ry). Les images ont été ajustées de sorte a avoir a peu pres les mémes
dimensions a I’écran, mais la luminance d’une image a ’autre pouvait varier. Les items
d’efforts étaient divisés en 36 efforts de nature physique et 36 efforts de nature mentale. Tous
les efforts étaient uniquement présentés sous la forme de texte a I’écran (items Et). Pour prendre
en compte les variations de luminance de tous nos stimuli dans nos analyses, nous avons calculé
la luminance de chaque stimulus a I’aide de la formule standard 0.299 - rouge + 0.587 -

vert + 0.114 - bleu (http://www.w3.org/TR/AERT#color-contrast) et de la commande

Screen(‘Getlmage’) de Psychtoolbox qui nous a permis d’estimer la composition en rouge, vert
et bleu de chaque stimulus. Avant de démarrer chaque tache pour la premiéere fois, les
participants effectuaient quelques essais, non inclus dans I’analyse des données, afin de se
familiariser avec la tache, le type d’items qu’ils auraient a évaluer et 1’utilisation du boitier de
réponse dans la tache. Les participants étaient informés dés le début de I’expérience que leurs
décisions étaient purement virtuelles et que ni les récompenses ne seraient obtenues, ni les

efforts ne seraient a effectuer a la suite de 1I’expérience.
Tache d’évaluation

Tous les participants ont commencé par une tache d’évaluation. Dans cette tache, ils
devaient évaluer tous les stimuli qui leur étaient présentés (voir Figure 25). Chacune des trois
sessions en IRMf de cette tache était divisée en trois blocs. Un bloc était constitué de 24 items
Ri, de 24 items Rt ou de 24 items E:. L’ordre des trois blocs était contrebalancé a travers les
participants au sein de chaque étude (premiere et deuxieme cohorte IRMf) mais, pour un
participant donné, le méme ordre était maintenu pour les trois sessions. Les items a évaluer au
sein d’un bloc étaient présentés un par un au centre de 1I’écran. Les participants devaient donner
un jugement de valeur pour chacun des items a 1’aide d’un curseur a déplacer sur une échelle.
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Le curseur apparaissait aléatoirement entre 25 et 75% de I’échelle au début de chaque essai en
vue de limiter tout effet d’ancrage sur la valeur subjective exprimée par les participants
(Kahneman, 2012; Tversky and Kahneman, 1974). Les participants pouvaient déplacer le
curseur a I’aide des deux premiers boutons du boitier de réponse : le premier correspondait a
déplacer le curseur vers la gauche et le second a déplacer le curseur vers la droite. Un troisiéme
bouton permettait aux participants de valider la position du curseur et ainsi de mettre fin a I’essai
en cours. L’échelle était divisée en 100 points de sorte a ce que les évaluations des participants
pour chaque stimulus étaient traduites en un score compris entre 1 et 100. Cependant, la
graduation de 1’échelle n’était pas indiquée sur I’écran donnant 1I’impression que 1’échelle était
continue. Les extrémes de 1’échelle étaient accompagnés du label « Pas du tout » a gauche et
« Enormément » & droite. Pour les récompenses, les participants devaient dire a quel point cela
leur aurait plu d’obtenir I’item proposé a I’écran. Une évaluation a I’extréme gauche de 1’échelle
revenait a dire que I’item ne les intéressait pas, alors qu’une évaluation a 1’extréme droite de
I’échelle correspondait a un item trés appétitif. Pour les efforts, les participants devaient
indiquer a quel point cela leur déplairait d’avoir a effectuer 1’effort proposé a 1’écran. Une
¢valuation a I’extréme gauche de 1’échelle signifiait ainsi que I’effort ne paraissait pas du tout
pénible, alors qu’une évaluation a I’extréme droite de I’échelle impliquait qu’effectuer 1’effort
proposé a I’écran paraissait extrémement déplaisant. Dans le cas des items R, nous demandions
aux participants d’évaluer I’item représenté par I’image plutét que la récompense indiquée par
le texte en général. Afin de motiver les participants a ne pas passer trop de temps sur chaque
essai, un message etait affiché a 1’écran au bout de 10 secondes. Ce message affichait les mots
«Trop lent!» a I’écran. Ensuite les participants étaient tout de méme invités a répondre a
I’essai en cours pour pouvoir avoir une évaluation pour chaque item, mais ces essais étaient

exclus des analyses.
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A] Tache d'évaluation

[0.5 4.5]s

1 cookie Epeler 15 mots a I'envers

A quel point ga me plait A quel point ga me plait A quel point ga me déplait <1 OS
Pas du tout Enormément Pas du tout Enormément Pas du tout Enormément
_ _A A
RECOMPENSE RECOMPENSE EFFORT
B] Tache de choix 1D-20
[0.5 4.5]s

Que préférez-vous? Que préférez-vous? Que préférez-vous?
1 cookie 1 mangue 1 pomme 1 part de pizza Creuser un Monter 5 étages
trou de 2 métres d'escalier <55

Que préférez-vous? Que préférez-vous? Que préférez-vous?
1 cookie 1 pomme Monter 5 étages

- - d'escalier 1
m ]

RECOMPENSE RECOMPENSE EFFORT
C] Tache de choix 10-2D

[0.5 4.5]s

Creuser un

trou de 2 métres

Creuser un

trou de 2 metres

1s

1 pomme

RECOMPENSE/EFFORT

Figure 25 : Taches expérimentales. Des exemples d’essais sont illustrés pour chaque tache et
chaque condition. Chaque tache est illustrée a 1’aide d’un ensemble de captures d’écran
montrant le déroulé d’un essai du haut vers le bas. La durée de chaque période est indiquée a
droite des images. La durée de la croix de fixation etait aléatoire a chaque essai dans chaque
tache et comprise entre 0.5 et 4.5 secondes. La durée de la période de réponse dépendait du
temps de réponse des participants a chaque essai. Nous imposions une limite de 10s pour la
tache d’évaluation et de 5s pour les tiches de choix aprés quoi, si les participants n’avaient
toujours pas répondu, le message « Trop lent ! » était affiché a 1’écran afin de pousser les
participants a répondre plus rapidement, puis I’essai redémarrait.

A] Tache d’évaluation. Dans cette tache, les participants devaient, a 1’aide d’un curseur,
indiquer a quel point cela leur plairait d’obtenir la récompense affichée a I’écran pour les blocs
présentant des récompenses sous forme de texte seul (milieu) ou avec un texte et une image
(gauche) ou a quel point cela leur déplairait de devoir exécuter I’effort affiché a I’écran pour
les blocs présentant des efforts sous forme de texte seul (droite). Pour ce faire, les participants
pouvaient déplacer le curseur qui apparaissait a 1’écran aléatoirement entre 25 et 75% de
I’échelle vers la gauche ou vers la droite a 1’aide de deux boutons dédiés dans le boitier de
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réponse. Lorsqu’ils étaient satisfaits de la position du curseur, ils devaient alors valider cette
position a 1’aide d’un troisieme bouton.

B] Tache de choix 1D-20. Dans cette tache, les participants devaient a chaque fois choisir
entre 2 options (20) issues de la méme dimension (1D) laquelle ils préféreraient obtenir dans
le cas hypothétique ou on leur proposerait les 2 options présentées. Les choix se faisaient soit
entre deux récompenses, soit entre deux efforts parmi celles et ceux qu’ils avaient évalué lors
de la premiére tache. Les items étaient la aussi regroupés en 3 blocs selon la dimension
(récompense/effort) et selon le mode de présentation (récompenses accompagnées ou non d’une
image représentative). Les participants sélectionnaient 1’une des deux options a 1’aide de deux
boutons correspondants a la localisation spatiale (gauche/droite) de chaque option. L’option
choisie s’affichait alors en rouge puis 1’essai suivant démarrait.

C] Téche de choix 10-2D. Dans cette tache, les participants devaient a chaque fois indiquer
s’ils seraient préts ou non a exécuter I’effort affiché a I’écran pour obtenir la récompense
affichée a I’écran. Cette tache impliquait ainsi deux dimensions (2D), la récompense et 1’effort,
a intégrer au sein d’une seule option (10) a accepter ou a rejeter. Les participants
sélectionnaient s’ils seraient préts a accepter (« OUIl ») ou s’ils rejetteraient (« NON ») la

\ \

combinaison de récompense et d’effort propos¢ a I’écran a 1’aide de deux boutons
correspondants a la localisation spatiale (gauche/droite) des options « OUI » et « NON ». La
localisation des options « OUI » et « NON » alternait a chaque essai. L’option choisie
s’affichait alors en rouge puis 1’essai suivant démarrait.

e Tache de choix 1D-20

Aprés les trois sessions de la tiche d’évaluation, les participants enchainaient
systématiquement avec trois sessions d’une tache de choix binaires leur demandant, a chaque
essai, d’exprimer leur préférence au sein d’une dimension (1D) (récompense ou effort) entre 2
options (20) présentées a gauche et a droite de 1’écran. Les options présentées avaient toutes
évaluées au cours de la tache d’évaluation. Comme pour la tache d’évaluation, la tache était
divisée en trois blocs (voir Figure 25) correspondant a 24 choix entre des items Ry, 24 choix
entre des items Rt ou 24 choix entre des items Et. L’ordre des trois blocs pour un sujet donné
était le méme que pour la tiche d’évaluation et il était ainsi, de méme, contrebalancé a travers
les participants. Pour un choix donné, les options affichées étaient toujours issues de la méme
dimension (effort vs effort ; recompense vs récompense), du méme mode de présentation (R
vs Rii ; Rrvs Rt ; Et vs Ey) et de la méme catégorie (physique vs physique ; mental vs mental ;
alimentaire vs alimentaire ; objet vs objet). Chaque item évalué lors de la premiére tache était
présenté deux fois au cours de cette tdche en fonction de deux types d’appariement, effectués
indépendamment pour chaque catégorie de chaque bloc. L un des deux appariements impliquait
que I’évaluation moyenne des deux options était constante, mais que la distance des évaluations
entre les deux options variait, de sorte a ce qu’il y ait a la fois des choix tres faciles ou la distance

des évaluations entre les deux options du choix était maximale et d’autres plus difficiles ou les
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évaluations étaient proches. Le deuxieme appariement impliquait de regrouper les items en
deux groupes selon qu’ils étaient associés a une évaluation supérieure ou inférieure a la
médiane. Ensuite, la distance entre les évaluations des deux options variait au sein de chaque
groupe tout en maintenant la moyenne des évaluations des deux options constante au sein de
chaque groupe. Les essais etaient ensuite brassés aléatoirement, au sein de chaque bloc. Dans
le cas des récompenses, les participants devaient choisir la récompense qu’ils préféreraient
obtenir. Dans le cas des efforts, ils devaient choisir I’effort qu’ils préféreraient devoir effectuer.
Pour répondre, ils devaient utiliser le boitier de réponse. Les deux boutons correspondant a
déplacer le curseur vers la gauche ou vers la droite dans la tache d’évaluation, servaient a
sélectionner 1’option de gauche ou I’option de droite. Une fois que le choix était effectué,
I’option choisie apparaissait en rouge, ce qui permettait aux participants de vérifier que leur
réponse avait bien été enregistrée correctement (voir Figure 25). Afin de motiver les
participants a ne pas passer trop de temps sur chaque essai, un message €tait affiché a 1’écran
au bout de 5 secondes. Ce message affichait les mots « Trop lent ! » a 1’écran puis le méme

essai reprenait. Ces essais étaient exclus des analyses.
e Tache de choix 10-2D

Apres avoir effectué les trois sessions de la tiche d’évaluation et les trois sessions de la
tdche de choix binaires, les participants devaient effectuer trois sessions d’une tache leur
demandant d’effectuer des compromis entre une récompense et un effort au cours de trois
sessions, constituée chacune de 48 essais. Dans cette tache, les participants devaient décider, a
chaque essai, d’accepter ou de refuser une option (10) qui leur était proposée. Cette option était
constituée de deux dimensions (2D) a intégrer par le participant pour décider si, oui ou non, il
serait prét a executer I’item d’effort E; proposé pour obtenir 1’item de récompense Ry associé
(voir Figure 25). En d’autres termes, les récompenses présentées avec du texte et une image
n’étaient plus utilisées pour cette tiche. Chaque item E; et R; était présenté deux fois dans cette
tache selon deux modes d’appariement qui brassaient les items indépendamment de leur
catégoric d’appartenance (alimentaire, objet, physique, mental). Le premier mode
d’appariement regroupait les récompenses les plus appétitives avec les efforts les plus pénibles
ce qui permettait de varier les options présentées tout en contrélant la difficulté du choix, et le
deuxieme mode d’appariement associait les récompenses les plus agréables avec les efforts les
moins pénibles en vue de varier la difficulté des choix. Les options définies ont la aussi été
réparties aléatoirement au travers des essais. Les participants répondaient a 1’aide des boutons

du boitier de réponse correspondant aux positions gauche/droite de 1’écran, en acceptant 1’offre
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proposée en cliquant du cété ou se trouvait I’option « OUI » ou en la refusant en cliquant du
coté ou se trouvait I’option « NON ». D’un essai a ’autre, la position des options « OUI » et
« NON » alternait. Une fois que le participant avait appuyé sur 1’'un des deux boutons réponses
(gauche/droite), I’option choisie (OUI/NON) apparaissait en rouge pour confirmer le choix
effectué au participant puis 1’essai se terminait (voir Figure 25). Afin de motiver les participants
a ne pas passer trop de temps sur chaque essai, un message était affiché a 1’écran au bout de 5
secondes. Ce message affichait les mots « Trop lent ! » a 1’écran puis le méme essai reprenait.

Ces essais étaient exclus des analyses.
.2.c  Analyse comportementale

Toutes les analyses ont été effectuées sous Matlab 2017a (The MathWorks, Inc., USA).
Les résultats comportementaux sont issus de 1’ensemble des participants ayant effectué
correctement la tache, c’est-a-dire 39 participants. A I’issue de la tiche d’évaluation, chaque
item était associé a une note comprise entre 1 et 100. Pour I’ensemble des analyses (choix et
temps de réponse), nous avons zscoré, par bloc, ces notes a travers les essais et les sessions afin
de les normaliser a travers les individus. Le but de cette normalisation était, entre autres, de
pallier au fait que chaque individu aurait pu utiliser I’échelle de maniére 1égérement différente

bien que la représentation neurale et 1’effet comportemental sous-jacent soit identique.
e Analyse des choix dans la tache de choix 1D-20

Nous avons d’abord regroupé 1’ensemble des essais d’un méme bloc a travers les 3
sessions. Les choix effectués dans la tache 1D-20 ont ensuite été modélisés separement pour
chaque bloc avec une régression logistique de la forme :

1
+ eﬁo"’ﬁl'(Egauche_Edroit)

p(gauche) = T

(Equation 1)
Ou p(gauche) est la probabilité de choisir ’option située a gauche de 1’écran a chaque essai, fo
et £1 sont des constantes individuelles estimées par le modele, Egauche €t Edroit COrrespondent a
I’évaluation donnée par le participant lors de la tiche d’évaluation pour 1’option affichée a

gauche et a droite, respectivement.

Ensuite, nous avons moyenné les betas issus du modéle pour chaque bloc a travers les

participants et nous avons testé leur significativité a I’aide d’un t.test en les comparant a zéro.
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e Analyse des choix dans la tache de choix 2D-10

Nous avons d’abord regroupé 1’ensemble des essais des 3 sessions ou la tache a été
effectuée. Les choix effectués dans la tache de choix 10-2D ont ensuite été modélisés avec une
régression logistique de la forme :

1
1 + eBotBrER+PEEE

p(accepter) =

(Equation 2)
Ou p(accepter) correspond a la probabilité d’accepter 1’offre présentée a 1’écran a chaque essai,

fo, Br, PE sont des constantes estimeées par le modele, Er et Ee correspondent aux évaluations

pour, respectivement, les récompenses et les efforts.

Ensuite, nous avons moyenné les betas issus du modeéle pour chaque bloc a travers les

participants et nous avons testé leur significativité a 1’aide d’un t.test en les comparant a zéro.
e Analyse des temps de délibération

Le temps de délibération (DT) dans chacune de nos taches a été défini comme le temps
entre 1’apparition du stimulus a I’écran et le premier appui d’un bouton pour répondre a la tache.
Les variations du DT ont d’abord été modélisées avec un modeéle linéaire en regroupant toutes
les taches et toutes les sessions ensemble en vue d’identifier des régresseurs de nuisance qui
expliqueraient le DT & inclure dans nos analyses. Nous avons modélisé le DT avec une
constante par bloc pour chaque tache, puis nous avons inclus des régresseurs pouvant expliquer
le DT comme le temps de délibération de 1’essai précédent, le numéro d’essai dans chaque bloc,
le nombre de mots de chaque stimulus, la luminance, la durée de présentation de la croix de
fixation précédant le début de chaque essai et enfin aussi nos facteurs d’intéréts, la valeur du
stimulus et la confiance séparément pour chaque tache (voir Tableau 1). Ayant identifié que le
nombre de mots (B = 0.066 + 0.004, p = 710-20), la luminance (p = 0.022 + 0.006, p = 610-4)
et la durée de présentation de la croix de fixation précédant chaque essai ( = 0.054 + 0.011, p
= 810-6), mais pas la durée du temps de délibération de 1’essai précédent ( = -0.004 £ 0.007,
p = 0.618), ni le numéro d’essai (B = -0.001 £ 0.001, p = 0.125), expliquaient le temps de
délibération, nous avons décidé d’inclure le nombre de mots, la luminance et la durée de
présentation de la croix de fixation dans les analyses ultérieures comme des régresseurs de non-
intérét.

Ensuite, nous avons modelisé le DT avec un modele linéaire séparément pour chaque
bloc de chaque tache. Nous avons d’abord regroupé I’ensemble des essais d’un méme bloc a
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travers les 3 sessions de chaque tache. Pour cette analyse, nous avons fait en sorte que
I’évaluation, autant dans les blocs de récompense que dans les blocs d’effort, soit orientée dans
le méme sens avec la valeur la plus basse correspondant a la récompense la moins désirable ou
I’effort le plus aversif, et la valeur la plus élevée correspondant a la récompense la plus désirable
ou a I’effort le moins aversif. Dans chaque bloc de chaque tache, nous avons modélisé le temps

de délibération comme suit :

DT = Bs1 + Bsz + Bsz + Brum " Lum + Beroix * Croix + Bors * Nmors + Brar " Val + ﬁConf - Conf

Ce modeéle incluait une constante par session (fsi1, fs2, fs3), Une constante SLum exprimant la
sensibilité a la luminance (Lum) des stimuli (voir Pré-traitement de la pupille pour la maniére
de définir la luminance), une constante Scroix exprimant la sensibilité a la durée de présentation
de la croix de fixation précédant le début de chaque essai (Croix), une constante Smots permettant
de prendre en compte le temps de lecture lié au nombre de mots (Nmots) de chaque stimulus, une
constante fva permettant de prendre en compte un effet de la valeur subjective Val sur le temps
de délibération et enfin une constante Scont afin de vérifier le résultat généralement admis que
le temps de délibération était d’autant plus rapide que la confiance subjective était élevée. Pour
chaque tache, le régresseur correspondant a Val et a Conf est détaillé dans le tableau ci-dessous
(voir Tableau 1). Dans toutes les taches, Val représentait la valeur des stimuli a 1’écran. Conf
nous servait de proxy pour la confiance des participants dans leur décision, c’est-a-dire la
probabilité subjective d’avoir choisi la meilleure option. Dans les deux taches de choix, la

probabilité était issue du modele de régression logistique expliquant les choix.

Tache d’évaluation Téache de choix 1D-20 Téache de choix 10-2D
Val E Egauche + Earoit Bo + BR * Ep + BE * Eg
Conf (E centré)? (p(gauche) centré)? (p(accepter) centré)?

Tableau 1 : Détails des variables Val et Conf par tache. Dans la tache d’évaluation, Val
équivalait a I’évaluation (E) fournie par les participants a chaque essai zscorée a travers les
essais et les sessions du bloc modélisé, Conf correspondait a cette méme variable mise au carre.
Dans la tache de choix 1D-20, Val correspondait a la somme des évaluations des deux options
présentées et Conf correspondait a la probabilité de choisir I’option de gauche mise au carré
apres I’avoir centrée en lui soustrayant la moyenne, a travers les essais, de la probabilité d’avoir
choisi 1’option de gauche. Dans la tache de choix 10-2D, Val correspondait a la valeur nette
déduite du modéle permettant de modéliser les choix dans cette tache (voir Analyse des choix
dans la tache de choix 2D-10), Conf correspondait a la probabilit¢ de choisir d’accepter
I’option proposée mise au carré apres 1’avoir centré en lui soustrayant la moyenne, a travers les
essais, de la probabilit¢ d’avoir choisi d’accepter 1’offre proposée. Dans chacune des trois
taches, les évaluations E utilisees et liées a chaque item étaient zscorees au travers de tous les
items par bloc. Pour les blocs impliquant des efforts, 1’évaluation était dans le méme sens que
I’échelle c’est-a-dire quune valeur plus élevée représentait un effort plus pénible.
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Ensuite, nous avons moyenné les betas issus du modele linéaire pour chaque bloc a
travers les participants et nous avons testé leur significativit¢ a I’aide d’un t.test en les

comparant a zéro.

1.2.d IRM

e Acquisition des données d’IRM anatomique et fonctionnelle

Les données d’IRM ont été acquises au Centre de Neuro-lmagerie de Recherche
(CENIR, Institut du Cerveau, ICM, Paris) avec un scanner 3 Teslas de modele Siemens

Magnetom Prisma et avec une antenne de téte Siemens a 64 canaux.

Les images d’IRM anatomique T1 ont été obtenues avant de démarrer 1’expérience. Les
paramétres d’acquisition de ces images anatomiques sont détaillés dans le tableau ci-dessous
(voir Tableau 2). Ces images anatomiques ont ensuite été co-enregistrées avec la moyenne des
images EPI, segmentées, normalisées dans I’espace MNI et moyennées a travers les participants

afin de servir a I’identification des clusters fonctionnels des cartes d’activation de groupe.

Temps de Temps d’écho Angle de Nombre de Epaisseur de Taille des
répétition (TR) (millisecondes) bascule (°C) coupes coupes voxels (mm?)
(secondes) (millimetres)
2.3 4.18 9 176 1 1

Tableau 2 : Paramétres d’acquisition pour I’IRM anatomique.

Les images d’IRM fonctionnelle T2 ont été obtenues via 9 sessions. Pour la premiére
cohorte (n = 15), les participants ont effectué 3 types de séquences d’IRMf. Les parametres
utilisés pour chacune de ces séquences sont détaillés ci-dessous (voir Tableau 3). Chaque tache
étant effectuée en 3 sessions, nous avons employé une séquence différente pour chaque session
pour cette cohorte. Cette étude visait a comparer les différentes séquences entre elles. Plus
spécifiquement, nous cherchions a voir s’il était possible d’améliorer la sensibilité a I’activité
du vmPFC en lien avec la valeur subjective en utilisant différentes séquences. On pourra trouver
le résumé de ces résultats en annexe (voir Appendice : Enregistrement de [’activité du vmPFC
a l'aide de différentes séquences d’IRMY). Les résultats montres ici prennent uniquement en
compte les données de cette cohorte ayant été acquises avec la séquence A. Pour la deuxiéme
cohorte (n = 25), nous avons employé unigquement la séquence A (voir Tableau 3) pour

I’ensemble des 9 sessions. La durée de chaque essai, et donc de chaque session, était liée a la
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vitesse de réponse des participants, nous n’avons donc pas prédéfini le nombre de volumes a
acquerir pour chaque session. L’acquisition des volumes était stoppée lorsque les participants

avaient complété I’ensemble des essais d’une session.

Temps de Temps d’écho Angle de Nombre de | Epaisseur de Facteur
répétition (TE) bascule coupes coupe d’accélération
(TR) (millisecondes) (°C) (millimétres) | multi-bandes
(secondes)
Séquence A
= echo-planar 2.01 25 78 37 25 non
imaging (EPI)
Séquence B
= multi- 1.20 25 66 44 2.5 oui
bandes
Séquence C 11.00
= multi-échos 1.28 69 44 2.5 oui
29.89

Tableau 3 : Paramétres d’acquisition pour chaque séquence utilisée en IRM fonctionnelle.
La premiére cohorte de participants (N=15) a effectué une session de chacune des taches avec
chaque séquence. La deuxieme cohorte de participants (N=25) a effectué toutes les sessions
avec la sequence A.

e Pré-traitement des données

Les données d’IRMT ont été pré-traitées et analysées avec la toolbox SPM12 (Wellcome
Trust Center for Neurolmaging, Institute Of Neurology, Londres, Royaume-Uni) dans Matlab
2017a (The MathWorks, Inc., USA). Les images fonctionnelles ont d’abord été réalignées, puis
elles ont été normalisées dans 1’espace MNI (Montreal Neurological Institute) selon la méme
transformation que 1’image anatomique. Enfin, les images fonctionnelles ont été lissées avec

un noyau gaussien de FWHM (Full Width Half-Maximum) de 8mm.

e Analyse des données d’TRMT : les modeles utilises

Apres le prétraitement, nous avons analysé les données a 1’aide d’un modele linéaire
généralisé (general linear model, GLM) dans SPM12 au premier niveau pour chague sujet, puis
nous avons regardé la significativité des parameétres de notre GLM au second niveau, ¢’est-a-
dire au niveau du groupe de participants. Pour chaque sujet et chaque session, six parametres

de mouvement étaient directement estimés par SPM12 au moment de 1’étape de réalignement
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du pré-traitement. Ces parametres de mouvement étaient ensuite rajoutés au sein du GLM en

tant que régresseurs de non-intérét.

Dans notre GLM principal (GLM1), nous avons modélisé, séparément pour chaque bloc
de chaque session de chaque tache, le moment ou les stimuli apparaissaient a 1’écran ainsi que
la dérivée temporelle au premier ordre de cet événement a I’aide d’une fonction delta. Cette
fonction delta était ensuite modulée par des régresseurs paramétriques. Nous avons d’abord
inclus les 3 régresseurs paramétriques de non-intérét qui expliquaient le temps de
délibération dans 1’ordre suivant : 1) luminance, 2) nombre de mots des stimuli et 3) la durée
de la croix de fixation précédant chaque essai. Ensuite, nous avons rajouté nos variables
d’intérét avec, dans ’ordre, 4) Val, 5) Conf et 6) DT. La formule utilisée pour les variables Val
et Conf était la méme que celle utilisée pour modéliser le temps de délibération (voir Tableau
1). Chacun de ces régresseurs était zscore. Les régresseurs paramétriques étaient orthogonalisés
par SPM en fonction de I’ordre dans lequel ils étaient rentres, ¢’est-a-dire que chaque régresseur
était orthogonalisé par rapport aux régresseurs précédents. Le temps de délibération inclus dans
ce GLM était donc orthogonalisé par rapport aux 5 régresseurs précédents qui corrélaient
d’ailleurs tous avec le temps de délibération. Nous avons ensuite cherché a observer les
corrélats cérébraux de Val, Conf et DT au second niveau a 1’aide d’un t.test contre zéro, aprés
avoir moyenné chacun de ces régresseurs au travers des blocs de chaque tache et au travers de
nos trois taches. Pour cette moyenne, le régresseur Val correspondant aux blocs d’efforts dans
la tAche d’évaluation et dans la tiche de choix 1D-20 était orienté de sorte a étre orienté dans
la méme direction que les récompenses, c¢’est-a-dire de 1’effort le plus pénible vers 1’effort le

moins pénible.

Nous avons effectué un GLM additionnel, le GLM2, dont le but était d’extraire ’activité
de nos régions d’intérét pour chaque essai. Dans cette optique, ce modéle n’incluait aucun
modulateur paramétrique mais chaque essai y était modélisé séparément. Nous pouvions ainsi
obtenir une moyenne de I’activité d’une région d’intérét donnée pour chaque essai en vue de
voir dans quelle mesure cette activité était ou non corrélée au diametre pupillaire (voir Analyse

du diametre pupillaire).
e Régions d’intérét

Nous avons observe les corrélats neuraux de nos variables d’intérét (Val, Conf et DT)
sur des cartes seuillées a p < 0.05 corrigée pour les comparaisons multiples au niveau des voxels

et avons sélectionné le cluster principal localisé dans le cortex préfrontal median pour chacune
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de ces cartes, nous permettant ainsi de définir trois régions : le cortex préfrontal ventromedian
(vmPFC) associé a Val, le cortex préfrontal médian (mPFC) associé & Conf et le cortex
prefrontal dorsomédian (dmPFC) associé a DT. Nous avons ensuite extrait les coefficients de
régression correspondants a chacun de ces clusters pour différents contrastes d’intérét. Nous
avons aussi utilisé ces cartes pour extraire I’activité moyenne, essai par essai, a I’aide du GLM2,

de chacun de ces clusters en vue de notre analyse du diamétre pupillaire.
e Méta-analyse

Les cartes de la méta-analyse ont été extraites via la plateforme en ligne Neurosynth

(https://neurosynth.org/). Nous avons extrait 3 cartes correspondants aux mots « value » pour

voir les corrélats cérébraux de la valeur subjective, « confidence » pour la confiance subjective
et «effort » pour I’effort. Les cartes correspondant aux mots « value », « confidence » et
« effort » étaient, respectivement, basées sur 470, 79 et 204 études incluses dans la banque de
données de Neurosynth. Nous avons utilisé le test d’uniformité en ligne de Neurosynth qui
permet d’afficher les aires cérébrales systématiquement présentes avec le mot clé utilisé. Pour
chaque carte, nous avons extraits les clusters survivants, aprés une correction pour les
comparaisons multiples au niveau des clusters pour un taux de faux positifs (false discovery
rate) inférieur a 0.01 d’aprés la correction en ligne de Neurosynth. Nous avons ensuite binarisé
les cartes afin que tous les clusters survivant a ce seuil soit affichés avec la méme couleur pour

chacune des cartes.

1.2.e Données oculaires

e Acquisition des données oculaires

La position du regard et le diamétre pupillaire de I’ceil droit ont été enregistrés via
I’appareil EyeLink 1000 plus (SR Research). Les données ont été acquises a une fréquence de
1000Hz. L’appareil a été calibré avant de démarrer I’expérience, une fois que le sujet était

installé dans le scanner.

e Pré-traitement de la pupille

Les donnees extraites ont été analysées dans Matlab 2017a (The MathWorks, Inc.,

USA). Du fait du clignement des yeux ou d’une perte de signal par I’appareil, le signal ne peut
pas étre intégralement enregistré en continu. Une interpolation cubique a été effectuée afin de
compenser pour ces periodes temporelles ou le signal n’était pas enregistré. Toute tache o,
pour un participant donne, plus de 50% des données n’ont pas pu étre enregistrées, a eteé rejetée
des analyses. Ensuite, les données de diamétre pupillaire ont été filtrées par un filtre passe-
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bande (de ElgHz a 1Hz). Enfin, le diamétre pupillaire a été zscoré sur 1’ensemble de chaque

session pour chaque participant. Les données n’ayant pas pu étre acquises pour certaines
sessions de certains participants ou n’étant pas d’assez bonne qualité, nous avons di exclure
certains participants des analyses du diamétre pupillaire. En maximisant le nombre de
participants pour chaque tache, nous avons pu inclure 30 participants pour la tiche d’évaluation,

29 pour la tache de choix 1D-20 et 28 pour la tache de choix 10-2D.
e Analyse du diametre pupillaire

Le diamétre pupillaire a été analysé pour chaque tache dans Matlab 2017a (The
MathWorks, Inc., USA). Apres le pré-traitement, nous avons extrait, pour chaque tache et pour
chaque sujet le diamétre pupillaire & chaque essai. Nous avons regroupé les données de deux
facons : 1) par rapport au moment d’apparition des stimuli a I’écran et 2) par rapport au moment
de laréponse, considérée comme le moment ou les participants commencent a bouger le curseur
pour la tache d’évaluation et le moment du choix pour les deux autres taches. Pour le premier
cas, nous avons ainsi extrait 1’activit¢ de 500 millisecondes avant 1’apparition des stimuli
jusqu’a 3.5 secondes aprés leur apparition. Pour le second cas, nous avons extrait 1’activité de
2.5 secondes avant la réponse jusqu’a 1.5 secondes aprés la réponse. La méme fenétre
d’extraction a été utilisée pour chacune des taches. De plus, quelle que soit 1’extraction
effectuée, nous avons moyenné le diameétre pupillaire pendant les 200 millisecondes précédant
I’apparition des stimuli avant chaque essai et nous avons soustrait cette valeur au diametre

pupillaire pour chaque essai afin de corriger pour la valeur basale du diamétre pupillaire.

Une fois I’activité ainsi extraite, nous avons effectué un GLM pour chaque tache pour
chaque point temporel. Ce GLM incluait d’abord une constante pour chaque bloc dans la tache
d’évaluation et dans la tache de choix 1D-20 et une constante globale pour la tache de choix
10-2D. Puis nous avons inclus nos trois variables de non-intérét : 1) la luminance, 2) le nombre
de mots associés aux stimuli et 3) la durée de présentation de la croix de fixation avant le début
de I’essai. Ensuite, nous avons ajouté nos trois variables d’intérét : 4) Val, 5) Conf et 6) DT.
Une fois toutes ces variables rentrées, nous avons rajouté 3 variables en vue de voir si I’activité
de nos régions d’intérét, sélectionnées sur la base de leur corrélation avec Val, Confet DT (voir

Méta-analyse

Les cartes de la méta-analyse ont été extraites via la plateforme en ligne Neurosynth
(https://neurosynth.org/). Nous avons extrait 3 cartes correspondants aux mots « value » pour

voir les corrélats cérébraux de la valeur subjective, « confidence » pour la confiance subjective
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et « effort » pour I’effort. Les cartes correspondant aux mots « value », « confidence » et
« effort » étaient, respectivement, basées sur 470, 79 et 204 études incluses dans la banque de
données de Neurosynth. Nous avons utilisé le test d’uniformité en ligne de Neurosynth qui
permet d’afficher les aires cérébrales systématiquement présentes avec le mot clé utilisé. Pour
chaque carte, nous avons extraits les clusters survivants, aprés une correction pour les
comparaisons multiples au niveau des clusters pour un taux de faux positifs (false discovery
rate) inférieur a 0.01 d’apres la correction en ligne de Neurosynth. Nous avons ensuite binarisé
les cartes afin que tous les clusters survivant a ce seuil soit affichés avec la méme couleur pour

chacune des cartes.

) était corrélée au diametre pupillaire au travers des 3 taches étudiées. Nous avons ainsi
rajouté 1’activité 7) du cluster dans le cortex préfrontal ventromédian (vmPFC) lié a Val d’apres
le GLML1 (voir Figure 27), 8) du cluster dans le cortex préfrontal médian (mPFC) lié a Conf
d’aprés le GLM1 (voir Figure 27) et 9) du cluster dans le cortex préfrontal dorsomédian
(dmPFC) lié au DT d’apres le GLM1 (voir Figure 27). L’activité, essai par essai, de chacune
de ces régions d’intérét a été extraite a I’aide du GLM2 (voir Analyse des données d’ IRMf : les
modeles utilisés). Chaque variable était zscorée. Ensuite, les régresseurs étaient tous
orthogonalisés de maniére sérielle dans I’ordre indiqué précédemment. Ceci implique que les
régresseurs liés a I’activité neurale, étant placés a la fin, étaient donc orthogonalisés par rapport
a Val, a Conf et au DT. Une fois le GLM effectué pour chacun des points temporels ayant été
extraits pour un sujet donné, nous avons moyenné la série temporelle de beta lié a chacun des
régresseurs du GLM a travers les participants. Puis nous avons voulu corriger pour les
comparaisons multiples afin de corriger pour le nombre de tests ayant été effectué sur
I’ensemble de la série temporelle analysée. Pour ce faire, pour une série de beta donnée
correspondant a 1’un des régresseurs du GLM, nous avons appliqué la théorie des champs
aléatoires a I’aide de la fonction RFT _GLM _contrast.m de la VBA toolbox (Daunizeau et al.,
2014). Cette fonction nous a permis d’identifier, a I’aide d’un test F, des clusters temporels ou
les betas étaient significativement différents de zéro aprés correction pour les comparaisons
multiples. Pour I’affichage des données, les séries de betas ont été lissées sur une fenétre de 100

millisecondes.
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.3 Reésultats
1.3.a Le comportement

e Tache d’évaluation

Les participants (n = 39 au total) ont d’abord effectué une tache d’évaluation (voir
Figure 25). Cette tache était divisee en trois blocs équitablement répartis au sein de 3 sessions
d’IRMf. Chaque bloc contenait 72 items a évaluer individuellement : des items de récompenses
présentées avec un texte et une image, des items de récompenses présentées avec un texte
uniquement et des items d’efforts présentés avec un texte uniquement. Nous avons choisi
d’avoir deux modes de présentation distincts pour les récompenses parce que nous voulions
vérifier la généralité du processus d’évaluation avec des entrées requérant plus ou moins
d’imagination sur la base d’une étude précédente qui a montré que (Lebreton et al., 2013).
L’ordre des blocs était constant chez un participant donné mais il était contrebalancé a travers
les participants. Dans le cas des récompenses, nous demandions aux participants de nous
indiquer a quel point ils seraient satisfaits si on leur donnait la récompense affichée a 1’écran a
I’instant. Pour les efforts, ils devaient de méme indiquer a quel point cela leur déplairait s’ils
avaient di exécuter 1’effort affiché a 1’écran au moment ou on leur demandait d’effectuer leur
évaluation. Nous avons mélangé des récompenses alimentaires et des récompenses non-
alimentaires, des objets principalement, et aussi des efforts physiques et mentaux dans nos
différents items. Il n’y avait pas de chiffre sur I’échelle mais des labels aux extrémités pour
indiquer aux participants le sens de I’échelle. Les évaluations se faisait de maniere pseudo-
continue sur cette échelle. L’extréme gauche de 1’échelle correspondait systématiquement a un
point d’indifférence (« ¢a ne me (dé)plairait pas du tout» alors que l’autre extrémité
correspondait a une appréciation extréme, dans le cas des récompenses, et a une aversion

extréme, dans le cas des efforts.

Les évaluations zscorées ont été utilisées comme un proxy pour la valeur des stimuli
(Val) dans cette tache. L’évaluation zscorée mise au carrée a été utilisée comme proxy de la
confiance subjective (Conf) a la suite de plusieurs autres études ayant montré que cette mesure
est tres similaire a une évaluation de confiance exprimée (De Martino et al., 2017; Lebreton et
al., 2015; Lopez-Persem et al., 2020). Dans cette tache, le temps de délibération (DT) a eté
défini comme le temps mis entre I’apparition d’un stimulus a 1’écran et le premier appui du

participant en vue de bouger le curseur sur 1’échelle.
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Nous avons effectué une régression lineaire du DT avec les regresseurs Val et Conf en
plus de régresseurs de non-intérét, comme la luminance, le nombre de mots et la durée
d’affichage de la croix de fixation précédant la croix de fixation. Nous avons pu voir que, dans
tous les blocs, DT variait significativement avec Val (R PBva = -0.208 £ 0.023 (moyenne +
erreur type de la moyenne a travers les participants), p = 4-10%; Re: Pva = -0.169 + 0.019, p =
6-1071; Et: Bvar = 0.261 £0.028, p = 2-101) et avec Conf (Rii: Beont = -0.174 £ 0.025, p = 310"
8 Rt Beont = -0.188 £ 0.028, p = 7-10°%. E¢: Bcont = -0.130 £ 0.040 ; p = 0.0024). En résumé, les
participants répondaient plus rapidement lorsque I’item évalué était plus appétitif dans le cas
des recompenses ou moins aversif dans le cas des efforts. Ils répondaient aussi plus rapidement
lorsque leur confiance subjective, déduite des essais ou ils répondaient aux extrémes de

I’échelle, était plus élevée.
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Figure 26 : Comportement dans les taches basées sur la valeur.

A] Répartition des évaluations. L’échelle des évaluations a été divisée en 10 bins de taille
équivalente pour les recompenses (partie droite du graphique) et pour les efforts (partie gauche
du graphique). Pour les efforts, les participants devaient répondre a la question « A quel point
¢a me déplait » sur une échelle continue dont I’extréme gauche sur 1’écran était affublé de
I’expression « Pas du tout » et I’extréme droite sur I’écran de 1’expression « Enormément ».
Pour les récompenses, les participants devaient répondre a la question « A quel point ¢ca me
plait » sur la méme échelle continue dont les extrémes étaient affublés des mémes expressions.
Pour que I’affichage soit plus cohérent, la figure représente les évaluations classees des efforts
les plus pénibles a I’extréme gauche vers les récompenses les plus agréables a I’extréme droite
de la figure.
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B] Temps de délibération (DT) dans la tache d’évaluation en fonction de 1’évaluation du
stimulus centrée. Une valeur positive représente ainsi une récompense plus appréciée, ou un
effort moins pénible. O est la moyenne a travers les essais.

C] Figure de gauche : Proportion de choix de 1’option de gauche en fonction de la différence
entre les evaluations des deux options (Egauche — Edroite) dans la tache de choix 1D-20. Figure de
droite : Proportion de choix ou I’offre proposée a 1’écran a €té acceptée dans la tache de choix
10-2D en fonction de la valeur nette (Bo+Pr-Er+Pe-Ee). Dans le cas des efforts, les évaluations
ont été inversées de sorte a étre orientées dans le méme sens que les recompenses (Egauche-Edroit
> 0 implique que I’effort de droite a été évalué comme plus pénible) avant de moyenner les
données des trois blocs ensemble.

D] Temps de délibération (DT) en fonction de la somme des évaluations des stimuli dans la
tache de choix 1D-20 a gauche et de la valeur nette dans la tache de choix 10-2D a droite. Pour
la tdche de choix 1D-20, la somme des evaluations a été définie dans le sens allant des
récompenses les moins appétitives vers les recompenses les plus appétitives et des efforts les
plus pénibles vers les efforts les moins pénibles.

E] Temps de délibération (DT) en fonction de la probabilité de choix. Dans la tache de choix
1D-20, a gauche, la probabilité de choix est I’output de la fonction softmax pour les choix de
I’option de gauche. Cette probabilité a été centrée a travers les essais de sorte que 0 correspond
a la moyenne a travers les essais de cette variable. Dans la tache de choix 10-2D a droite, la
probabilité¢ de choix est "output de la fonction softmax pour les choix d’accepter 1’offre
proposée a chaque essai, centrée a travers les essais de sorte que 0 correspond a la moyenne de
cette variable a travers les essais.

Les barres représentent la moyenne ainsi que 1’erreur type de la moyenne a travers les 39
participants. Dans la figure (A), les bins ont été établis en découpant 1’échelle d’évaluation en
10 segments et la courbe relie simplement les moyennes du taux de réponse pour chaque bin.
Dans les autres figures, les données ont été réparties en 6 bins contenant le méme nombre
d’essais pour chaque participant et les courbes représentent le fit des données pour les bins
correspondants.

e Taches de choix

Aprés la tache d’évaluation, les participants ont effectué une série de choix binaires,
d’abord des choix 1D-20, puis des choix 10-2D. La tdche d’évaluation précédait
systématiquement les taches de choix car nous utilisions les évaluations fournies par les
participants lors de la premiére tache afin de contréler la difficulté des choix sur la base de la
différence entre les évaluations des options présentées. D’abord les participants ont effectué la
tache de choix 1D-20 divisee en 3 blocs (voir Figure 25). Chaque bloc était la aussi associé a
une seule dimension (1D), récompense ou effort, parmi laquelle deux options (20) étaient
présentées a chaque essai parmi les items évalués lors de la premiere tache. Les participants
devaient alors choisir laquelle des deux options ils préfereraient obtenir, dans le cas des
récompenses, et quel effort ils préfereraient devoir effectuer, dans le cas des efforts. Nous avons

fait en sorte que les deux items qui étaient présentes au sein de chaque choix appartiennent non
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seulement a la méme dimension, mais aussi a la méme sous-catégorie (récompense alimentaire
ou non-alimentaire, effort physique ou mental) afin d’éviter que la délibération soit court-
circuitée par une préférence générale pour une catégorie par rapport a une autre. Le mode de
présentation, avec un texte seul ou avec un texte accompagné d’une image, était aussi le méme
pour les deux options. Chaque option était présentée deux fois afin d’avoir le méme nombre
total d’essais que dans la tiche d’évaluation au sein de chaque bloc. Chaque bloc contenait ainsi
72 choix a effectuer répartis équitablement sur les 3 sessions de scanner. L’ordre des blocs pour
un sujet donné était le méme que dans la tiche d’évaluation. Enfin, dans la tiche de choix 10-
2D, les participants devaient indiquer s’ils étaient préts a exercer un effort en vue d’obtenir une
récompense (voir Figure 25). Seuls les items présentés sous forme de texte étaient utilisés dans
cette tche. Cette tAche était constituée de 144 choix au total répartis équitablement en 3

sessions dans le scanner pour chaque participant.

Dans la tache de choix 1D-20, nous avons voulu Vérifier que les choix étaient bien
prédits par la différence entre les évaluations attribuées a chaque option lors de la tache
d’évaluation. Nous avons utilisé une régression logistique pour modéliser les choix des
participants en fonction de la différence de valeurs entre les deux options. Nous avons pu voir
que la différence de valeurs était bien un prédicteur significatif des choix (voir Figure 26) dans
chacun des blocs (Rii: Bov = 3.383 £ 0.273, p = 7-10° ; Re: Bov = 2.669 + 0.155, p = 2-1029;
Ei: Bov =2.278 £ 0.157, p = 4-10°1"). Dans la tache de choix 10-2D, nous avons voulu vérifier
que les choix effectués par les participants prenaient bien en compte les 2 dimensions associées
a chague option. Nous avons ainsi effectué une régression logistique des choix dans cette tache
en fonction de I’évaluation des récompenses (Er) et de I’évaluation des efforts (Eg) associées a
chaque option. Nous avons vu ainsi que les choix étaient bien impactés aussi bien par la valeur
des récompenses (Br = 1.502 + 0.085, p = 6-:102%) que par la valeur des efforts (Be = -1.117 +
0.079, p = 1-10°%%). Dans cette tache, les participants ont, en moyenne, accepté 44.71 + 2.64 %
(moyenne + erreur type de la moyenne a travers les participants) des offres qui leurs étaient

proposeées.

Dans ces taches de choix aussi, nous avons modélisé le DT, considéré comme le temps
mis entre 1’apparition des stimuli a ’écran et le moment de la réponse, en fonction de nos
variables de non-intérét (luminance, nombre de mots et durée d’affichage de la croix de fixation
précédant I’essai) et des variables Val et Conf (voir Tableau 1). Pour la tche de choix 1D-20,
Val était définie comme la somme des évaluations des deux options affichées. Pour la tache de

choix 10-2D, Val était définie comme la valeur nette issue de I’intégration des cofts et des
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bénéfices en une combinaison linéaire expliquant les choix. Dans les deux cas, la probabilité
du choix a été modélisée a 1’aide d’une régression logistique (fonction softmax de la variable
décisionnelle). La confiance subjective dans la réponse (Conf) a été définie, par analogie avec
la tache d’évaluation, comme la probabilité de choix centrée mise au carré. La régression
linéaire de DT en fonction de Val nous a permis de voir que, dans la tache de choix 1D-20, le
DT était d’autant plus rapide que Val était élevée (Rii: Bva = -0.061 £0.010, p=3-10""; R;: Pva
=-0.061+0.010,p=3-10"; E¢: Bvai =-0.048 £0.013, p=8-10) (voir Figure 26). Cette relation
n’était cependant pas vérifiée dans le cas de la tdche de choix 10-2D (Bva =-0.033 £ 0.024, p
=0.172). De plus, DT était d’autant plus rapide que Conf était élevée aussi bien dans la tache
de choix 1D-20 (Rt : Beont = -1.738 + 0.201, p = 2:10™%; Ry: Beonf = -1.975 + 0.184, p = 4-10°%3;
Et: Beont = -1.731 £ 0.221, p = 2-10°) (voir Figure 26) que dans la tache de choix 10-2D (Bcont
=-1.148 £ 0.145, p = 1-10®) (voir Figure 26). Dans la plupart de nos taches, DT était ainsi
d’autant plus rapide que les options étaient appétitives (ou moins aversives). De plus, dans la
tache d’évaluation comme dans les taches de choix, DT était d’autant plus rapide que nos

participants étaient confiants dans leurs décisions.

1.3.b  Le cortex préfrontal médian et les différents aspects du compromis

co(ts/bénéfices

Le but de I’analyse des données d’IRMT était de dissocier d’un coté les variables liées a
I’évaluation au premier ordre, c’est-a-dire ’estimation de la valeur subjective associée aux
récompenses et aux efforts considérés a chaque essai, et les variables liée a la méta-décision,
c¢’est-a-dire la confiance et le temps de délibération, au travers de nos taches d’évaluation et de
choix. Nous avons vu en effet qu’une méta-analyse des études d’IRMf sur la plateforme en
ligne Neurosynth refléte que la valeur, la confiance et le DT sont tous associés a 1’activité du
vmPFC et du dmPFC (voir Figure 27A). Nous avons ainsi défini un modéle linéaire général
(GLM) ou I’apparition des stimuli était modulée par nos trois paramétres d’intérét : Val, Conf
et DT. Les paramétres de non-intérét qui influencaient le DT, soit la luminance, le nombre de
mots et la durée d’apparition de la croix de fixation avant le début de I’essai, ont aussi été inclus
en tant que modulateurs de la convolution de la fonction de réponse hémodynamique au
moment de ’apparition des stimuli avant nos variables d’intérét. Toutes les variables du GLM
étaient orthogonalisées de manicre sérielle de sorte que nos variables d’intérét étaient
orthogonalisées par rapport a ces variables de non-interét. Le DT, en particulier, était ainsi
orthogonalisé non seulement par rapport a ces variables de non-intérét, mais aussi par rapport
a Val et a Conf.
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Régresseur Valeur
Rédion X ; Nombre de
g y voxels
Gyrus frontal médian -10 48 12 364
orbital gauche
Gyrus _frontal milieu 28 36 14 57
orbital gauche
Gyrus lingual droit 16 -70 -6 64
Cor’tgx cingulaire -8 38 6 16
antérieure gauche
Précuneus gauche -6 -54 14 22
Régresseur Confiance
Région X ; Nombre de
g y voxels
Gyrus froqta_l supérieur 8 52 18 128
médian
Gyrus temporal inférieur
gauche -46 2 -36 13
Gyrus supramarginal 62 40 30 56
gauche
Gyrus temporal milieu 56 26 -10 63
gauche
Gyrus temporal milieu 46 64 12 29
gauche
Noyau caudé gauche -12 14 -12 14
Hippocampe droit 32 -12 -14 10
Régresseur DT
Région X ; Nombre de
g y voxels
Insula gauche -30 26 4 110
Alre motrice 10 12 48 365
supplémentaire gauche
Insula droite 32 26 4 95
Gyr_us front_al inférieur -40 29 24 242
Triangulaire gauche
Gyrus lingual gauche -18 -88 -10 23

Table 1 : Tables d’activation pour chacun des régresseurs d’intérét au travers des taches
d’évaluation et de choix avec, dans I’ordre, Val, Conf et DT. Les tables montrent la liste des
clusters identifiés pour chaque variable d’intérét pour un seuil de p.value < 0.05 corrigée pour
les comparaisons multiples au niveau des voxels. Les clusters de taille inférieure a 10 voxels
ont été exclus. Les appellations des differentes aires ont été établies sur la base des coordonnées
correspondantes dans 1’atlas AAL (Automated Anatomical Labeling). Les coordonnées
indiquées sont dans I’espace MNI. Les p.value rapportées correspondent a la p.value de chaque
cluster apres correction pour les comparaisons multiples au niveau du cluster.
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Apres correction, au niveau des voxels, pour les comparaisons multiples au niveau de la
famille (Family Wise Error Rate), nous avons identifié trois clusters significatifs dans le cortex
préfrontal médian avec chacune de nos variables d’intérét (voir Figure 27). Val était corrélée
avec I’activité du cortex préfrontal ventromédian (vmPFC) avec un pic aux coordonnées MNI
(-10; 48 ; -12). Conf était corrélée avec ’activité du cortex préfrontal médian (mPFC) surjacent
au vmPFC avec un pic aux coordonnées MNI (-8 ; 52 ; 18) et DT était corrélé avec 1’activité
du cortex préfrontal dorsomeédian (dmPFC) avec un pic aux coordonnées MNI (10 ; 12 ; 48).
On peut noter que chacun de ces clusters d’intérét s’accompagnait aussi d’autres aires plus ou
moins attendues au vu de la corrélation testée (voir Table 1). Val était ainsi aussi corrélée a
I’activité du cortex postérieur cingulaire (pic aux coordonnées MNI (-6 ; -54 ; 14)), du striatum
ventral (deux clusters de 1 voxel chacun, d’ou leur absence de la table au seuil utilisé, avec un
pic aux coordonnées MNI (-12; 12; -2) a gauche et (8; 8; -4) a droite) et du cortex
orbitofrontal latéral gauche (pic aux coordonnée MNI (-28 ; 36 ; -14)). Conf était aussi corrélée
a Pactivité du striatum ventral avec un pic aux coordonnées MNI (-12 ; 14 ; -12) a gauche.
Enfin, le DT était aussi corrélé a I’activité de 1’insula antérieure bilatéralement (pics aux
coordonnées MNI (-30 ;26 ;4) a gauche et (32 ;26 ;4) a droite) ainsi que du cortex préfrontal
dorsolatéral gauche (pic aux coordonnées MNI (-40 ; 22 ; 24)).

165



Etudes expérimentales

Al w VALEUR CONFIANCE EFFORT
[7p] X
e
-
<
=
<
< A
l—
w
=
DT
c c
=] o
T 1 >
g 2 0.6
o o
€ e 04
[} ]
Sos S 02 —
5 5
] s 0
5 502
g o 8
évaluation 1D-20 10-2D vmPFC mPFC  dmPFC
Conf
s 1 s
w 7]
g 206 *dek
.‘.i_‘,’ \E,’ 0.4 *
c
c c
k] 2 9
(%} %]
g 0 3-0.2
© évaluation 1D-20 10-2D © vmPEC mPFC  dmPFC
Val
s 1 5
2 *kk 2 *Hk
] * %% 2
g g 0.6
.g Ag 0_4
205 * S 02
s [
3 £ 0 —_—
3 o2
g o 8 :
evaluatlon 1D-20 10-2D vmPFC mPFC dmPFC

D]

-
-

ke *k
) i
0

Figure 27 : Résultats neuraux pour Val, Conf et DT.
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A] Méta-analyse des études d’IRMT. Les cartes statistiques (coupes sagittales en X = -8) ont été
extraites sur la base de la plateforme en ligne Neurosynth avec les termes « value » (470
études), « confidence » (79 études) et « effort » (204 études). Les clusters dans le cortex
préfrontal médian sont similaires au travers des 3 mots clés. Tous les clusters passant les seuils
de p <0.01 (False Discovery Rate) avec le test d’uniformité sont montrés avec une couleur unie
pour chaque mot clé (rouge pour la valeur, bleu pour la confiance et vert pour 1’effort). Les
cartes ont ete superposée a la moyenne des 38 cerveaux de cette étude.

B] Corrélats cerébraux de la valeur (Val), la confiance (Conf) et le temps de délibéeration (DT)
dans cette étude au sein du cortex préfrontal médian. Cette carte représente les 3 clusters dans
le cortex préfrontal median sur lesquels nous nous sommes concentres. La coupe sagittale a été
effectuée au méme niveau que les images issues de Neurosynth (x = -8) et superposée sur la
moyenne des 38 cerveaux inclus dans I’étude. Chacun de ces clusters a été extrait, en lien avec
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le terme correspondant (Val en rouge, Conf en bleu et DT en vert) sur la base de la carte
correspondante seuillée a p < 0.05 corrigé au niveau des voxels pour les comparaisons multiples
au niveau de la famille (Family Wise Error Rate).

C] Décomposition des contrastes par variable (Val, Conf et DT) par tache pour la région
d’intérét correspondant a chacune des variables (le vmPFC pour Val en rouge, le mPFC pour
Conf en bleu et le dmPFC pour DT en vert) a gauche. A droite, décomposition des contrastes
par variable (Val, Conf et DT) par région d’intérét. D] Décomposition des contrastes obtenus
pour Val dans le vmPFC pendant la tache d’évaluation par dimension (récompense ou effort)
et par mode de présentation (récompense presentée avec (Rt)ou sans image illustrative (Ry)).

Les barres et les barres d’erreurs montrent, respectivement, la moyenne et 1’erreur type de la
moyenne & travers les participants. Les étoiles indiquent la significativité a la suite d’un t-test
des données contre zéro : *p.value < 0.05 ; **p.value < 0.01 ; ***p.value < 0.005 ; ****p.value
< 0.001.

Nous avons ensuite effectué des t-tests post-hoc afin d’étudier le lien entre nos variables
d’intérét et ’activité au sein de nos trois régions d’intérét au sein du cortex préfrontal médian.
Tout d’abord, nous avons voulu vérifier que 1’activité au sein de chacune de ces régions n’était
pas liée a une tache spécifique. Nous avons ainsi regardé, pour chacune de nos variables
d’intérét, ¢’est-a-dire Val, Conf et DT, que le lien avec la région d’intérét identifiée dans le
cortex préfrontal médian était bien stable au travers des taches (voir Figure 27). Nous avons pu
vérifier que c’était bien le cas pour le lien entre 1’activité du vimPFC et Val (tache d’évaluation :
BVal = 0.701 + 0.126, p = 2-10® ; tache de choix 1D-20: pVal = 0.293 + 0.126, p = 0.025 ;
tache de choix 10-2D : BVal = 0.700 + 0.180, p = 4-10™*), pour le lien entre I’activité du mPFC
et Conf (tache d’évaluation: Conf=0.768 + 0.111, p = 3-108 ; tAche de choix 1D-20 : BConf
=0.335+0.114, p = 0.006 ; tache de choix 10-2D: BConf = 0.313 + 0.133, p = 0.024) et pour
le lien entre ’activité du dmPFC et DT (tache d’évaluation: BDT = 0.410 + 0.106, p = 4-10™* ;
tache de choix 1D-20: BDT = 0.875 + 0.123, p = 2-10® ; tache de choix 10-2D: BDT = 0.676
+ 0.125, p = 4-10°). Ensuite, nous avons Vérifié que chaque variable corrélait plus fortement
avec la partie du cortex préfrontal médian correspondante par rapport aux deux autres clusters
(voir Figure 27). Nous avons ainsi vu que I’activité du vmPFC était en effet significativement
mieux corrélée a Val que I’activité du mPFC (p = 9-10°) ou que celle du dmPFC (p = 5-10%).
De méme, I’activité du mPFC était significativement mieux corrélée a Conf que celle du
VMPFC (p = 0.004) ou du dmPFC (p =2:107). Le DT, enfin, corrélait mieux avec I’activité du
dmPFC qu’avec celle du vmPFC (p = 0.021) ou celle du mPFC (p = 2:10). 11 faut d’ailleurs
préciser que la triple dissociation n’implique pas que chacune de nos variables d’intérét n’était
encodée qu’en une seule de nos régions d’intérét. Par exemple, 1’activité du vimPFC était aussi

significativement corrélée & Conf (BConf = 0.256 + 0.098, p = 0.013) et au DT (BDT =0.377 =
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0.108, p = 0.001). La triple dissociation que nous avons observée sur les cartes cérébrales
correspondait ainsi bien a des différences significatives entres les variables computationnelles
et des associations stables et significatives au travers de nos différentes taches.

Pour vérifier que nos résultats étaient robustes, nous avons aussi effectué quelques
variantes des GLM présentés ici. Nous avons notamment essay¢ d’utiliser des formules
alternatives pour définir la valeur subjective Val dans la tache de choix 1D-20. Le but était de
voir s’il serait possible de mieux capter I’activité du vimPFC avec ces définitions différentes de
la valeur subjective pendant un choix comme celui opéré dans la tache de choix 1D-20. Nous
avons notamment remplacé la somme des valeurs par la valeur choisie ou la différence entre la
valeur de I’option choisie et la valeur de 1’option non-choisie dans la tache de choix 1D-20
mais les résultats étaient relativement équivalents (vmPFC avec la valeur de 1’option choisie :
BVal =0.366 £ 0.157, p = 0.025 ; vmPFC avec la différence entre la valeur de I’option choisie
et la valeur de 1’option non-choisie : BVal =0.172 + 0.139, p = 0.224). Nous avons aussi essayé
d’utiliser un modéle computationnel dont le principe est d’inférer les valeurs cachées qui dirige
le comportement a la fois en se basant sur les notes attribuées aux différents items dans la tache
d’évaluation et aux choix effectués dans les deux autres taches. La encore les résultats étaient
relativement équivalents (voir Appendice : Utiliser un modéle computationnel pour inférer les
valeurs cachées associées au comportement). Pour Conf, nous avons voulu nous assurer que
I’encodage plus dorsal n’était pas lié a 1’orthogonalisation de Conf par rapport a Val. Nous
avons ainsi testé une variante ou nous avons inclus la confiance sans la précéder de la valeur
dans le GLM. Cependant, le cluster est resté centré sur la méme localisation spatiale
relativement plus dorsale que le vmPFC avec le méme pic aux coordonnées MNI (-8 ; 52 ; 18).
Pour DT, nous avons voulu vérifier si la corrélation entre le dmPFC et DT était simplement due
a une activation du dmPFC tant que 1’essai était en cours ou s’il s’agissait bien d’une activation
proportionnelle a la quantité d’efforts alloué dont le DT ne serait que 1’un des reflets. Nous
avons ainsi remplacé la fonction delta utilisée pour convoluer la réponse hémodynamique au
moment de I’apparition des stimuli a I’écran par une fonction boxcar dont la durée était égale a
DT. Nous avons alors pu observer que nos résultats montrant une corrélation du dmPFC avec
le DT restaient inchangés au sein de chacune des taches (tache d’évaluation : DT = 0.410 +
0.106, p = 4-10*; tache de choix 1D-20 : BDT = 0.875 + 0.123, p = 2-10°® ; tache de choix 10-
2D : DT = 0.676 + 0.125, p = 4-10°). L activation du dmPFC en lien avec le DT semble ainsi
bien refléter une modulation en amplitude en lien avec la quantité de ressources allouées pour

la prise de décision et non pas seulement un signal actif tant que I’essai a lieu.
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Nous avons vu que 1’encodage de la valeur subjective dans le vmPFC se généralise au
travers de nos trois taches. Nous avons ensuite voulu voir si cet encodage se généralisait aussi
entre les dimensions et les modes de présentation des réecompenses. Pour ce faire, nous nous
sommes concentrés sur la tiche d’évaluation ou il n’y avait qu’une seule option a évaluer a la
fois et le lien avec I’activité neurale était ainsi plus simple a étudier. 1l a été proposé que le
vmPFC n’encode pas nécessairement les colits associés a des actions et qu’une autre aire
cerébrale correspondant au dmPFC identifié dans nos taches en lien avec le DT corréle avec cet
encodage, voire correle négativement avec la valeur subjective en général, comme un systeme
opposant au VMPFC. Nous avons d’abord pu observer que le dmPFC n’encodait pas
positivement le cot des efforts, mais il avait en effet plutdt tendance a étre d’autant moins actif
que les efforts paraissaient pénibles (E:: pVal =-0.225 + 0.116, p = 0.060). De plus, nous avons
vu que le vmPFC encodait positivement la valeur des récompenses indépendamment de leur
mode de présentation (voir Figure 27), ¢’est-a-dire qu’elles soient ou non accompagnées d’une
image (Rti: pVal = 0.630 + 0.224, p = 0.008; Rt: BVal = 0.803 + 0.177, p = 6:10°). Enfin, le
vmPFC encodait négativement la pénibilité des efforts (E:: pVal = -0.670 £ 0.205, p = 0.002)
dans la tache d’évaluation. L’association entre Val et 1’activit¢ du vmPFC ¢était donc
indépendante du mode de présentation des réecompenses et elle intégrait aussi bien les bénéfices

associés a des récompenses que les codts associés a des efforts.

L activité du dmPFC refléte donc mieux le codlt dépensé, lors de la décision, qui est lié a
la méta-décision « Combien d’effort et/ou de temps allouer a cette décision ? », plutét que le
colit associé a 1’option en cours d’évaluation. Nous avons tiré cette conclusion du fait de la
corrélation entre le dmPFC et le DT malgré le fait que le DT, dans notre GLM, était
orthogonalisé par rapport a nos variables de non-intérét ainsi que Val et Conf, c’est-a-dire que
le DT représentait potentiellement I’effort alloué a la décision méme apres avoir pris en compte
la difficulté de la décision reflétée dans Conf. Comme le DT est un proxy indirect de 1’effort
investi dans la tache, nous avons aussi voulu voir si un autre proxy réguliérement associé a la
notion d’effort mental permettait de vérifier ce lien entre 1’effort investi dans la prise de décision
et activit¢ du dmPFC. Nous avons ainsi décidé d’utiliser la taille du diametre pupillaire.
L’activité au sein de chacune de nos régions d’intérét dans le cortex préfrontal médian a ainsi
été extraite pour chaque essai a I’aide du GLM2. Ensuite, nous avons effectué, pour chaque
point temporel, une régression linéaire entre le diamétre pupillaire, nos variables de non-intérét
(la luminance, le nombre de mots et la durée d’affichage de la croix de fixation précédant le

début de 1’essai), nos variables d’intérét (Val, Conf et DT) et, enfin, I’activité de nos régions
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d’intérét (le vimPFC, le mPFC et le dmPFC). Toutes les variables ont été orthogonalisées de
maniére sérielle de sorte que I’activité du dmPFC était orthogonalisée par rapport a tous les
régresseurs précedents. Une corrélation positive a été observée entre le diametre pupillaire et le
dmPFC dans chacune de nos taches et de maniére relativement spécifique par rapport au vmPFC
ou au mPFC. Cette corrélation a été observée aussi bien en calant les données sur le moment

d’apparition des stimuli a I’écran qu’en les calant sur le moment de réponse (voir Figure 28).
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Figure 28 : Corrélation entre le diamétre pupillaire et ’activit¢é du vmPFC, du mPFC et
du dmPFC dans chacune des taches de prise de décision basée sur la valeur. Les figures
affichées montrent 1’évolution temporelle des coefficients de corrélation issus d’un GLM entre
le diamétre pupillaire et 1’activité au sein du vmPFC (en rouge), du mPFC (en bleu) et du
dmPFC (en vert) aprés avoir orthogonalisé chacun de ces régresseurs par rapport aux
régresseurs précédents du GLM (la luminance, le nombre de mots, la durée d’affichage de la
croix de fixation, Val, Conf et DT). Dans toutes les lignes, la colonne de gauche représente les
données calées sur le moment d’apparition des stimuli et la colonne de droite représente les
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données calées sur le moment ou les participants appuient sur une touche, ¢’est-a-dire lorsqu’ils
ont pris leur décision. En haut, corrélations dans la tache d’évaluation, au milieu dans la tache
de choix 1D-20 et en bas dans la tache de choix 10-2D. Les traits en gras au-dessus de la figure
et au niveau de la moyenne représente les clusters temporels ou les betas sont significatifs
d’aprés la théorie des champs aléatoires qui permet de corriger pour les comparaisons multiples.
Les données ont été extraites chez 30 participants dans la tache d’évaluation, 29 participants
dans la tache de choix 1D-20 et 28 participants dans la tache de choix 10-2D.

1.4 Discussion

Dans cette étude, nous avons cherché a identifier les bases cérébrales de variables
communes a plusieurs taches impliquant I’évaluation de différents stimuli et I’expression de
preférences subjectives. Nous avons observé une triple dissociation dans le cortex préfrontal
médian : la valeur subjective des stimuli, la confiance dans la réponse et le temps de délibération
corrélaient, respectivement, avec le vmPFC, le mPFC et le dmPFC. Cette association entre
chaque région et chaque variable était stable a travers nos tches d’évaluation et de choix,
qu’elles impliquent 1’expression d’un jugement de valeur, d’une préférence entre deux options
ou l'intégration de différents attributs, la récompense et 1’effort. Ce résultat suggere que la
valeur des récompenses et le colt des efforts sont intégrés dans la méme région cérébrale, le
vmPFC. Les variables méta-décisionnelles, qui régulent la prise de décision, comme la
confiance dans la réponse et le temps de délibération, sont principalement représentés dans

d’autres parties du cortex préfrontal médian : le mPFC et le dmPFC.
l.4a  Le vmPFC encode la valeur subjective de maniere générique

Le réseau des valeurs, et en particulier le cortex préfrontal ventromédian (vmPFC) qui en
est I’'une des composantes principales a été associ¢ a I’encodage de la valeur subjective de
stimuli appétitifs, c’est-a-dire des récompenses, de maniere générique (Bartra et al., 2013; Levy
and Glimcher, 2012; Sescousse et al., 2013). Nous avons d’ailleurs confirmé ce résultat, chez
le méme groupe de participants, en IRMf, au travers de 3 taches différentes : une tache
d’évaluation et deux taches de choix, et ce indépendamment du mode de présentation des
récompenses qui étaient affichées (voir Figure 27). 1l a été proposé que le vimPFC n’est par
contre pas capable d’encoder la valeur subjective associée a des actions (Padoa-Schioppa, 2011,
Rangel and Hare, 2010; Schneider and Koenigs, 2017). D’un autre coté, plusieurs études
récentes suggerent au contraire que le vimPFC est capable d’intégrer les cofts liés a I’obtention
d’une récompense, comme les punitions ou le délai qui peuvent y étre associés (Kable and
Glimcher, 2007; Talmi et al., 2009; Tom et al., 2007), mais aussi le codt anticipé d’un effort
qui a été choisi (Aridan et al., 2019; Hogan et al., 2019; Nagase et al., 2018). Nos résultats
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suggerent aussi que le vmPFC encode la valeur subjective aussi bien dans le domaine des objets
que dans le domaine des actions (voir Figure 27). Ils confirment ainsi 1’idée que le vimPFC est
capable de calculer la valeur nette associée a une action, en prenant a la fois en compte les
bénéfices et les colts dans son calcul de la valeur subjective. Notre paradigme nous a, de plus,
permis de démontrer le fait que le vmPFC encode la valeur subjective de maniere générique,
c’est-a-dire indépendamment de la tche en cours, de son mode de présentation ou du type
d’item considéré, en faisant passer nos différentes taches au méme groupe de participants.

.4.b  Lesvariables méta-décisionnelles sont liées a des parties plus dorsales

du cortex préfrontal médian

Si le vmPFC était clairement corrélé a I’encodage du compromis cotiits/bénéfices lié a
I’évaluation, nos tdches nous ont aussi permis de dissocier cet encodage de celui de deux
variables méta-décisionnelles essentielles a la prise de décision : la confiance dans la réponse

et le temps de délibération.

La confiance est 1’estimation subjective de la probabilité d’avoir accompli la meilleure
action possible (Pouget et al., 2016). Etant donné que nous voulions tester trois taches
différentes (tdche d’évaluation, tache de choix 1D-20 et tache de choix 10-2D) et plusieurs
conditions (des récompenses présentées sous deux formes différentes et des efforts), mais que
nous ¢étions contraints, en termes de durée totale de 1’expérience, par la durée du scan en IRMT,
nous n’avons pas souhaité inclure des questions sur le degré de confiance des participants dans
nos taches. De ce fait, nous avons utilisé des substituts qui semblaient pertinents pour refléter
le degré de confiance subjectif des participants. Plus précisément, dans la tdche d’évaluation
nous avons utilisé les évaluations centrées et mises au carré, une mesure qui a déja été validée
plusieurs fois comme un bon reflet du degré de confiance subjectif des participants dans ce type
de tache (De Martino et al., 2017; Lebreton et al., 2015; Lopez-Persem et al., 2020). Dans les
taches de choix, nous avons utilisé la probabilité d’effectuer un choix donné dérivée de nos
modéles qui est censée refléter directement le degré de confiance des participants et, par
cohérence avec la tache d’évaluation, nous avons aussi centré et mis cette mesure au carré. Dans
nos trois taches, nous avons pu voir que la mesure indirecte de la confiance que nous avions
utilisée était bien corrélée avec des temps de délibération plus courts (voir Figure 26) suggérant
gue nos mesures étaient en effet valides pour représenter le degré de confiance approximatif

des participants dans leur decision.
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Conformément a des études antérieures, aussi bien en IRMf, qu’avec des enregistrements
intracraniaux chez ’homme, et dans de multiples paradigmes, qui suggérent que le vmPFC
encode a la fois la valeur subjective et la confiance dans la décision (Chua et al., 2006; De
Martino et al., 2013; Gherman and Philiastides, 2018; Lebreton et al., 2015) et que, de ce fait,
il pourrait y avoir des biais entre ces deux mesures, nous avons pu observer une corrélation
entre 1’activité du vmPFC et la confiance (voir Figure 26). Cependant, 1’épicentre de la
corrélation entre la confiance subjective, telle que nous 1’avons définie dans nos taches, et
I’activité cérébrale était situé 1égérement plus dorsalement dans une zone que nous avons appelé
le cortex préfrontal médian (mMPFC) (voir Figure 27). Ce résultat est d’ailleurs en accord avec
une étude de De Martino et al (De Martino et al., 2017), qui a montré que, dans une tache
d’évaluation, il existe deux gradients opposés dans le cortex préfrontal médian. La valeur
subjective serait ainsi principalement encodée dans la partie ventrale du cortex préfrontal
médian, alors que la confiance subjective serait principalement encodée dans une partie plus
dorsale du cortex préfrontal médian (voir Figure 22). Nos résultats suggérent en effet que la
confiance dans la décision est principalement encodée dans des parties plus dorsales du cortex

préfrontal médian.

Notre équipe a déja proposé que la confiance est une variable que les participants
cherchent a maximiser au cours d’une tache (Lebreton et al., 2015). Or, lors d’une prise de
décision, un moyen potentiel d’augmenter la confiance subjective dans la réponse est de prendre
plus de temps pour délibérer avant de prendre une décision (Lee and Daunizeau, 2019). Ainsi,
dans I’ensemble de nos tiches de prise de décision, nous avons considéré le temps de
délibération (DT) comme une variable reflétant la quantité de ressources allouées a chaque
décision et la sensation aversive d’effort qui va de pair. Bien sdr, ce lien dépend de la tache
considérée. Nous avons d’ailleurs que le DT était aussi bien influencé par la confiance dans la
réponse, que par la valeur subjective des stimuli en cours d’évaluation. Ce lien pourrait refléter
un réflexe pavlovien appétitif, comme cela a déja été suggéré précédemment, en ce qu’un item
plus appétitif a tendance a éliciter une réponse plus vigoureuse et plus rapide (Oudiette et al.,
2019; Shadmehr et al., 2019). En effet, dans nos taches, il n’y avait pas de raison de répondre
plus rapidement aux stimuli plus appétitifs ou plus lentement face aux stimuli plus aversifs. Le
DT était aussi généralement plus rapide lorsque la confiance était plus élevée ce qui pourrait
refléter la difficulté de la decision (Kiani et al., 2014) et est cohérent avec 1’idée que plus de
ressources neurales sont attribuées lorsque la confiance dans la décision est faible en vue de

I’augmenter. Dans nos analyses, nous avons cherché a voir les bases cérébrales du DT apres
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I’avoir orthogonalisé¢ aux différentes variables qui 1’expliquaient, notamment la valeur

subjective et la confiance.

Nous avons ainsi pu observer que, dans I’ensemble de nos taches, le DT était corrélé a un
cluster situé dans ce que nous avons appelé le cortex préfrontal dorsomédian (dmPFC), et cette
relation était visible apres avoir orthogonalisé le DT a la valeur et la confiance subjectives.
Cette aire cérébrale a regu plusieurs noms au fil des études. Elle est ainsi par exemple souvent
dénommée de cortex cingulaire antérieur dorsal (dACC) (Shenhav et al., 2013), d’aire
supplémentaire motrice (SMA) (Klein-Flugge et al., 2016; Kurniawan et al., 2013), d’aire pré-
supplémentaire motrice (pre-SMA) (Kaminski et al., 2017; Kolling et al., 2016a) ou de cortex
mid-cingulaire (Amiez et al., 2013). Au-dela de la question anecdotique de son appellation,
cette aire cérébrale fait I’objet de débats intenses dans le domaine au sujet de son/ses r6le(s)
précis. Elle est réguliérement identifiée en lien avec la sensation aversive d’exercer un effort
(Engstrom et al., 2015; Kaminski et al., 2017; Pessiglione et al., 2018) et, plus spécifiquement,
a la valeur attendue d’exercer du contréle cognitif (Shenhav et al., 2013). Nous pensons que
nos résultats qui montrent un lien entre le DT et I’activité du dmPFC (voir Figure 27) apres
avoir orthogonalisé le DT a différents régresseurs de non-intérét, mais aussi a la valeur
subjective et la confiance, vont dans ce sens. Le dmPFC serait ainsi le reflet des ressources
investies au cours de la décision, en vue d’augmenter le niveau de confiance dans la décision

(Lee and Daunizeau, 2019).

De plus, la taille du diameétre pupillaire, une autre variable régulierement considérée
comme un reflet des ressources investies dans une tache, que ce soit dans le domaine des efforts
physiques (Zénon et al., 2014) ou dans le domaine des efforts mentaux (Alnaes et al., 2014;
Kahneman and Beatty, 1966; van der Wel and van Steenbergen, 2018), corrélait aussi avec
I’activité du dmPFC avant de donner la réponse (voir Figure 28). Dans notre analyse, 1’activité
du dmPFC était orthogonalisée a la valeur subjective, la confiance mais aussi au DT, suggérant
que I’activité de cette zone refléte en effet la détection d’un conflit (Botvinick et al., 2001) et
I’allocation de ressources, sous la forme de 1’activité du systéme nerveux autonome et/ou de

I’exécution de controle cognitif (Beissner et al., 2013; Shenhav et al., 2013).
1.5 Conclusion

En résumé, nous avons réussi a séparer les bases cérébrales de 1’évaluation, de la
confiance et de la délibération au sein du cortex préfrontal médian, alors que, comme montré

par les cartes issues de notre méta-analyse sur Neurosynth, ces concepts n’étaient pas
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nécessairement clairement attribués a des bases cérebrales différentes dans le cortex préfrontal
médian dans les études précédentes. L’une des distinctions les plus importantes de notre étude
est probablement la dissociation entre I’effort considéré comme un attribut de 1’option en cours
d’évaluation, et I’effort, comme le la quantité de ressources allouées a la prise de décision en
soi. En d’autres termes, nous avons distingué d’un coté I’évaluation du colt d’un effort,
associée au vmPFC, et ’effort investi dans 1’évaluation, associé au dmPFC. Cette dissociation
est cohérente avec I’idée que le vmPFC anticipe la valeur aversive d’un effort a effectuer, alors
que le dmPFC représente 1’intensité d’un effort au moment ou il est exécuté et qui dépend de 1a
difficulté de la tache en cours (Hogan et al., 2019). Au niveau méta-decisionnel, nos résultats
pourraient étre interprétés dans le cadre d’un mode¢le d’allocation de ressources, ou I’effort et/ou
le temps investi dans la délibération sont censés augmenter le niveau de confiance dans la
réponse, qu’il s’agisse d’une évaluation ou d’un choix (Lee and Daunizeau, 2019). Ce modeéle
prédit que I’augmentation de I’activité du dmPFC devrait avoir pour but d’augmenter le niveau
d’activité du mPFC a la fin de I’essai. Nous ne pouvions pas tester cette prédiction ici puisque
nous approche a base de corrélation empéche d’effectuer un lien de causalité. Il est d’ailleurs
aussi possible que I’activité du dmPFC ne refléte pas la quantité de contrdle cognitif a investir,
mais la quantité de contrdle cognitif en train d’étre investie. Elle pourrait aussi encoder la
sensation aversive d’effort mental qui accompagne 1’exécution de controle cognitif ou
’augmentation de I’activité du systéme nerveux autonome. Notre approche nous a en tout cas
permis de montrer une association entre trois concepts cognitifs liés au compromis
colts/bénéfices qui est stable a travers nos taches d’évaluation et de choix et qui implique
d’étendre nos modeles du fonctionnement du cerveau lors d’un compromis cotits/bénéfices au-
dela des modeles tres étudiés qui ont été établis pour des taches de choix binaires. Notre
approche visant a observer les composantes stables a travers les taches a cependant aussi des
limites puisqu’elle ne nous permettait pas de comparer les tiches entre elles. En effet, les taches
différaient par plusieurs aspects : les tdches de choix venaient toujours aprés les taches
d’évaluation, chaque tache n’impliquait pas le méme nombre d’attributs et d’options a évaluer
ou a comparer, etc. Cependant, nous espérons ouvrir une nouvelle approche avec la présente
étude qui permet d’observer les bases cérébrales d’'un méme concept au travers de plusieurs

taches avec les mémes participants.

Nous avons aussi profité de cette étude pour :
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1) tester la qualité de différentes séquences d’IRMf dans leur affinité pour capter
I’activité du cortex préfrontal ventromédian en lien avec la valeur ;

2) voir si le fait d’utiliser un modeéle qui a été développé dans 1’équipe dont le principe
est d’inférer des valeurs cachées qui dirigent le comportement dans 1’ensemble des
taches (évaluation, choix 1D-20 et choix 10-2D) changeait nos résultats basés sur les
¢évaluations fournies par les participants dans la tache d’évaluation ;

3) voir si la position du regard et la valeur associee aux différentes options était ou non

en lien avec la théorie du modele de diffusion attentionnel.

On pourra retrouver 1I’ensemble de ces questions, ainsi que ’article en anglais, que nous
sommes sur le point de soumettre et qui correspond aux données présentées ici, dans les

appendices & la fin de ce manuscrit (voir Appendices).

Il  L’effort, tant physique que mental, est plus motivé par ’attrait
de gagner que par la peur de perdre
1.1 Introduction

Dans la premiere partie, nous nous sommes intéressés aux bases cérébrales du
compromis colts/bénéfices dans le cas de situations fictives impliquant des récompenses de
diverses natures, comme des items alimentaires ou des objets, et des efforts fictifs de nature
physique ou mentale. Nous avons ainsi pu voir que, non seulement 1’activité du vmPFC, 1’une
des composantes principales du réseau des valeurs, augmentait linéairement avec la valeur
appétitive des recompenses, mais elle diminuait aussi linéairement avec la valeur aversive du
codt des efforts, et ce, au travers de différentes taches effectuées par les mémes participants
(voir Figure 27). Dans cette partie, nous allons nous intéresser a 1’autre composante principale
du réseau des valeurs : le striatum ventral. L activité du striatum ventral a en effet été corrélée
a ’anticipation d’une récompense monétaire de valeur plus élevée depuis les débuts de 'IRMf
chez ’homme (Breiter et al., 1996, 2001; Knutson et al., 2001a, 2001b). Ce lien entre I’activité
du striatum ventral et I’anticipation d’une récompense de valeur subjective plus élevée a depuis
été confirmé par plusieurs méta-analyses (Bartra et al., 2013; Clithero and Rangel, 2014;

Sescousse et al., 2013).

De plus, les ganglions de la base, un réseau cérébral dont le striatum fait partie, jouent
un role fondamental dans I’intensité et la rapidité d’exécution d’un mouvement (Dudman and

Krakauer, 2016; Turner and Desmurget, 2010; Turner et al., 2003; Yttri and Dudman, 2016).
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Dans le cas d’un effort physique, comme d’un effort mental, des récompenses plus élevées
motivent aussi une performance plus élevée que ce soit en termes d’intensité d’un effort
physique ou de rapidité d’exécution d’un effort mental. En IRMT, cela correspond aussi a des
situations ou I’activité du striatum est plus élevée (Pessiglione et al., 2007; Schmidt et al., 2012).
Il a d’ailleurs été prouvé qu’une lésion des ganglions de la base chez I’homme faisait perdre
toute capacité de moduler I’intensité d’un effort physique en fonction de la valeur des enjeux
monétaires (Schmidt et al., 2008). En résumé, non seulement le striatum réagit
proportionnellement a la valeur subjective de la récompense en jeu, mais son activité pourrait
déterminer 1’intensité de [’effort physique, ou mental, effectué en vue d’obtenir cette

récompense.

Qu’en est-il dans le domaine des pertes ? D’un c6té, 1’activité du réseau des valeurs
diminue avec la perspective de punitions plus importantes, comme la perspective d’une perte
monétaire conséquente (Park et al., 2011; Shapiro and Grafton, 2020; Talmi et al., 2009; Tom
et al., 2007). D’un autre coté, I’activité du striatum ventral a été associée a la fois a I’encodage
de la valeur subjective signée et de la valeur subjective non-signée (Bartra et al., 2013). De plus,
dans des taches de choix probabilistes, il a été montré qu’il existe une aversion a la perte
(Kahneman and Tversky, 1984). Cette aversion s’exprime notamment par le fait que
I’équivalent de la perspective de subir une perte d’un certain montant serait de 1.5 a 2.5 fois
plus important pour une perspective d’obtenir un gain (Kahneman, 2012). Daniel Kahneman
propose que ce type de biais soit ancré dans 1’évolution. Les animaux auraient des chances de
survie accrues en traitant les menaces, c’est-a-dire les punitions potentielles, de maniere plus
urgente que les opportunités en termes de récompenses éventuelles. Ce type de biais a
cependant été tres peu exploré dans des taches impliquant d’effectuer un effort physique ou

mental en fonction des enjeux chez I’homme.

Le dmPFC a été identifié comme une aire cérébrale faisant partie d’un réseau neural
d’alarme (Eisenberger and Lieberman, 2004). Son activité augmente en effet dans des situations
associees a un signal de saillance plus important (Litt et al., 2011; Seeley et al., 2007). L’activité
du dmPFC a été associée au calcul de la valeur attendue d’allouer du contréle cognitif a une
tache en cours (Shenhav et al., 2013). Il pourrait ainsi détecter des situations saillantes et
« décider » d’allouer une certaine quantité de controle cognitif a la tache en cours en vue de
gérer la situation au mieux. Plus les enjeux monétaires non-signés d’une tache seraient
importants, plus on pourrait s’attendre a ce que son activité augmente en vue d’allouer plus de

controle cognitif. D’un autre coté, I’activité du dmPFC augmente a mesure que la valeur
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subjective signée diminue (Bartra et al., 2013). Il se pourrait ainsi qu’il soit plus sensible dans
I’anticipation de pertes que dans I’anticipation de gains. L’interaction de ce systéme de contréle
cognitif avec une éventuelle aversion a la perte n’est d’ailleurs pas clairement définie. Est-ce
que des situations impliquant des pertes impliquent 1’allocation d’une quantité plus importante

de contr6le cognitif ?

Ainsi, nous avons adapté le paradigme de Schmidt et al. qui impliquait de demander a
des participants d’effectuer un effort physique ou mental en vue d’obtenir des gains monétaires
proportionnellement a la performance effectuée (Schmidt et al., 2012), en introduisant des

pertes a éviter, en plus des gains a obtenir. Cette étude visait a :

1) Voir s’il existait une aversion a la perte dans des taches impliquant d’effectuer une
performance physique ou mentale et non pas seulement de faire un choix ;

2) Etudier le comportement du striatum et des aires associées au contrdle cognitif en
lien avec les enjeux signés ou non-signés et verifier comment ces différentes aires

cérébrales réagissent en rapport avec une éventuelle aversion a la perte.

I1.2 Méthodes

I1.2.a Participants

Pour cette étude en IRMf, nous avons recruté 24 participants (13 femmes / 11 hommes)
de 25.9 £ 3.7 ans (moyenne + écart-type). Les participants ont été recrutés en ligne via la
plateforme du RISC (Relais d’Information en Sciences de la Cognition,

https://www.risc.cnrs.fr/). Les critéres d’inclusion étaient d’étre droitier, de parler couramment

le francais, d’avoir entre 20 et 39 ans, de ne pas porter de tatouage, de piercing ou tout objet
métallique, de ne pas étre enceinte (vérifié avec un test de grossesse effectué avant I’expérience)
et de ne pas avoir de problémes de vue. Nous avons aussi évalué les antécédents médicaux, en
particulier neurologiques ou psychiatriques, et la consommation éventuelle de substances
psychotropes des participants afin de les exclure le cas échéant. Enfin, les participants devaient
aussi indiquer leurs traitements en cours afin de les exclure au cas ou leurs traitements

pourraient avoir un impact sur leur comportement et/ou leur activité neurale.

Nous avons exclu un participant qui a eu des performances déplorables dans la tache
d’effort physique. Il a en effet obtenu un décompte final négatif a la fin de chaque session de la

tache d’effort physique.
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Pour les données d’IRMf, nous avons exclu 3 participants car ils bougeaient trop
(mouvement supérieur a 5 mm). Ces participants ont cependant été inclus dans les études de
comportement. Les données d’IRMf sont donc basées sur 20 participants au total (11 femmes /

9 hommes).

Tous les participants ont signé une fiche de consentement. Les instructions indiquaient
aux participants qu’ils obtiendraient un montant fixe de S0€ pour avoir participé a I’étude et
qu’ils pourraient obtenir un bonus monétaire allant de 0 a 25€ en fonction de leurs performances
cumulées au cours des différentes sessions de chacune des taches effectuées dans le scanner.
En pratique, tous les participants ont été payes un montant fixe de 75€ quelques mois apres

I’expérience.
I1.2.b  Téches

e Points communs aux deux taches

Les deux taches ont été programmées dans la toolbox Psychtoolbox
(http://psychtoolbox.org/) au sein du logiciel Matlab 2012 (The MathWorks, Inc., USA). Les

participants ont recu des instructions pour chaque tache a 1’écrit et a 1’oral. Le principe des deux

taches tel qu’il était indiqué aux participants était de maximiser leurs gains. Les deux taches ont
été programmeées afin de minimiser autant que possible les différences entre elles qui n’étaient
pas liées a la nature de 1’effort (effort physique ou effort mental) a effectuer dans chaque tache.
Les deux taches effectuées par les participants correspondent a des variantes de taches qui ont
largement été étudiées par le passé dans notre équipe (Meyniel et al., 2013; Pessiglione et al.,
2007; Schmidt et al., 2008, 2009, 2012).

Dans les deux cas, un essai démarrait par la présentation d’une croix de fixation pour
une durée fixe de 500 millisecondes (ms). Ensuite, le montant en jeu pour 1’essai en cours
apparaissait sur 1’écran (voir Figure 29) pour une durée variant aléatoirement entre 1 et 4
secondes (s). Cet enjeu était présenté a I’écran sous la forme d’une piece de monnaie ou d’un
billet en haut a gauche de 1’écran. Si une croix rouge se superposait a I’image du montant en
jeu accompagnée du texte « A PERDRE », le participant savait qu’il jouait pour ne pas perdre
de I’argent a cet essai. Plus sa performance serait élevée, moins il allait perdre d’argent
proportionnellement au montant en jeu. Dans le cas contraire, dans les essais sans croix rouge
et avec le texte « A GAGNER », le participant savait, d’aprés les instructions, que plus sa
performance serait élevée, plus il obtiendrait une proportion importante du montant en jeu a cet

essai. Ensuite, les participants voyaient une échelle graduée au milieu de 1’écran qui leur
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indiquait leur niveau de performance maximale atteint pour 1’essai en cours. Ce niveau de
performance était indiqué par une barre orange surplombée d’un trait rouge. Le niveau de
performance affiché était continuellement actualisé au cours de I’essai en fonction de la
performance du participant. Le haut de I’échelle correspondait a obtenir 100% du gain présenté,
ou a ne rien perdre dans le cas des pertes. Le bas de 1’échelle correspondait a ne rien obtenir
dans le cas des gains ou a perdre 1’intégralité du montant présenté dans le cas des pertes. Chaque
barreau de 1’échelle correspondait a un pas de 10% sur I’échelle. Le montant correspondant a
chaque barreau de 1’échelle était, de plus, indiqué a gauche de 1’échelle. Une fois que 1’échelle
apparaissait a 1’écran, les participants pouvaient commencer a effectuer la tache pour I’essai en
cours. Cette période était toujours d’une durée fixe au cours d’une session. Enfin, les
participants recevaient un feedback. Ce feedback consistait en deux nombres (voir Figure 29).
Le premier nombre indiquait aux participants le montant obtenu, ou perdu le cas échéant, lors
de I’essai en cours. Le deuxieme nombre informait les participants du montant total accumulé
au cours des essais et des sessions de la tache en cours apres 1’avoir actualisé en fonction de
I’essai en cours. Ce montant était indépendant pour chaque tache. Lors de la deuxiéme session
d’une des deux taches, les participants démarraient ainsi avec le cumul des gains obtenus lors
de la premiere session de la tache en question. Le feedback était présenté pendant une durée

variant aléatoirement entre 1 et 4 secondes.

Les instructions informaient les participants qu’ils auraient a effectuer 2 sessions de
chacune des taches, mais pas du nombre d’essais correspondant a chaque session. Chaque
session contenait 60 essais pour chacune des taches. Sans que les participants en soient
informés, les essais, pour une session donnée, étaient organisés en 5 mini-blocs. L’organisation
des essais en mini-blocs n’était en effet pas spécifiée dans les instructions et aucune séparation
concréte ne permettait de voir qu’un mini-bloc était achevé. Chaque mini-bloc était constitué
de 12 essais correspondants aux 12 montants possibles dans la tache : perdre 20.00€, 5.00€,
1.00€, 0.50€, 0.20€ ou 0.01€ ou gagner 0.01€, 0.20€, 0.50€, 1.00€, 5.00€ ou 20.00€. Ces 12
niveaux d’enjeux étaient présentés de manicre aléatoire au sein de chaque mini-bloc. L’ordre
de passation des taches était fixé pour un sujet donné. Autrement dit, si la tiche d’effort
physique précédait la tache d’effort mental pour la premiere session, il en était de méme lors de
la seconde session. L’ordre des taches était cependant contrebalancé a travers les participants.
Nous avions dit aux participants que leur remunération finale consistait en un paiement fixe de

50€ pour avoir participé a I’expérience et a un bonus monétaire allant de 0€ a 25€. Il était
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indiqué que ce bonus monétaire dépendrait de leurs performances au sein de chacune des 3

taches.
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Figure 29 : Tache d’effort physique (A) et d’effort mental (B). Un essai démarrait toujours
par 0.5 secondes (s) d’affichage d’une croix de fixation au milieu de 1’écran. Ensuite, le montant
en jeu pour I’essai en cours apparaissait a 1’écran sous la forme d’une piéce de monnaie (0.01€,
0.20€, 0.50€ ou 1€) ou d’un billet (5€ ou 20€). Le texte en dessous leur indiquait s’ils jouaient
pour gagner le montant en jeu (« A GAGNER ») ou pour ne pas le perdre (« A PERDRE »).
Pour souligner la différence entre ces deux conditions, nous avons aussi rajouté une croix rouge
superposée au montant en jeu. Cette période d’affichage des enjeux avait une durée aléatoire
allant de 1 a 4 secondes. Ensuite, une échelle apparaissait au milieu de 1’écran leur indiquant
qu’ils pouvaient commencer a effectuer la tache. Une barre orange ainsi qu’un trait rouge leur
indiquait le niveau de performance atteint jusqu’a maintenant au cours de I’essai. A] Pour la
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tache d’effort physique, la performance dépendait de 1’intensité maximale de force effectuée au
cours d’une période fixe de 5s. B] Pour la tache d’effort mental, la performance dépendait du
nombre de paires de Stroop numérique correctement résolues au cours du temps imparti. La
barre augmentait d’un cran pour chaque paire résolue. D un essai a I’autre, les paires présentées
¢taient toujours les mémes. Cependant, 1’ordre de présentation des paires sur I’échelle variait
d’un essai sur I’autre. La moitié des paires était congruente. Dans ce cas, le chiffre le plus grand
numériquement était aussi le plus grand en taille d’affichage. L’autre moitié des paires était
incongruente. Dans ce cas, le chiffre le plus grand numériquement avait une taille plus petite
sur I’écran que I’autre chiffre de la méme paire. Les paires variaient aussi par la distance entre
les chiffres au sein d’une méme paire. L’écart allait de 1 & 5 entre 2 chiffres d’'une méme paire.
Le temps de cette période pour une session donnée dépendait du temps minimum effectué lors
de la calibration qui précédait chaque session. Enfin, pour les deux taches, un feedback
permettait au sujet de savoir quelle proportion du montant en jeu il avait obtenu, pour les gains,
ou perdu, pour les pertes. Au cours de cette période, le montant accumulé pour chacune des
taches était aussi mis a jour et présenté a I’écran pour permettre aux participants de suivre leur
performance. Ce feedback était affiché pour une durée aléatoire allant de 1 a 4 secondes.

e Spécificités de la tiche d’effort physique

Pour mesurer la force effectuée par les participants dans la tache d’effort physique, nous
avons utilisé une poignée de force IRM-compatible construite au laboratoire. Cette poignée a
déja été utilisée lors d’études précédentes (Meyniel et al., 2013; Schmidt et al., 2009). Elle était
composée de 2 cylindres en plastique au sein desquels se trouvait un tube en plastique. Serrer
la poignée de force et, ainsi les 2 cylindres qu’elle contenait, revenait a compresser le tube d’air
qui y était inséré. Le tube en question était reli¢ a une salle hors de I’'IRM ou la pression de I’air
était convertie en voltage a 1’aide d’un transducteur. Toute compression de la poignée de force
avait ainsi pour conséquence la production d’un signal linéaire, sous forme de voltage. Ce signal
était proportionnel a la force exercée sur la poignée de force. Ce signal était ensuite envoyé a
I’ordinateur de mesure via un conditionneur de signal (CED 1401; Cambridge Electronic
Design). Ce signal était enfin lu par Matlab (The MathWorks, Inc., USA) pour les besoins de

la tiche.

Contrairement aux poignées de force qui permettent de mesurer la force exercée
directement en Newtons, notre poignée de force ne permettait d’obtenir qu’une mesure relative.
Ces poignées de force fonctionnent en effet avec des matériaux incompatibles avec I’'IRM. Une
calibration était donc nécessaire afin que le gain utilisé soit le mieux adapté aux capacités de
chaque individu. Pour ce faire, avant chaque session de la tiche d’effort physique, nous
demandions aux participants de serrer la poignée de force avec divers degrés de force afin
d’adapter le gain du transducteur a leurs capacités. Une fois le gain réglé, nous leur demandions
d’essayer de serrer la poignée de force avec leur force maximale sur une durée de 5 secondes.

Cette durée correspondait a la durée pendant laquelle ils auraient a effectuer un effort au cours
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d’un essai de la tache. Cela nous permettait d’obtenir la valeur de la contraction maximale
volontaire (maximum voluntary contraction force, MV C) pour un sujet donné. Cette calibration
était opérée au cours de 3 essais successifs non-rémunéres avec leur main droite. Pour motiver
les participants a serrer de leur mieux, bien que ces essais ne soient pas rémunérés, nous
affichions les valeurs en volts correspondant a la force exercée a chaque instant en vue de les
pousser a atteindre le score le plus élevé possible. De plus, a la fin de chaque essai, un message
indiquant le record de force effectuée a travers les 3 essais était affiché, toujours en volts, afin
de les pousser a battre leur record d’un essai sur ’autre et, ainsi, a effectuer leur vraie force
maximale. Le maximum atteint au cours des 3 essais de calibration était ensuite utilise comme
MVC pour la session. Cependant, dans certains cas, les participants parvenaient néanmoins a
effectuer une force plus importante au cours de la tache, ce qui indiquait qu’ils n’avaient pas
effectué leur vraie force maximale au cours de la calibration. Lorsque cela se produisait, nous
remplacions la MV C initiale par cette nouvelle valeur pour les essais suivants. La MVC, pour

un essai i donné (i > 1), était calculée ainsi :

MVC(i) = max(MVC(i — 1), PF(i — 1) — bF(i — 1)) ol PF(i) est le pic de force
maximal exercé lors de 1’essai précédent et bF(i-1) est la moyenne de la force en volts au cours
des 500 millisecondes de I’affichage de la croix de fixation a 1’écran, juste avant le début de
I’essai précédent, c’est-a-dire la baseline de force (bF). Les participants n’étaient pas informés

de cette mise a jour de la MVC dans les instructions.

L’échelle était calibrée de sorte a ce que, pour un essai i donné, effectuer une force égale
a MVC (i) revenait a atteindre 75% du haut de 1’échelle. Le but de cette procédure était de
pousser les participants a prendre en compte les enjeux au moment de faire leur effort plutot
que d’essayer d’atteindre le haut de 1’échelle a chaque essai. Si la tache avait été trop facile,
nous avions peur en effet qu’ils ne proportionnent pas ’effort fourni en fonction des enjeux.
Les participants n’étaient cependant pas informés de la maniére dont la correspondance entre
la force effectuée et I’échelle observée était effectuee. Le haut de 1’échelle, Fmaxiop, était ainsi
défini selon la formule :

Mvce@)

75
100

Fmaxio, (i) =

Seul le pic de force, c’est-a-dire 1’intensité maximale au cours d’un essai, et non sa durée était
pris en compte pour le calcul de la performance. Les participants en étaient informés dans les

instructions et pouvaient de toute fagcon I’observer visuellement comme la barre orangée se
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mettait a jour en direct pendant qu’ils effectuaient la tache (voir Figure 29). La hauteur de la
barre orangée a I’écran a un instant t de 1’essai, et donc la performance au cours d’un essai,

variait selon la formule :

PF(i,t)—bF(i) ] . ) .
Fmax. (1) - <
P(l; t) = ] Fmaxop (D) ) St PF(l’ t) bF(l) - Fmaxtop(l)

1, si PF(i,t) — bF(i) > Fmax,p (i)

ou P(i,t) est la performance au

moment t au cours de 1’essai i, PF(i,t) le pic de force maximal exercé jusqu’au moment t de
I’essai i, bF(i) la moyenne de la force en volts au cours des 500 millisecondes pendant
I’affichage de la croix de fixation a I’écran juste avant le début de 1’essai, ¢’est-a-dire la baseline
de force (bF), et Fmaxop(i) correspond a la force a effectuer pour atteindre le haut de 1’échelle.
Nous avons pris en compte la baseline de force dans nos mesures de force au cas ou il y ait une

déviation du signal traduisant la force exercée en voltage au cours du temps.

Seuls les efforts effectués pendant que 1’échelle apparaissait a 1’écran étaient pris en
compte dans la mesure de la force effectuée. Si les participants serraient la poignée de force
avant ou aprés que 1’échelle apparaisse ’effort effectué n’était pas pris en compte dans la
mesure de la performance. Ils avaient 5 secondes pour serrer la poignée lorsque 1’échelle

apparaissait a 1’écran.

Avant d’effectuer la tache dans le scanner, les participants ont pu se familiariser avec la
tache au cours de 12 essais (1 par niveau d’enjeu) a 1’aide d’un ordinateur portable et d’un

appareil similaire a celui utilisé dans le scanner pour mesurer la force exercée.

Dans le scanner, les participants ont effectué 2 sessions contenant 60 essais de cette
tache. Avant la premiere session de cette tache, les participants effectuaient systématiquement
une session d’une tache d’apprentissage (voir L ‘apprentissage par renforcement implique de
[’effort mental) et parfois aussi une session de la tiche d’effort mental selon I’ordre de passation
des taches pour chaque sujet. Entre les 2 sessions de la tache d’effort physique, les participants
effectuaient systématiquement une session de la tache d’apprentissage et une session de la tiche
d’effort mental. Ces deux taches requérant 1’utilisation d’un boitier de réponse avec la méme
main que celle utilisée pour la tache d’effort physique, I’expérimentateur rentrait dans la salle
a chaque fois qu’une transition était nécessaire afin de remplacer le boitier de réponse par la
poignée de force et réciproquement. Cela nous permettait d’éviter que le sujet bouge entre 2
sessions pour faire 1’échange entre le boitier de réponse et la poignée de force. Nous voulions

nous assurer que les participants utilisent leur main droite pour effectuer toutes les taches
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puisqu’ils étaient droitiers et aussi afin d’éviter toute différence de latéralité entre les deux

taches.
e Spécificités de la tache d’effort mental

L’échelle d’effort dans la tache d’effort mental a été définie pour ressembler autant que
possible a celle utilisée dans la tache d’effort physique. Chaque graduation en traits blancs de
I’échelle correspondait a 10% du montant en jeu et était associée a une paire de chiffres. La
hauteur de la barre orangée sur 1’échelle indiquait la performance atteinte, en direct, au cours
de I’essai et correspondait au nombre de paires résolues. Dés qu'une paire était correctement
résolue, la barre montait ainsi d’un cran sur 1’échelle. Résoudre une paire de Stroop numérique
correspondait a choisir le chiffre le plus haut numériquement au sein d’une paire. Les chiffres
variaient cependant en termes de valeur numérique, entre 0 et 9, et en termes de taille de police
Avrial. Un des deux chiffres d’une paire apparaissait ainsi en taille 24 et 1’autre en taille 40. Au
sein d’une paire donnée, un des deux chiffres était toujours supérieur a I’autre numériquement.
Il 'y avait donc toujours une réponse correcte et une réponse incorrecte pour chaque paire de
chiffres (voir Figure 29). Pour la moitié des paires, le chiffre le plus grand numériquement était
aussi le chiffre qui apparaissait avec la taille la plus grande (paires congruentes). Pour 1’autre
moitié des paires, le chiffre le plus grand numériquement au sein d’une paire était celui qui était
affiché avec la taille la plus petite (paires incongruentes). La différence entre les 2 chiffres d’une

paire variait de 1 a 5 selon les paires.

Chaque essai contenait 10 paires de Stroop numérique a résoudre. Ces paires étaient
toujours les mémes. Cependant I’ordre d’affichage des paires du bas vers le haut de 1’échelle et
la position, au sein de chaque paire, de chaque chiffre entre la gauche et la droite variaient
aléatoirement d’un essai a ’autre. Les participants ne pouvaient ainsi pas anticiper 1’ordre des
paires qu’ils allaient rencontrer ni la localisation de la bonne réponse pour chaque paire avant

que ’échelle d’effort ainsi que les paires associées apparaissent a I’écran.

Avant chaque session, les participants devaient effectuer 3 essais de calibration. Un essai
de calibration consistait a résoudre 10 paires de Stroop numérique le plus vite possible sans
rémunération monetaire. Cependant, pour les motiver, nous avions affiché leur record temporel
au cours des essais de calibration précédents. La non plus, nous ne leur disions pas que ces
essais seraient déterminants pour la suite de la tache. Le temps minimum pour résoudre ces 10
paires était ensuite utilisé comme temps de référence pour I’ensemble de la session (tcaiibration)-

La durée de la période pendant laquelle les participants pouvaient effectuer un effort mental
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était ainsi définie selon la formule : T, = = tcalibration secondes. Ce temps était fixe

pour une session donnée d’un participant donné. Il pouvait cependant varier d’une session a

I’autre d’un méme sujet et aussi d’un sujet a I’autre en fonction de la calibration.

Au sein d’une paire, lorsque le participant sélectionnait la mauvaise réponse, les deux
chiffres de la paire concernée était affichés en rouge pendant une durée de 0.1 * T,4,;. Pendant
cette période, toute réponse du sujet était ignorée. Toute mauvaise réponse était ainsi pénalisée
par un malus temporel. Le but de ce malus temporel était de décourager les participants
d’adopter une stratégie ou ils répondraient le plus vite possible mais aléatoirement pour chaque
paire en vue de maximiser leurs gains. Nous voulions ainsi les forcer a maximiser aussi bien

leur vitesse que leur précision pour chaque réponse.

Comme pour la tache d’effort physique, avant d’effectuer la tache dans le scanner, les
participants ont pu se familiariser avec la tache au cours de 12 essais a I’aide d’un ordinateur
portable. Chacun de ces 12 essais était associ¢ a I’un des 12 niveaux d’enjeux auxquels ils
seraient confrontés dans les différents essais de la tche. Pour répondre sur I’ordinateur
portable, ils pouvaient utiliser les fléches gauche/droite du clavier qui servaient d’équivalent

aux boutons gauche/droite du boitier de réponse.
I1.2.c  Analyse comportementale

Toutes nos analyses ont été effectuées avec le logiciel Matlab 2017a (The MathWorks,
Inc., USA).

o Tests de ’efficacité de la tiche de Stroop numérique

Nous avons d’abord voulu voir si les paires incongruentes induisaient bien plus d’effort
cognitif que les paires congruentes dans la tache de Stroop numérique. Pour cela, nous avons
d’abord regardé le nombre moyen de paires de chaque type correctement résolues par les
participants a travers les sessions. Nous avons comparé si ce nombre différait entre les deux

types de paires a 1’aide d’un t.test apparié.

Ensuite, nous avons regardé le nombre moyen d’erreurs commises pour chaque essai
pour chaque type de paire pour chaque participant. Une erreur était comptabilisée lorsque le
participant n’avait pas donné la réponse correcte du premier coup pour une paire donnee. Si le
participant avait donné plusieurs fois la méme réponse incorrecte pour une paire donnée, nous
ne comptabilisions cela que comme une seule erreur. Nous avons ensuite effectué un t.test

apparié pour voir si le nombre de paires résolues apres avoir commis une erreur était plus éleve
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dans le cas des paires incongruentes que dans le cas des paires congruentes. Nous avons ensuite
fait le méme test en remplacant le nombre de paires résolues avec au moins une erreur par les
temps de réaction. Le temps de réaction, pour une paire donnée autre que la premicre d’un essai,
était calculé comme la différence entre le moment de la premiere réponse pour cette paire et le
moment de la derniére réponse pour la paire précédente. Pour la premiere paire, il s’agissait
simplement de la différence entre le moment de la premiere réponse pour cette paire et le
moment ou les paires apparaissaient a 1’écran. Au sein de chaque type de paire, nous avons
aussi cherché a voir s’il existait une différence dans les temps de réaction entre les essais ou

une réponse incorrecte a été donnée par rapport aux essais résolus sans aucune erreur.

Enfin, nous avons aussi regardé si la distance entre les chiffres au sein d’une paire
donnée avait un impact sur le fait d’effectuer ou non une erreur pour chaque paire et sur le
temps de réaction. Nous avons pour cela testé la corrélation linéaire entre le nhombre moyen

d’erreurs
e Modeéle linéaire de la performance

Nous avons effectué un premier modele linéaire pour expliquer la performance, en
termes de pourcentage du haut de la barre atteint, dans les deux taches. Pour cela, nous avons
utilisé un modéele bayésien a I’aide la VBA toolbox (Daunizeau et al., 2014). Le modele a été
inversé en utilisant I’approche variationnelle bayésienne avec une approximation de Laplace.

Nous avons ainsi modélisé la performance selon 1’équation :
Perf = Bo + Big * |E| + Bg * E + Byg * NE

(Equation 3)
po est une constante permettant d’exprimer la performance basale des participants a tous les
essais, fjg| est une constante exprimant la sensibilité aux enjeux, |E| correspond aux enjeux
monétaires exprimés en euros en valeur absolue, Se est une constante permettant d’exprimer la
sensibilité aux montants en jeu en fonction de leur valence, E représente les enjeux monétaires
exprimeés en euros signeés, Sne est une constante exprimant une sensibilité au temps passé a faire
la tAche et NE est le numéro d’essai. Nous avons mis un a priori avec une moyenne a zéro et
un écart-type de 1 pour chacun de ces parametres. Les paramétres étaient libres. Nous avons
regroup¢ I’ensemble des données de chaque participant a travers les deux sessions a ’aide de
I’option « multisession » de la VBA toolbox. Cette option permet d’ajuster la variance du bruit
pour chaque session. Pour un participant donné, nous avons ainsi modélisé les deux sessions

d’une méme tache avec le méme set de parametres, mais les deux taches étaient modélisées
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indépendamment. La VBA toolbox nous a ainsi permis d’obtenir, pour un participant donné,
le set de paramétres fo, Big|, Be et Sne qui permet de maximiser 1’énergie libre du modéele selon
I’approche variationnelle bayésienne. Nous avons ainsi obtenu un set de parametres pour

chaque participant pour chaque tache.

Par la suite, nous avons effectué des t.tests sur chacun de ces paramétres pour voir s’ils

étaient significativement différents de zéros a travers tous les participants.

e Modéle computationnel de la performance en fonction d’une

ressource X

Nous avons effectué un second modele de la performance dans les deux tiches a I’aide
de la VBA _toolbox (Daunizeau et al., 2014). Le modeéle a aussi été inverseé en utilisant
I’approche variationnelle bayésienne avec une approximation de Laplace. Ce second modele
était une adaptation d’un modéle qui a déja été publié pour modéliser la performance dans des
taches d’effort physique (Le Bouc and Pessiglione, 2018; Le Bouc et al., 2016; Pessiglione et
al., 2018). Ce modéle partait du principe qu’a chaque essai les participants cherchaient a
maximiser un rapport bénéfices/colts. En effet, d’un coté, les participants cherchaient a
maximiser leurs profits en obtenant ou en évitant de perdre le plus d’argent que possible a
chaque essai. De 1’autre cOté, nous considérons que nos deux taches impliquent un codt que
nous avons exprimé a 1’aide d’une variable X. Ce colt peut aussi bien correspondre au codt
d’effectuer une action physique qu’au colt d’engager des ressources au niveau neural. Les
participants devaient ainsi chercher a minimiser cette variable subjective de colt X a chaque
essai tout en maximisant leurs gains monétaires. Nous avons ainsi défini que la valeur attendue
(expected value — EV) a un essai i donné dépendait d’un c6té d’un terme de bénéfices Biet de

I’autre d’un terme de cott C; selon la formule :
EV(X;)) = B;* P(X;) — C; * X;
(Equation 4)
Xi est la ressource dépensée a I’essai i, P(X;) correspond a la performance espéree, en termes de
hauteur sur le thermomeétre entre 0 (bas de I’échelle) et 1 (haut de 1’échelle) en fonction de de

la quantité X; de ressources allouées pour I’essai. Le terme de bénéfice B; se décomposait selon

la formule :
Bi = 1+k|E|*|E|l+kE*EL

(Equation 5)
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Kig| représente la sensibilité aux enjeux, |E|i représente I’enjeu en euros pour 1’essai i en valeur
absolue, ke est la sensibilité représente la sensibilité aux enjeux en fonction de leur valence et
Ei représente I’enjeu en euros pour 1’essai i en valeur signée. Le terme de co(t Cise décomposait

selon la formule :
Ci =kc*(1+ kyg * NE)
(Equation 6)
kc est une constante représentant la sensibilité aux codts, kne est une constante représentant
I’augmentation du cout au fur et & mesure des essai et NE;j est le numéro de 1’essai 1 dans la

session. Nous avons posé que la performance variait en fonction de la quantité de ressources X

selon la formule :

(Equation 7)
ou kx est une constante representant le montant de ressources nécessaires pour atteindre le haut
de I’échelle que nous contraignions a étre positive. En d’autres termes, cette équation implique

que la performance s’approche du haut de 1’échelle lorsque les ressources X investies sont

maximales et, a I’'inverse, qu’elle est nulle lorsqu’aucune ressource n’est investie.
Pour trouver la quantité optimale de ressources X a allouer a chaque essai, nous sommes
partis du principe que le cerveau chercherait, a chaque essai, la quantité de ressources X pour
-, dEV . .z N
laguelle la dérivée T de la valeur attendue EV en fonction de X serait égale a zéro. Cette

équation n’avait qu’une seule solution cohérente avec le fait que la quantité de ressources X a
allouer soit positive. Pour chaque essai, la quantité optimale de ressources a allouer, d’aprés

notre modele, pouvait ainsi s’écrire selon la formule :

(Equation 8)

De cette (Equation 8), découle 1’équation de la performance optimale & chaque essai i suivante:
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(Equation 9)
A part kx que nous avons forcé a étre positif, les autres parametres étaient libres. Cependant,
nous avons forcé le terme B et le terme C; a étre positifs puisque, si ce n’était pas le cas, la
formule de (Equation 9) n’aurait pas de sens. La VBA_toolbox nous a ainsi permis d’obtenir,
pour un participant donné, le set de parameétres kig, ke, kc, kne et kx qui fait correspondre au
mieux cette performance optimale qui serait calculée par le cerveau, d’aprés notre modeéle, a la
performance réellement effectuée a chaque essai. Ce set de parameétres est obtenu de sorte a
maximiser 1’énergie libre du modéle selon I’approche variationnelle bayésienne. Pour chaque
participant, nous avons modélisé les données des deux sessions d’une tache avec les mémes
parametres. Nous avons utilisé I’option « multisession » de la VBA toolbox pour prendre en
compte les différences éventuelles entre les 2 sessions au niveau du bruit des données. Nous
avons modélisé les données indépendamment pour chaque tache. Nous avons ainsi obtenu un

set de parameétres pour chaque participant pour chaque tache.
e Comparaison des modeles

Pour vérifier que notre second modéle computationnel basé sur I’idée d’une ressource
X a maximiser était plus pertinent pour expliquer les données que le premiére modele linéaire
un peu plus simpliste, nous avons effectué une comparaison de modeéles. Pour ce faire nous
avons utilisé une approche bayésienne en utilisant la fonction VBA_groupBMC de la VBA
toolbox?*. Cette fonction permet d’estimer la fréquence respective de chaque modéle sur la base
de I’énergie libre qui y est associée, ainsi que la probabilité d’excédance de chaque modele. La
probabilité d’excédance consiste a estimer la probabilité qu'un modéle donné soit plus fréquent
que les autres modeles du set de modéles qui sont comparés. Le seuil utilisé nous permettait de
limiter le nombre de faux positifs a 5%.

e Analyse des temps de réaction

Le temps de réaction n’était instrumental que dans la tiche d’effort mental, mais il
pourrait refléter des mécanismes neuraux plus généraux qui faciliteraient une approche plus

rapide face a des gains et plus lente face a des pertes. Nous avons ainsi effectué un GLM pour

24 http://mbb-team.qgithub.io/VBA-toolbox/wiki/BMS-for-group-studies/#rfx-bms
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voir si le temps de réaction dans chacune de nos taches était impacté par les variables affectant
la performance. Dans le cas de la tache d’effort physique, nous avons défini le temps de réaction
comme la différence entre le moment d’apparition de I’échelle d’effort a I’écran et le moment
ou la force mesurée dans Matlab en volts était supérieure a 1% de la force nécessaire pour
atteindre le haut de 1’¢échelle. Nous avons choisi ce seuil parce qu’il semblait suffisant pour
éliminer les oscillations liées au bruit de la mesure par rapport a la force réellement exercée par
les participants. Dans le cas de la tiche d’effort mental, nous avons pris en compte le temps de
réaction pour la premiére paire, c’est-a-dire la différence entre le moment de la premiére

réponse donnée au cours d’un essai et le moment d’affichage de 1’échelle d’effort a 1’écran.

Pour ce faire, nous avons défini un GLM dans Matlab ou la variable a expliquer était le
temps de réaction dans les deux sessions de chaque tache. Les variables explicatives incluaient
une constante par session pour prendre en compte les différences moyennes éventuelles d’une
session a 1’autre, les enjeux monétaires en euros signés, les enjeux monétaires en euros non-

signés et le numéro d’essai.

Nous avons effectué ce GLM indépendamment pour chaque participant dans chacune
des taches. Ensuite, pour vérifier si nos variables avaient un impact significatif sur le temps de
réaction nous avons testé, avec un t.test, si I’ensemble des betas des participants pour chacune

des variables étaient significativement différents de zéro.
I1.2d IRM
e Acquisition
Les données d’IRM ont été acquises au Centre de Neuro-Imagerie de Recherche

(CENIR, Institut du Cerveau, ICM, Paris) avec un scanner 3 Teslas de modéle Siemens

Magnetom Prisma et avec une antenne de téte Siemens a 64 canaux.

Les images d’IRM anatomique ont ét€¢ obtenues avant de démarrer 1’expérience. Les
parametres d’acquisition de ces images anatomiques sont détaillés dans le tableau ci-dessous

(voir Tableau 4).

Temps de Temps d’écho Angle de Nombre de Epaisseur de Taille des
répétition (TR) (millisecondes) bascule (°C) coupes coupes voxels
(secondes) (millimétres) (mm3)
2.3 4.18 9 176 1 1
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Tableau 4 : Paramétres d’acquisition de ’IRM anatomique pour les participants de la
deuxiéme et de la troisieme étude.

Les images d’IRM fonctionnelle ont été¢ obtenues au cours de 7 sessions d’acquisition.
La durée d’un essai dans la tache d’effort mental dépendait du temps calibré au début de chaque
session. De ce fait, le nombre de volumes par session et par sujet variait d’une session et d’un

sujet a I’autre.

Les paramétres utilisés pour I’acquisition des données d’imagerie fonctionnelle sont

détaillés dans le tableau ci-dessous.

Temps de Temps d’écho Angle de Nombre de Epaisseur de Facteur
répétition (TR) | (millisecondes) bascule (°C) coupes coupe d’accélération
(secondes) (millimetres) multi-bandes
1.10 25 60 54 2.0 3

Tableau 5: Paramétres d’acquisition de ’IRM fonctionnelle pour la tiche d’effort
physique, la tiche d’effort mental et la tiche d’apprentissage.

e Pré-traitement

Les données d’IRMf ont été prétraitées et analysées avec la toolbox SPM12 (Wellcome
Trust Center for Neurolmaging, Institute Of Neurology, Londres, Royaume-Uni) dans Matlab
2017a (The MathWorks, Inc., USA). Les images fonctionnelles ont d’abord été réalignées. Par
la suite, elles ont été co-enregistrées avec I’image anatomique de chaque sujet. Enfin, elles ont
été normalisées dans I’espace MNI (Montreal Neurological Institute) et lissées avec un facteur

de 8mm.
e Analyse des données d’IRMf : les modeles utilisés

Apres le prétraitement, nous avons analysé les données a I’aide de modéles linéaires
généralisés (general linear model, GLM) dans SPM12 au premier niveau pour chague sujet.
Pour chaque sujet et chaque session, 6 paramétres de mouvement étaient directement estimés
par SPM12 et rajoutés au sein du GLM. Ensuite, nous avons effectué une analyse au second
niveau en regardant la significativité des parameétres issus du premier niveau au niveau du

groupe.

Nous avons effectué un premier GLM, le GLM1, similaire entre les deux taches, qui
incluait les variables expliquant la performance. Dans ce GLM, nous avons modélisé

séparément les 3 étapes de chaque essai. Nous avons modélisé le moment d’apparition des

192



Etudes expérimentales

enjeux et le moment d’apparition du feedback avec une fonction delta. Le moment d’apparition
de I’échelle d’effort était modélisé a I’aide d’une fonction boxcar qui englobait toute la période
ou il était possible d’effectuer un effort. La fonction delta modélisant 1’apparition des enjeux
était aussi modulée par les 3 régresseurs paramétriques qui expliquaient la performance : 1) les

enjeux monétaires signés, 2) les enjeux monétaires non-signés et 3) le numéro d’essai.

Nous avons effectué un second GLM, le GLM2, qui était similaire au GLM1. La seule
différence était basée sur le fait que nous avons remplacé les modulateurs paramétriques au
moment de I’apparition des enjeux a I’écran par la variable X représentant la quantité de
ressources allouée a chaque essai d’aprés notre modele computationnel (voir Modele

computationnel de la performance en fonction d’une ressource X).
e Régions d’intérét

Nous avons utilisé 3 régions d’intérét basée sur la plateforme en ligne Neurosynth. Nous
avons d’un c6té employé une région d’intérét dans le striatum ventral liée au mot « incentive »
(enjeux) dans Neurosynth. De I’autre, nous avons défini deux régions d’intérét, une région dans
le cortex préfrontal dorsomédian (dmPFC) et une région bilatérale dans le cortex préfrontal
dorsolatéral (dIPFC), en lien avec le terme « cognitive control » (contrdle cognitif). Chacune
de ces cartes a été extraite sur la base du test uniforme de Neurosynth et nous avons extrait les

clusters aprées avoir filtré les cartes pour ne garder que les voxels survivant avec une t.value >

12 dans chaque cas.

1.3 Résultats
I1.3.a Résultats comportementaux

e Controle de I’effet Stroop dans la tache d’effort mental

En premier lieu, nous avons Vérifié que la tache de Stroop numérique donnait bien des
résultats en accord avec la littérature, suggérant qu’elle impliquait d’employer du contrdle

cognitif.

Les participants ont, en moyenne, resolu 3.0 paires congruentes par essai contre 2.9
paires incongruentes par essai. Cette différence est certes minime, mais elle était
significativement différente (p.value = 0.006). Les participants ont aussi commis plus d’erreurs
(p.value = 1*10°®) lorsque les paires a résoudre étaient incongruentes (n = 0.33 + 0.05 paires
incongruentes résolues avec au moins une erreur par essai, moyenne * erreur type de la

moyenne) que lorsqu’elles étaient congruentes (n = 0.11 + 0.03 paires avec au moins une erreur
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par essai) (voir Figure 30). Les participants ont, en moyenne, mis 0.61 * 0.03 secondes
(moyenne + erreur type de la moyenne) pour répondre aux paires congruentes contre 0.68 +
0.03 secondes pour répondre aux paires incongruentes (voir Figure 30). Leur temps de réaction
moyen était ainsi plus lent pour les paires incongruentes que pour les paires congruentes

(p.value = 5-108).

La distance entre les deux chiffres d’une paire avait aussi un impact sur le nombre
d’erreurs commises et sur le temps de réaction (voir Figure 30). Les participants commettaient
en effet de moins en moins d’erreurs a mesure que la distance entre les chiffres augmentait (b
=-0.021 + 0.003 ; p.value = 1-10°%). Leur temps de réaction était aussi de plus en plus rapide a

mesure que la distance entre les chiffres augmentait (b = -0.021 + 0.002 ; p.value = 2-107%).
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Figure 30 : Différents niveaux de difficulté en fonction du type de paire dans la tache
d’effort mental. En haut, le nombre moyen d’erreurs par essai, a gauche, et le temps de réaction
moyen, a droite, est représente en fonction du type de paires. En bas, les figures représentent le
nombre moyen d’erreurs par essai, a gauche, et le temps de réaction moyen, a droite, en fonction
de la différence numeérique entre les deux chiffres de chaque paire. Sur les deux figures du bas,
les points avec les barres d’erreur représentent la moyenne ainsi que 1I’erreur type de la moyenne
a travers les participants du nombre d’erreurs par essai a gauche et du temps de réaction a droite
apres avoir sépareé les données en fonction de la distance entre les chiffres de chaque paire. Les
traits en pointillés représentent la moyenne au travers des participants des données estimées par
le GLM pour chaque niveau de distance entre les chiffres d’une paire. Toutes les figures sont
basées sur les 23 participants ayant correctement effectué les taches au niveau comportemental.

Notre tache d’effort mental nécessitait de résoudre, au plus vite, les 10 paires présentees
a chaque essai. Les paires, au sein d’un essai, variaient en difficulté principalement du fait de

leur nature congruente ou incongruente et de la distance entre les deux chiffres qui les
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constituaient. Méme si les paires étaient fixes a travers les essais, les participants ne pouvaient
pas anticiper leur ordre d’apparition. Au cours d’un essai, ils devaient donc constamment
adapter leur niveau d’effort mental pour répondre aux difficultés de chaque paire rencontrée et

inhiber les biais automatiques dans la réponse donnée.
e Ce qui détermine la performance et le temps de réaction

Dans nos taches, les participants étaient confrontés a des essais ou ils jouaient pour
augmenter leurs gains et a d’autres essais ou ils jouaient pour ne pas perdre une partie des gains
déja accumulés. L’augmentation des gains ou la réduction des pertes impliquaient cependant
exactement le méme type d’effort : serrer une poignée de force pour la tache d’effort physique
et résoudre un nombre maximal de paires de Stroop numérique dans le temps imparti pour la
tache d’effort mental. Les participants pouvaient adapter leur niveau de performance en
fonction de la valeur absolue des enjeux monétaires en vue de ne pas dépenser inutilement des
ressources lorsque les montants étaient faibles. Nous avons ainsi décidé de modéliser la
performance en fonction des enjeux monétaires non-signés. Aussi bien dans la tiche d’effort
physique (Bjg =0.0118 + 0.0.0012 (moyenne * erreur type de la moyenne a travers les
participants) ; p.value = 2:10®), que dans la tache d’effort mental (Bjg; = 0.0019 = 5-10*; p.value
= 0.0012), nous avons alors constaté que la performance augmentait en effet en fonction des
enjeux monetaires non-signés, c’est-a-dire que les participants adaptaient leur niveau d’effort

en fonction des enjeux (voir Figure 33).

De plus, I’aversion a la perte suppose une asymétrie entre le traitement d une perspective
de gains et le traitement d’une perspective de pertes. Nous avons ainsi inclus, dans notre modele
linéaire de la performance, en plus des enjeux non-signés, une variable correspondant aux
enjeux signés en vue de capter toute asymeétrie éventuelle qui serait liée a un traitement différent
entre les gains et les pertes du fait d’un impact linéaire des enjeux signés sur la performance.
Nous avons alors constaté que, contrairement & ce qu’une aversion a la perte aurait prédit, la
performance des participants augmentait linéairement avec les enjeux monétaires signés (Be
=8-10" £ 2:10*; p.value = 0.0013) dans la tiche d’effort physique et dans la tiche d’effort
mental (Be=8-10* + 3-10™*; p.value = 0.030).

Enfin, ce type de tache est réputé entrainer une certaine fatigue, que ce soit au niveau
musculaire ou au niveau mental. Nous avons ainsi décidé de rajouter une variable correspondant
au numéro d’essai dans notre modele linéaire en vue de capter toute baisse de la performance

qui pourrait étre liee a de la fatigue. Nous avons alors observé en effet que la performance
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chutait au fur et a mesure des essais (voir Figure 33) dans la tache d’effort physique (Bne = -
0.0013+3-10*; p.value = 6-:10#) et dans la tAche d’effort mental (Bne = -7-10*#+2:10*; p.value
=0.0035).

Le R? du modéle qui permet de voir dans quelle mesure le modéle s’ajuste bien aux
données était de 0.373 £ 0.031 (moyenne * erreur type de la moyenne a travers les participants)
dans la tache d’effort physique et de 0.061 + 0.006 dans la tache d’effort mental. Il faut noter
que la performance avait une variance nettement plus faible dans la tache d’effort mental par
rapport a la tache d’effort physique (voir Figure 33) ce qui explique, au moins en partie,
pourquoi les facteurs testés avaient une incidence plus faible dans la tache d’effort mental en
comparaison a la tache d’effort physique et aussi pourquoi les R2 sont aussi différents entre ces
deux taches. En résumé, dans les deux taches, la performance augmentait aussi bien avec les

enjeux signés qu’avec les enjeux non-signés et elle baissait avec le temps.

Nous avons constaté que, contrairement a ce que ’aversion a la perte prédit, la
performance avait plut6t tendance a augmenter dans le domaine des gains que dans le domaine
des pertes. Nous avons pensé que cet effet pourrait étre lié a un effet pavlovien consistant a
avoir une réponse de vigueur et de vitesse plus importantes en réponse a des gains appétitifs par
rapport a des pertes aversives. Pour Vérifier si un effet de cette nature était impliqué dans nos
taches, nous avons regardé si le temps de réaction dans chacune des taches variait avec les
variables que nous avons identifié en lien avec la performance, en particulier avec les enjeux
monétaires signés. Pour la tache d’effort physique, nous avons considéré le temps de réaction
comme la différence entre le moment d’apparition de I’échelle d’effort a 1’écran et le moment
ou le participant commengait a serrer la poignée de force. Pour la tiche d’effort mental, nous
nous sommes concentrés sur le temps mis pour répondre a la premiére paire de chaque essai, a
partir de I’apparition des paires a 1’écran. Nous avons alors constaté que le temps de réaction
était significativement plus rapide lorsque les enjeux non-signés étaient plus élevés dans la
tache d’effort mental (B = -0.0035 + 9-10*; p.value = 5*10%). Cette corrélation n’était pas
significative dans la tadche d’effort physique ou les temps de réaction suivaient cependant la
méme tendance (B = -0.0032 £ 0.0029 ; p.value = 0.276). De plus, nous avons constaté que le
temps de réaction dans la tiche d’effort mental affichait une tendance non-significative a
diminuer linéairement avec les enjeux monétaires signés (B = -9-10*+ 0.009 ; p.value = 0.083).
La tendance était similaire dans la tache d’effort physique, mais elle n’était pas significative la
non plus (B = -4-10% +5-10* ; p.value = 0.370). Enfin, au fur et a mesure des essais, les

participants répondaient de plus en plus lentement (voir Figure 31) dans la tiche d’effort mental
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(B =8-10* + 4-10*; p.value = 0.044) et dans la tiche d’effort physique (B = 0.0018 + 7-10™ ;
p.value = 0.021).

En résumé, on voit que la plupart des variables impactant la performance n’avait un effet
significatif sur les temps de réaction que dans le cas de la tache d’effort mental. Il faut d’ailleurs
préciser que le temps de réaction avait un rdle instrumental dans la tiche d’effort mental.
Répondre plus vite et correctement a la premiére paire d’un essai permet en effet, a priori,
d’avoir une meilleure performance globale puisqu’il reste alors plus de temps pour répondre
aux paires suivantes. A 1’inverse, dans la tache d’effort physique, seule la force maximale mais
pas la vitesse de réaction importait pour la performance. Nous n’avons donc pas pu observer
d’effet significatif des enjeux monétaires signés, qui auraient pu refléter un effet pavlovien, sur
les temps de réaction dans aucune de nos deux taches. Par contre, il semblerait que le numéro
d’essai qui pourrait refléter une augmentation de la fatigue ou un désintérét croissant des
participants pour la tache en cours avait un impact dans les deux taches. Les temps de réaction
avaient en effet tendance a étre de plus en plus lent a mesure que les participants progressaient
dans la tache.
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Figure 31 : Temps de réaction en fonction des enjeux monétaires (en haut) et du numéro
d’essai (en bas) dans la tiche d’effort physique (& gauche) et dans la tache d’effort mental
(a droite). Les données ont été séparées en fonction du type d’essai. En rouge, on peut voir les
courbes correspondant aux essais ou les participants jouaient pour gagner une partie du montant
en jeu. En bleu, les données correspondent aux essais ou les participants jouaient pour ne pas
perdre une partie du montant en jeu sur leur total accumulé au fil des essais. Les points ainsi
que les barres d’erreur représentent la moyenne ainsi que 1’erreur type de la moyenne a travers
les participants de la performance pour chaque enjeu monétaire (en haut) et pour chaque bin
moyennant 5 essais en fonction du numéro d’essai (en bas). Les traits en pointillés représentent
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la moyenne correspondante a travers les participants de 1’estimation par notre GLM du temps
de réaction pour chacune des conditions. Les données des figures sont basées sur les 23
participants inclus dans 1’étude. Notez que 1’échelle des abscisses, pour les enjeux monétaires,
est définie de sorte a ce que la distance entre chaque montant soit uniforme et pas en fonction
de la valeur réelle.

Voyant que la performance et les temps de réaction étaient impactés par le numéro
d’essai, c’est-a-dire le temps passé a faire la tiche, nous avons pensé qu’il pourrait s’agir 1a du
reflet d’une baisse de motivation lié soit 1) a une augmentation de la fatigue au cours de la tache
soit 2) a une baisse de I’aspect appétitif (ou aversif) relatif des enjeux au cours de la tache une
fois qu’une certaine somme a déja été¢ accumulée. Ce deuxieme point refléterait en quelque
sorte une évolution dynamique du point de référence des participants au cours de la tache. Le
cas échéant, un décalage du point de référence qui sert a définir 1’aversion a la perte pourrait en
partie expliquer pourquoi nous ne constatons pas d’aversion a la perte dans nos taches, mais
plut6t un biais dans le sens inverse (performance plus élevée pour des gains équivalents que
pour des pertes). Pour tester ces deux hypotheses, nous avons voulu vérifier si cette baisse de
performance et I’augmentation du temps de réaction étaient liées au fait que les participants
accumulaient des gains au fur et & mesure du temps, ou s’il s’agissait plutot d’un effet 1ié a la
fatigue au cours d’une session. Nous avons ainsi décidé de regarder la performance en fonction
du numéro d’essai séparément dans chaque session (voir Figure 32). Comme on peut le voir
sur la figure, la performance démarrait toujours au méme niveau au début de chaque session et
baissait au cours de chacune des sessions suggérant que la baisse de la performance et
I’augmentation des temps de réaction au cours du temps relevait plus d’un effet de fatigue au

sein d’une session que d’un changement du point de référence des participants.

EFFORT PHYSIQUE EFFORT MENTAL
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Figure 32 : Performance en fonction du numéro d’essai au sein de chaque session de la
tache d’effort physique, a gauche, et de la tiche d’effort mental, a droite. La figure représente
la moyenne ainsi que 1’erreur type de la moyenne a travers les participants de la performance
divisée en 5 bins en fonction du numéro d’essai pour chaque session. Les traits relient les points
entre eux mais ne correspondent pas a un fit de la performance. A gauche, on peut voir les
résultats pour la tache d’effort physique et a droite de méme pour la tache d’effort mental. Les
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données de la premiere session sont representées en bleu et celles de la deuxiéme session en
rouge. Les données des figures sont basées sur les 23 participants inclus dans 1’étude.

e Le modéle computationnel basé sur I’allocation d’une ressource X

L’effort correspond a une sensation aversive qui accompagne 1’exécution d’une action
musculaire ou d’une action requérant 1’utilisation du systéme neural exécutif. Cette sensation
va de pair avec I’idée de la dépense de ressources physiologiques (ATP, glucides, lipides) et
éventuellement aussi de I’accumulation de déchets (lactate, protéine amyloide beta) a éliminer.
Si cette sensation d’effort n’existait pas, nos participants auraient pu chercher a effectuer une
performance maximale a chaque essai indépendamment des enjeux. Or, comme nous 1’avons
vu, leur performance était modulée par le montant des récompenses ou des punitions en jeu.
C’est donc qu’ils cherchaient & optimiser 1’effort alloué¢ a chaque essai. Pour modéliser la
quantité de ressources allouée par nos participants a chaque essai, sans chercher aucunement a
définir la nature de cette ressource, nous avons ainsi défini un modéle computationnel basé sur
I’idée de 1’optimisation d’une ressource X. L’idée de ce modele était que les participants
Cherchaient a la fois d’un c6té a maximiser leurs gains monétaires et, de I’autre, 4 minimiser la
dépense de cette ressource X inférée par le modele mais que nous ne pouvions mesurer ne

sachant pas quelle est sa nature précise.

Dans les deux taches effectuées par nos participants, notre comparaison de modeéle nous
a permis de voir que le modele incluant la notion d’une ressource X & maximiser avait une
probabilité de dépassement (exceedance probability) nettement plus importante (p = 1 dans les
deux taches) que le modeéle linéaire (p = 0). De méme, la fréquence du mode¢le linéaire n’était
que de 2% dans chacune des deux taches contre 98% pour le second modeéle. Ce modeéle permet
donc non seulement d’inférer la quantité de ressources X qui ne peut étre directement mesureée,

mais aussi de mieux rendre compte des données.

Dans ce modele, la sensibilité moyenne aux enjeux monétaires était de kg = 1.842 +
0.190 (moyenne * erreur type de la moyenne a travers les participants) dans la tache d’effort
physique et de kg = 0.240 + 0.052 dans la tache d’effort mental. La sensibilité aux enjeux
monétaires signes était de ke = 0.166 + 0.044 dans la tache d’effort physique et de ke = 0.089
+ 0.038 dans la tache d’effort mental. Dans le terme de co(t, la sensibilité moyenne aux codts
était de kc =0.225 £ 0.017 dans la tache d’effort physique et de kc = 0.155 £ 0.008 dans la tache
d’effort mental. La sensibilité au numéro d’essai était de kng = 0.431 £ 0.094 dans la tache
d’effort physique et de kne = 0.240 + 0.062 dans la tache d’effort mental. Enfin, le terme kx
était de 1.059 + 0.010 dans la tache d’effort physique et de 1.026 + 0.003 dans la tache d’effort
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mental. Le Rz du modele qui permet de voir dans quelle mesure le modele s’ajuste bien aux
données était de 0.416 + 0.033 (moyenne + erreur type de la moyenne a travers les participants)
dans la tache d’effort physique et de 0.061 + 0.006 dans la tiche d’effort mental.

En résumeé, la performance augmentait avec les enjeux, elle était sensible au fait de jouer
pour gagner ou pour ne pas perdre de 1’argent et elle diminuait avec le numéro d’essai (voir

Figure 33).
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Figure 33 : Performance en fonction des enjeux monétaires (en haut) et du numéro d’essai
(enbas) dans la tache d’effort physique (a gauche) et dans la tiche d’effort mental (a droite).
Les données ont été séparées en fonction du type d’essai. En rouge, on peut voir les courbes
correspondant aux essais ou les participants jouaient pour gagner une partie du montant en jeu.
En bleu, les données correspondent aux essais ou les participants jouaient pour ne pas perdre
une partie du montant en jeu sur leur total accumulé au fil des essais. Les points ainsi que les
barres d’erreur représentent la moyenne ainsi que 1’erreur type de la moyenne a travers les
participants de la performance pour chaque enjeu monétaire (en haut) et pour chaque bin
moyennant 5 essais en fonction du numéro d’essai (en bas). Les traits en pointillés représentent
la moyenne correspondante a travers les participants de 1’estimation par notre second modele
computationnel de la performance pour chacune des conditions. Les données des figures sont
basées sur les 23 participants inclus dans I’étude. Notez que 1’échelle des abscisses, pour les

enjeux monétaires, est définie de sorte a ce que la distance entre chaque montant soit uniforme
et pas en fonction de la valeur réelle.

11.3.b  Résultats neuraux
Ayant identifié les variables qui expliquaient la performance, nous avons voulu voir si
nous pouvions identifier des corrélats cérébraux pour chacune de ces variables. Nous nous

sommes concentres sur ce qui était commun aux deux taches, ¢’est-a-dire les variables modulant

la performance indépendamment du type d’effort qui devait étre exécuté. Aussi, nous avons
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systématiquement utilisé des conjonctions entre nos deux taches pour étre sdrs que nous ne
voyions que ce qui était commun aux deux taches. La seule carte permettant d’observer des
corrélats cérébraux significatifs aprés correction pour les comparaisons multiples, que ce soit
au niveau des voxels ou au niveau des clusters, en observant des corrélats positifs ou négatifs
de chacune des variables était la variable représentant les enjeux monétaires non-signés. Cette
carte révélait un cluster bilatéral au niveau du striatum (voir Figure 34). En d’autres termes,
I’activité du striatum, au moment de I’apparition des enjeux, augmentait avec 1’importance des
enjeux, indépendamment de la valence de ceux-ci. On peut aussi noter des clusters dans des
aires ayant eté associée avec ’anticipation des cofits d’un effort avec, entre autres, un cluster
au niveau de I’insula antérieure droite avec un pic aux coordonnées MNI (34 ; 22 ; 6) ainsi que
trois clusters autour du dmPFC et de 1’aire supplémentaire motrice avec des pics aux

coordonnées MNI (2 ; 18 ; 36), (4 ; -2 ;60) et (8 ; -22 ; 36).
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A] |Enjeux monétaires|

Figure 34 : Résultats neuraux. Les cartes représentent le résultat d’une conjonction entre la
tache d’effort physique et la tache d’effort mental. Les cartes sont superposees a la moyenne
des scans anatomiques des 20 cerveaux inclus dans 1’étude apres le pré-traitement, en particulier
apres normalisation dans 1’espace MNI. Les barres colorées indiquent la correspondance entre
les couleurs de la carte et les valeurs T pour chaque voxel. A] Carte représentant les corrélats
cerébraux des enjeux monétaires non-signés dans le GLM1. La conjonction représentée sur la
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carte est seuillée a p < 0.05 corrigée au niveau des voxels pour les comparaisons multiples au
niveau de la famille. La carte est zoomée sur le cluster situé dans le striatum gauche au niveau
du pic d’activation (-12 ; 8 ; 4). On peut aussi voir son symétrique du coté droit dont le pic est
situé aux coordonnées (14 ;10 ;6). B] Carte représentant les corrélats cérébraux de la ressource
X dans le GLM2. La conjonction représentée sur la carte est seuillée a p < 0.05 corrigée au
niveau des clusters pour les comparaisons multiples au niveau de la famille. La carte montre
trois images différentes : a gauche, on peut observer une corrélation avec le striatum légerement
plus antérieure a I’autre carte avec un zoom sur le pic d’activation situé¢ aux coordonnées MNI
(-22 ; 22 ; 0) ; a droite, la carte montre deux zones incluses dans le méme cluster qui englobe a
la fois le cortex préfrontal dorsolatéral droit, visible en haut, avec un pic aux coordonnées (36 ;
40 ; 34) et le cortex préfrontal dorsomédian, visible en bas. A p < 0.05 corrigée au niveau des
voxels pour les comparaisons multiples, seul un cluster situé spécifiquement dans le cortex
préfrontal dorsolatéral droit (pic en 36 ; 40 ; 34) survit.

Ensuite, nous avons voulu voir s’il était possible d’identifier des aires cérébrales
positivement corrélées avec la quantité optimale de ressources X allouées a chaque essai d’aprés
notre modeéle computationnel. Nous espérions ainsi éventuellement découvrir des aires
cérébrales nous permettant de déduire indirectement la nature de la/des ressource(s) qui étaient
optimisées dans nos taches. Cette carte a permis d’observer quatre grands clusters (voir Table
2) qui incluaient notamment le cortex préfrontal dorsomédian, le cortex préfrontal dorsolatéral,
I’insula antérieure et le striatum (voir Figure 34). 1l est intéressant de noter qu’en utilisant un
seuil corrigé au niveau des voxels au lieu des clusters, on pouvait alors voir que le seul cluster
survivant a ce seuil était situé dans le cortex dorsolatéral préfrontal, une aire régulierement

associée a ’utilisation du controle cognitif.

Nom (d’apres
Patlas AAL) X y z Nombre de voxels

Gyrus Frontal
Milieu droit 36 40 34 6348
Putamen gauche -22 22 0 764
Gyrus lingual droit 10 -80 -2 4139
Gyrus précentral .30 12 64 1167

gauche

Table 2 : Table d’activation en lien avec la quantité de ressources allouées X. La table
correspond aux clusters issus de la conjonction entre la tache d’effort physique et la tiche
d’effort mental pour le contraste correspondant a la ressource X seuillé a p < 0.05 corrigée au
niveau des clusters pour les comparaisons multiples au niveau de la famille (Family Wise Error
Rate). Les appellations des différentes aires ont été établies sur la base des coordonnées
correspondantes dans I’atlas AAL (Automated Anatomical Labeling). Elles sont données a titre
indicatif bien que, étant donné la taille des clusters, plusieurs autres aires anatomiques étaient
englobées par chacun de ces clusters.

Enfin, nous avons voulu préciser les résultats observés a I’aide des cartes. En premier
lieu, nous avons voulu verifier si le striatum réagissait aussi aux autres variables impactant la

performance, en particulier les enjeux monétaires signés puisqu’il a déja été associé a la fois a
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la valeur subjective signée et non-signee. En second lieu, nous voulions aussi veérifier si les aires
cérebrales associées a I’exercice de contrdle cognitif, le dmPFC et le dIPFC, réagissaient aussi
aux différentes variables impactant la performance ou si leur activité n’était principalement liée
qu’a la saillance des enjeux monétaires non-signés. Nous avons ainsi défini trois régions
d’intérét : le striatum a été défini sur la base du mot « incentive » (enjeux) et le dmPFC et le
dIPFC ont été définis sur la base du mot « cognitive control » (contréle cognitif) a 1’aide de la
plateforme en ligne Neurosynth. Nous avons alors constaté que ’activité du striatum corrélait
positivement avec les enjeux monétaires non-signés dans chacune de nos taches comme nous
I’avions déja vu avec notre conjonction (tiche d’effort physique (Ep) : Bigy = 0.362 = 0.058, p
=6-10°; tAche d’effort mental (Em) : B = 0.316 + 0.078, p = 0.0007). Son activité augmentait
aussi avec les enjeux monétaires signés (voir Figure 35) dans chacune de nos taches (Ep : Be =
0.069 + 0.020, p =0.002 ; Em : Be = 0.068 = 0.027, p = 0.022). Cependant, son activité n’était
pas significativement impactée par le numéro d’essai (Ep : fne = -0.011 + 0.020, p =0.571 ;
Em: Bne = -0.008 + 0.021, p = 0.709) ce qui suggeére une fois de plus que la baisse de
performance n’était pas liée a une réduction de 1’aspect appétitif des récompenses monétaires
envisagées mais plutdt a un effet de fatigue. De plus, nous avons vu que les aires liées au
contréle cognitif voyaient aussi leur activité augmenter avec les enjeux monétaires non-signés
(voir Figure 35). L’activité du dmPFC augmentait en effet avec les enjeux monétaires non-
signes (Ep : Bg = 0.434 £ 0.084, p = 0.0001; Em : Bg = 0.412 £ 0.110, p = 0.001) et de méme
pour le dIPFC (Ep : Big = 0.359 £ 0.079, p = 0.0002 ; Em : Bjg; = 0.318 £ 0.103, p = 0.006). Les
enjeux monétaires signés étaient aussi corrélés avec 1’activité du dmPFC (Ep : Pe = 0.074 £
0.021, p=0.002 ; Em : Be = 0.067 + 0.039, p = 0.099) et du dIPFC (Ep : e = 0.068 £ 0.022, p
=0.006 ; Em : Be = 0.022 £ 0.026, p = 0.414) dans la tache d’effort physique mais cette relation
n’était pas significative dans la tache d’effort mental. Enfin, aucune des deux aires liees au
contrdle cognitif que nous avons étudié n’était impactée par le numéro d’essai, que ce soit le
dmPFC (Ep : Bne = 0.020 +£0.032, p = 0.543 ; Em : Bne = 4-10° +0.025, p = 0.999) ou le dIPFC
(Ep : Bne =0.011 £0.029, p=0.710 ; Em : Bne = 0.003 £ 0.017, p = 0.846).
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Figure 35 : Décomposition de I’activité du striatum (en haut), du dmPFC (au milieu) et
du dIPFC (en bas) au moment de I’apparition des enjeux en fonction des variables
impactant la performance. Les régions d’intérét ont été définies a partir de la plateforme
Neurosynth avec le mot « incentive » pour le striatum et I’expression « cognitive control » pour
le dmMPFC et le dIPFC. Le sens des abréviations est le suivant : Ep pour la tidche d’effort
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physique, Em pour la tache d’effort mental, E pour les enjeux monétaires signés, |E| pour les
enjeux monetaires non-signés et NE pour le numéro d’essai. N = 20 participants. Le sens des
symboles est le suivant : *p.value<0.05 ; **p.value < 0.01 ; ***p.value < 0.005 ; ****p.value
< 0.001. Les contrastes qui ne sont pas surplombés d’une étoile n’étaient pas significatives.

11.4 Discussion

Il.4.a Différence entre gains et pertes

Le réseau des valeurs réagit difféeremment en fonction de si la situation implique un
montant qu’on peut gagner ou un montant qu’on risque de perdre (Bartra et al., 2013; Tom et
al., 2007). La théorie des perspectives suggere que, pour une valeur monétaire équivalente, le
cerveau donne plus de poids a une valeur dans le cas de pertes potentielles que dans le cas de
gains potentiels (voir Figure 2). Ce phénomene a été identifié comme une aversion a la perte
(Kahneman and Tversky, 1984). Nos résultats semblent contradictoires avec cette proposition
puisque nos participants avaient plutt tendance a afficher une meilleure performance face a
des gains équivalents (voir Figure 33). Plusieurs résultats expérimentaux remettent d’ailleurs
aussi en question ’existence d’une aversion a la perte (Ert and Erev, 2007; Gal and Rucker,
2018; Walasek and Stewart, 2015, 2019; Yechiam and Hochman, 2013). Il a par exemple été
proposé que cette aversion a la perte soit principalement le reflet d’une activité accrue du
systéme autonome et de 1’allocation de plus d’attention a la tiche en cours dans le cas des pertes
(Yechiam and Hochman, 2013). Une autre étude a montré que le pattern s’inverse en fonction
de la magnitude des enjeux et que les participants présentent une aversion a la perte uniquement
lorsque les enjeux monétaires sont trés élevés (Mukherjee et al., 2017). 1l est de ce fait possible
que les enjeux relativement modestes que nous avons employé dans nos taches (0.01 a 20€)
aient été dans I’ordre de grandeur ou le pattern était inversé. Enfin, une autre théorie propose
que l’aversion a la perte n’existe pas en tant que telle, mais qu’elle dépende des expériences
précédentes du sujet et du rang des valeurs disponibles (Walasek and Stewart, 2015). Dans tous
les cas, I’aversion a la perte semble dépendre des conditions de I’expérience et ne pas tre ancrée
comme un biais universel du comportement des Mammiféres comme Daniel Kahneman 1’avait

initialement proposé.

Il a aussi été proposé que l’aversion a la perte, dans des taches impliquant une
performance, ne s’exprime pas par une meilleure performance, mais, au contraire, par une
réduction de la performance lorsque les gains potentiels sont conséquents. Cette peur de ne pas
réussir a obtenir une récompense élevee, c’est-a-dire en quelque sorte de la perdre, renvoie a un

phénomeéne rendu par I’expression « choking under pressure » en anglais qui exprime I’idée
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plus genérale que la performance baisse sous la pression (Chib et al., 2012). Selon cette logique,
les participants, dans nos taches, verraient leur performance baisser dans le cas des pertes en
comparaison aux gains, non pas parce qu’ils donneraient une valeur plus élevée aux gains, mais
justement parce qu’ils donnent plus d’importance aux pertes qu’aux gains. Dans la tache de
Chib et al., la performance augmentait avec les enjeux jusqu’a ce que les gains potentiels soient
tellement importants que la performance, et I’activité du striatum, baissent, dans la condition
difficile. En d’autres termes, la transformation des enjeux en performance n’était pas linéaire
mais dependait de la magnitude des enjeux et de la difficulté de la tache, mais un seul systéme
motivationnel pourrait assurer cette transformation simple des enjeux en performance. Dans
notre tache cependant, ce raisonnement implique ’existence, a la fois d’un systéme
motivationnel capable d’augmenter linéairement la performance en fonction des enjeux non-
signés, indépendamment de leur valence, et d’un autre systéme, sensible a I’aversion a la perte,
qui ferait baisser la performance dans le cas des pertes par rapport aux gains. Cela n’est pas
impossible, mais cela parait peu parcimonieux. Méme si on acceptait cette hypothése, elle
impliquerait que 1’aversion a la perte, dans une tache de performance, s’exprime,
paradoxalement, a la fois par une performance moindre dans le domaine des pertes en
comparaison aux gains et aussi, par une activité moindre du striatum, qui devrait pourtant
signaler la valeur motivationnelle de ’action. Or cette hypothése part justement du principe
que, c’est parce que les individus donnent une importance plus grande aux pertes qu’aux gains,
que la performance ait moindre dans le cas des pertes. On s’attendrait donc a ce que le striatum
soit moins actif, et non pas plus actif, en réponse aux enjeux monétaires signés, pour signaler
que ces enjeux sont plus importants. Or, dans notre tache, 1’activité du striatum augmentait avec
les enjeux monétaires signés. Il serait cependant intéressant de voir si, comme dans 1’expérience
de Chib et al., il existe un lien entre la sensibilité a I’aversion a la perte dans une tache de choix
et la différence de performance entre les gains et les pertes qui puisse s’expliquer par d’autres
facteurs que I’aversion a la perte telle qu’elle a initialement été définie par Daniel Kahneman

et Amos Tversky.

On pourrait aussi nous rétorquer qu’il est possible que nos participants aient assimilé les
deux conditions dans nos taches. lls auraient alors di se comporter de maniére strictement
équivalente entre la condition ou ils jouaient pour gagner une part du montant en jeu et la
condition ou ils jouaient pour ne pas perdre une part du montant en jeu. Or, ce que nous avons
constaté est que les participants affichaient une performance légérement supérieure lorsqu’ils

jouaient pour gagner par rapport a lorsqu’ils jouaient pour ne pas perdre de 1’argent (voir Figure
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33). Ce resultat va aussi de pair avec le fait que I’activité du striatum variait linéairement avec
les enjeux signés (voir Figure 35). L’activité des aires liées au contrdle cognitif et a la détection
de situations saillantes et/ou périlleuses que sont le dmPFC et le dIPFC avait aussi tendance a
augmenter avec les enjeux monétaires signés (voir Figure 35). En d’autres termes, que ce Soit
au niveau comportemental ou au niveau neural, les conditions étaient bien différenciées et les
participants avaient plut6t tendance a donner un poids plus conséquent aux gains qu’aux pertes

contrairement a ce que 1’aversion a la perte suggere.

Plusieurs études montrent, par ailleurs, que le striatum est plus actif dans le cas du
traitement de gains que dans le cas du traitement de pertes (Bartra et al., 2013; Fouragnan et al.,
2018; Tom et al., 2007). Ce biais a été identifié a un biais pavlovien. Le cerveau réagirait de
maniére linéaire en fonction des enjeux afin de promouvoir une réaction d’approche plus rapide
et plus intense en réaction a des stimuli appétitifs et au contraire une réaction d’évitement plus
lente en réponse a des stimuli aversifs (Boureau and Dayan, 2011; Dayan, 2008; Oudiette et al.,
2019; Shadmehr et al., 2019). Plus généralement, il a été propose que les ganglions de la base
permettent la mise en place d’un comportement plus rapide et d’un effort d’intensité plus
importante en réponse a des enjeux plus importants (Dudman and Krakauer, 2016; Turner and
Desmurget, 2010; Turner et al., 2003; Yttri and Dudman, 2016). Dans le cas de la tache d’effort
physique, ce biais pavlovien pourrait ainsi s’exprimer par un biais a répondre avec un effort
plus intense dans le cas des gains par rapport aux pertes. Dans le cas de la tache d’effort mental,
ou la performance dépend a la fois de la précision et de la vitesse des réponses, il est possible
que cet effet passe par des réponses plus rapides, cependant, nous avons vu que pour la premiére
paire de chaque essai du moins, la tendance a répondre plus vite pour les enjeux signés, bien
que présente, était faible (voir Figure 31). Une possibilité serait que les ganglions de la base
favorisent ainsi 1’engagement de plus de ressources neurales afin de répondre a la fois plus
rapidement et plus précisément en réponse aux enjeux signés dans le cadre de notre tache
d’effort mental. L’activité du striatum, variant linéairement avec les enjeux signés, pourrait
ainsi favoriser la mise en place d’une réponse comportementale engageant plus de ressources,

gue ce soit au niveau physique ou mental.
I1.4.b Le striatum signale les enjeux

L’activité des ganglions de la base a depuis longtemps été associée a la capacité
d’effectuer des mouvements (Neafsey et al., 1978; Turner and Desmurget, 2010; Turner et al.,
2003). Plusieurs études montrent en outre que ’activité des ganglions de la base détermine
I’intensité d’un effort physique en fonction des enjeux (Pessiglione et al., 2007; Schmidt et al.,
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2008, 2012). Il a aussi été montré que leur activité permettait aussi de déterminer I’intensité
d’un effort mental en fonction des enjeux (Locke and Braver, 2008; Schmidt et al., 2012). Nous
avons vu que le striatum qui fait partie des ganglions de la base s’activait proportionnellement
aux enjeux non-signés et aux enjeux signés (voir Figure 35). De méme, la performance, tant
dans la tadche d’effort physique que dans la tiche d’effort mental augmentait
proportionnellement aux enjeux non-signés et aux enjeux signés (voir Figure 33). De plus, le
réseau des valeurs tient son nom de par sa corrélation récurrente avec une mesure de
I’estimation de la valeur subjective (Bartra et al., 2013). Il parait ainsi plausible que le réseau
des valeurs calcule, a chaque essai, un rapport entre les bénéfices en termes de gains ou de
pertes monétaires et les colits en termes d’effort physique ou mental & implémenter. Une fois
ce calcul effectué au moment de I’affichage des enjeux a I’écran, ce réseau pourrait ainsi
envoyer cette valeur nette a d’autres structures cérébrales en vue de les informer sur la quantité

de ressources a allouer au moment ou il sera possible d’effectuer un effort.

La seule nuance a cette proposition est que, bien que nous ayons constaté que le temps,
via le numéro d’essai, impactait la performance (voir Figure 33), nous n’avons pas constaté de
lien direct entre cette mesure et 1’activité des structures du réseau des valeurs (voir Figure 35).
Une explication possible est que le réseau des valeurs ne calcule que la partie de 1’équation
dévolue a I’anticipation des bénéfices Bi mais pas celle liée aux cotts de 1’action C; (voir

(Equation 4)).

En résumé, premierement, nos résultats sont en accord avec plusieurs études précédentes
montrant que le striatum corréle a la fois avec la valeur subjective non-signée, une variable
souvent considéréee comme reflétant la saillance des enjeux, et aussi avec la valeur subjective
signée (Bartra et al., 2013; Cooper and Knutson, 2008; Cooper et al., 2009; Litt et al., 2011).
Ce résultat va a I’encontre de 1’idée que les individus donnent plus d’importance aux pertes, ce
qui devrait au contraire se refléter par une activité accrue du striatum en réponse a des pertes
équivalentes. Deuxiémement, I’activit¢é du striatum dans nos tiches, qui impliquaient
d’effectuer une performance de nature physique ou mentale, pourrait influencer la vigueur des

efforts effectués de sorte a faciliter une meilleure performance en fonction des enjeux.
I1.4.c Fatigue ou baisse motivationnelle

Nous avons constaté une baisse de la performance au cours des essais dans chacune de

nos taches (voir Figure 33).
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Dans la tache d’effort physique, une baisse de la performance au cours du temps aurait
pu s’expliquer par la maniere dont notre tiche fonctionnait. En effet, dans notre tache d’effort
physique, si, au cours d’un essai, les participants effectuaient une force maximale supérieure a
la force pour laquelle ils ont été calibrés au début de chaque session, le seuil de force nécessaire
pour atteindre le haut de 1’échelle était ajusté pour les essais suivants (voir Spécificités de la
tdache d’effort physique). De ce fait, la tache pouvait nécessiter d’exercer une force supérieure
pour atteindre un méme niveau de performance a la fin par rapport au début de I’expérience.
Ainsi, pour atteindre un méme niveau de performance, ils devaient, le cas échéant, allouer un
effort physique plus important pour compenser la modification de 1’échelle. Nous avons en effet
pu observer que 22 sur les 23 participants inclus dans I’étude avaient serré la poignée de force
au moins une fois dans 1’une des deux sessions plus fortement que la force maximale calibrée.
La force maximale utilisée lors du dernier essai €tait, en moyenne, égale a 129 + 5 % (moyenne
+ erreur type de la moyenne a travers les participants) a la force maximale calibrée avant le
début de la tache. 11 est ainsi difficile de savoir, pour la tache d’effort physique, si la baisse de
performance est due au fait que les participants étaient de plus en plus physiquement épuisés
au cours de la tiche ou au fait qu’ils ne parvenaient pas a compenser suffisamment pour le fait
que la tache leur demandait d’effectuer un effort d’intensité croissante au cours du temps.
Cependant, cela n’explique pas pourquoi le méme effet a pu étre observé dans la tiche d’effort

mental ou la performance des participants diminuait aussi au cours des essais.

Alternativement, si on cherche une explication commune a nos deux taches, on peut
interpréter cette réduction de la performance au cours des essais au moins de deux facons.
Premiérement, il est possible que le cott lié a I’exécution d’un effort physique ou mental
augmente au cours des essais. Le fait de serrer la poignée de force implique notamment
d’effectuer un travail musculaire qui nécessite la consommation de ressources physiologiques
comme 1’ Adénosine TriPhosphate (ATP) et I’accumulation de déchets physiologiques qu’il faut
¢liminer comme le lactate. Dans le cas de 1’effort mental, de méme plusieurs théories proposent
que le fait d’utiliser du contréle cognitif implique de consommer des ressources physiologiques
et/ou de produire des déchets a nettoyer (Kool and Botvinick, 2018; Shenhav et al., 2017; Zénon
et al., 2019). Deuxiémement, il est aussi possible que la perception subjective des montants en
jeu varie au cours des essais. Le méme montant objectif serait ainsi pergu comme étant de moins
en moins intéressant au fur et & mesure des essais. A la fin de chaque essai, les participants
pouvaient observer la mise a jour de leur cagnotte qui représentait les gains et les pertes

accumulés au cours de tous les essais précédents d’une tache donnée. Or, nous savons que les
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individus évaluent les gains et les pertes en fonction d’un point de référence subjectif
(Kahneman, 2012). Il se pourrait ainsi que, au fur et a mesure que leurs gains cumulés
augmentaient, la perception relative d’un gain ou d’une perte donnée diminue. Relativement au
total deja accumulé au cours de la tache, le méme montant paraitrait en effet alors relativement
moins important a la fin de la tache, lorsqu’un certain montant d’argent a déja été assuré, par

rapport au début, lorsque la cagnotte est encore vide.

Pour ce qui est de cette deuxieme hypothése, ¢’est-a-dire qu’il existe une réduction de
I’appétence des récompenses du fait d’une modification du point de référence, deux résultats
dans nos données viennent la contredire. Premiérement, les participants ne présentaient pas de
différence entre les deux sessions d’une méme tache alors que, lors de la deuxiéme session, ils
avaient déja en leur possession les gains cumuleés lors de la premiére session (voir Figure 32).
Deuxiémement, on s’attendrait a ce que le striatum, qui reflétait I’importance des enjeux dans
nos taches, soit impacté par une telle dévaluation. Si les enjeux étaient généralement moins
importants au fur et & mesure des essais, 1’activité du striatum aurait aussi di baisser au cours
des essais. Or nous n’avons pas constaté de corrélation significative entre le striatum et le
numéro d’essai (voir Figure 35). Nous n’avons pas non plus observé de corrélation significative
entre les aires liées au controle cognitif et le numéro d’essai. Une baisse d’activité du dIPFC a
pourtant déja été signalée en relation avec la notion de fatigue cognitive (Blain et al., 2016,
2019). En abaissant les seuils de nos cartes a des p.values trés tolérantes (p < 0.05 non-corrigée),
les seules aires que nous avons pu voir apparaitre sont le putamen ventral gauche dont 1’activité
diminuait au cours des essais. Nous n’avons ainsi pas vraiment réussi a complétement
comprendre les facteurs expliquant la baisse de performance au cours du temps, ni a en trouver
des corrélats cérébraux, mais la fatigue cognitive reste une possibilité. Une hypothése
alternative serait simplement que les participants sont moins impliqués dans la tache au niveau
global mais on se serait alors aussi attendu a ce que I’activité du striatum s’en trouve altérée ce

qui n’était pas le cas.
I1.4.d Effort physique et effort mental : méme combat ?

Notre modele computationnel nous a permis d’estimer la quantité de ressources
investies a chaque essai au sein de chacune de nos taches. Nous n’avons pas précisé la nature
de la ressource investie dans ce modeéle. Cependant, il est intéressant de constater que la tache
d’effort physique et la tiche d’effort mental partagent des corrélats cérébraux en lien avec la
quantité de ressources investies. En particulier, nous avons pu identifier I’activité du cortex
préfrontal dorsolatéral (dIPFC), une zone classiquement considérée comme le siége de
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I’exécution du contréle cognitif (van Belle et al., 2014; Blain et al., 2016; Hare et al., 2009;
Wager et al., 2005), en lien avec la quantité de ressources investies a chaque essai (voir Figure
34). De plus, nous avons aussi pu observer que 1’insula antérieure et le cortex préfrontal
dorsomedian (dmPFC) étaient aussi associés a la quantité de ressources allouées a chaque essai.
Or, le dmPFC a été associé a I’estimation de 1’avantage de recruter du contrdle cognitif via
I’activité du dIPFC (Shenhav et al., 2013). Ces résultats sont ainsi compatibles avec 1’idée que
le dmPFC, I’insula antéricure et le dIPFC sont liés a I’'implémentation de contrdle cognitif et &

la sensation aversive d’effort mental qui lui est associée.

De plus, la tache de Stroop est classiqguement utilisée pour stimuler 1’utilisation de
controle cognitif dans le cas des paires incongruentes ou la réponse automatique n’est pas la
réponse correcte. L utilisation de contrdle cognitif dans cette tdche requiert ainsi I’activité du
dIPFC et dmPFC afin de répondre correctement dans le cas des paires incongruentes (Glascher
et al., 2012; MacDonald et al., 2000; Roberts and Hall, 2008). Le r6le du dmPFC dans la tache
de Stroop numérique est cependant a nuancer par le fait que des études lésionnelles ont montré
que seul le dIPFC, mais pas le dmPFC, était essentiel afin de pouvoir effectuer la tache de
Stroop de maniere optimale (Glascher et al., 2012). Quoiqu’il en soit, le fait que ’activité du
dmPFC et celle du dIPFC soient corrélées avec la quantité de ressources inférées par notre
modéle & chaque essai parait cohérente avec les besoins de la tiche de Stroop numérique. D’un
autre coté, le fait que ces mémes aires soient aussi activées en réponse a la quantité de ressources
inférée par notre modéle dans la tache d’effort physique, comme le montre la conjonction, peut
paraitre plus surprenant. Une possibilité est que la tache d’effort physique implique aussi du
contrdle cognitif. Une hypothése alternative est peut-étre que le réle de ces aires, dans le cas de
la tache d’effort physique au moins, ne soit pas liée a I’implémentation de contrdle cognitif,
mais a d’autres formes de ressources physiologiques. L’activité de 1’insula antérieure et du
dmPFC a par exemple aussi été associée au recrutement du systéme nerveux autonome, ce qui
pourrait globalement faciliter 1’activité motrice et mentale, notamment en accélérant le pouls
cardiague (Menon and Uddin, 2010). Cependant, cela ne suffirait pas a expliquer
I’augmentation de 1’activité du dIPFC en réponse aux enjeux plus importants dans cette tache.
En résumé, nous avons pu voir que I’activité des aires liées au contrdle cognitif, le dMPFC et
le dIPFC, était corrélée a I’allocation de plus de ressources, inférée par notre modele, et donc,
indirectement, au fait d’effectuer une meilleure performance, tant dans le cas d’une tache

impliquant un effort de nature physique que dans le cas d’une tiche impliquant un effort de
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nature mentale. Des approches complémentaires seraient nécessaires afin de vérifier le réle

causal de ces aires associees au contrble cognitif dans le cas de la tiche d’effort physique.

En résumé, il semblerait que les efforts physiques et les efforts mentaux partagent des
ressources neurales communes dans nos taches. Il a d’ailleurs ét¢ montré qu’une fatigue au
niveau cognitif pouvait avoir un impact sur une performance physique (Marcora et al., 2009;
Van Cutsem et al., 2017) et qu’un surentrainement au niveau physique pouvait réduire les
capacités de contr6le cognitif (Blain et al., 2019). Ceci confirme I’idée que des réseaux
cérébraux similaires pourraient étre impliqués dans ces deux types d’effort et, en particulier,
que le dIPFC pourrait jouer un role dans ces deux types de taches. L’interaction entre le
striatum, dont I’activité augmente avec les enjeux non-signés et qui refléte aussi un possible
biais pavlovien, reflété dans sa corrélation avec les enjeux signés, et les aires liées au contréle
cognitif reste encore a explorer en vue de mieux comprendre s’il existe un lien causal dans un

sens ou dans 1’autre entre ces différentes aires.
I1.5 Conclusion

Notre étude nous a permis de voir que, dans nos taches, impliquant, non pas des choix,
mais d’effectuer une performance physique ou mentale, nous n’avons pas observé d’aversion a
la perte. Au contraire, les participants avaient plutdt tendance a afficher une performance
Iégerement supérieure pour des gains équivalents. Ce biais est en accord avec 1’idée d’un
systéeme pavlovien automatique facilitant des réponses comportementales plus rapides et plus
vigoureuses en réponse a des stimuli percus comme étant plus appétitifs. Nous avons trouvé la
trace d’un encodage des enjeux monétaires signés et aussi des enjeux monétaires non-signés
dans le striatum. Enfin, nous avons utilisé un modele computationnel en vue d’identifier des
aires cérébrales associées avec la quantité de ressources investies dans chaque essai. Ce modele
nous a permis de voir qu’en plus du striatum, des aires classiquement associées a 1’exécution
de contréle cognitif semblaient refléter la quantité de ressources investies a chaque essai et ce,

aussi bien dans notre tache d’effort physique que dans notre tiche d’effort mental.
1l L’apprentissage par renforcement implique de I’effort mental
1.1 Introduction

L’apprentissage par renforcement est un mécanisme relativement universel. Il consiste
dans I’idée simple qu’un événement immédiatement suivi d’une récompense sera associé a

I’obtention de cette récompense et qu’un événement immédiatement suivi d’une punition sera
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associ¢ au fait de subir cette punition. L universalité¢ de ce mode d’apprentissage dans le régne
animal, des pigeons aux Primates, explique que ce mode d’apprentissage soit rattaché a des
structures « primaires » qu’on retrouve chez les plupart des Vertébrés, comme les ganglions de
la base et les neurones dopaminergiques (Averbeck and Costa, 2017; Grillner and Robertson,
2016; Mannella et al., 2013). De ce fait, on pourrait aussi s’attendre a ce que ce mode
d’apprentissage, ayant prouvé son efficacité au fil de 1’évolution, soit invariant a travers la

plupart des espéces chez lesquelles on peut 1’observer.

A D’inverse, la capacité d’exercer du contrdle cognitif est restreinte a quelques espéces.
Cette capacité consiste plus ou moins a étre capable d’établir une stratégie d’actions, notamment
dans des situations ou des distractions ou des automatismes doivent étre inhibés en vue
d’atteindre un but désiré. Le contrdle cognitif fait partie des capacités qui ont été massivement
développées chez les Primates, et I’homme en particulier, grace a 1’expansion du cortex
préfrontal (Carlén, 2017). L’apprentissage par renforcement, dans sa version la plus simple,
sans changement dynamique des probabilités associées a chaque évenement, peut étre vu
comme un processus automatique d’apprentissage par essai-erreur ou les valeurs associées a
une action donnée sont automatiquement mises a jour en fonction des feedbacks associés a
chaque action. De ce fait, I’apprentissage par renforcement ne nécessiterait pas
I’implémentation de contréle cognitif. D’un autre co6té, certaines versions de I’apprentissage
par renforcement partent du principe que, dans le cadre d’une situation nouvelle ou lorsque
I’incertitude est élevée, I’apprentissage par renforcement va de pair avec 1’allocation de
ressources mentales, jusqu’a ce que, a force de répétitions, le processus devienne
éventuellement automatisé. John M. Pearce et Geoffrey Hall, dans le cadre du conditionnement
classique, proposent par exemple que, tant qu’un stimulus n’est pas complétement prédictif, il
implique D’utilisation d’un processeur cognitif qui permette de comparer les options a

disposition et de délibérer (Pearce and Hall, 1980).

Plus généralement, la détection du fait d’avoir commis une erreur entraine une
augmentation de I’activité de I’insula antérieure et du cortex préfrontal dorsomédian (dmPFC)
(Bastin et al., 2016; lannaccone et al., 2015). Cette activité provoque ensuite un phénomene
classiguement dénommé comme un ralentissement post-erreur (post-error slowing). Ce
ralentissement pourrait notamment refléter le fait que les individus utilisent plus de contréle
cognitif apres avoir identifié¢ une situation ou ils ont commis une erreur en vue d’adapter leur
performance future. Dans des taches d’apprentissage par renforcement, le dmPFC pourrait étre

capable de moduler, de maniére dynamique, le taux d’apprentissage o en fonction du degré de
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volatilité de la tache (Behrens et al., 2007; Khamassi et al., 2013). L’activité du dmPFC a par
ailleurs €té corrélée a I’allocation de contréle cognitif (Botvinick et al., 2001; Shenhav et al.,
2013). De plus, des temps de réaction plus longs lors d’une décision sont généralement asSOCI€S
a I’idée que ces décisions sont plus difficiles et nécessitent plus d’effort mental. Dans notre
premicre ¢tude, nous avons d’ailleurs pu mettre en €évidence que le temps de délibération était
corrélé a I’activité du dmPFC dans des taches nécessitant de prendre des décisions basées sur
la valeur (voir La valeur, la confiance et le temps de délibération au moment du compromis
colts/bénéfices ont des supports neuraux distincts dans le cortex préfrontal médian). Nous
avions ainsi dissocié, dans le cadre d’une prise de décision, les corrélats cérébraux de la valeur
subjective, situés en partie dans le vmPFC, et les corrélats de I’effort 1i¢ a la délibération, situé

dans le dmPFC et ’insula antérieure.

Dans cette étude, nous avons utilisé une tache d’apprentissage par renforcement requérant
des participants d’apprendre, par essai-erreur, a identifier les symboles leur permettant de
maximiser leurs gains et de minimiser leurs pertes. Nous voulions voir si cette tdche impliquait,
ou non, ’activité de structures liées a I’allocation de contrdle cognitif. L’apprentissage par
renforcement, dans un cas simple qui n’incluait pas de changement dynamique des probabilités,
pourrait avoir lieu de maniere automatique sans nécessiter 1’activité de structures liées a
I’allocation de controle cognitif. Nous nous attendrions alors que les structures du réseau des
valeurs, comme le vmPFC identifié dans notre premiere étude, permettent de représenter la
valeur subjective associée aux différents symboles de la tache et de la mettre automatiquement
a jour. L’activit¢é du dmPFC, que nous avons liée a I’effort implémenté au cours de la
délibération dans une tache impliquant une prise de décision (voir Figure 27), pourrait ne pas
étre impliqué dans cette tache si elle se fait de maniere automatique. A I’inverse, si cette tiche
implique un effort au moment ou les participants délibérent, la tache pourrait impliquer
I’activit¢ du dmPFC. Comme dans notre premiére étude, nous avons utilisé le temps de
délibération comme un reflet des ressources éventuellement engagées au cours de la
délibération. Nous avons ensuite regardé quels étaient les corrélats cérebraux de ce temps de
délibération pour voir si le dmPFC était ou non impliqué au moment de la délibération

suggérant que la tache impliquait un certain effort mental.
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I11.2 Méthodes

I11.2.a Participants

Les participants qui ont participé a cette étude étaient les mémes que ceux recrutés pour
la deuxiéme étude (voir Participants). lls ont effectué, au cours de la méme journée les taches
d’effort physique et d’effort mental détaillées dans la deuxiéme partie et la tache

d’apprentissage détaillée ici.

Nous avons aussi exclu le participant qui avait des résultats déplorables dans la tache
d’effort physique de I’analyse de la tache d’apprentissage. Sa performance était en effet, la
aussi, déplorable suggérant qu’il n’avait soit rien compris aux tiches que nous lui avions

demandé d’exécuter soit qu’il n’avait pas la volonté de les effectuer correctement.

Pour les données d’IRMf, nous avons exclu 1 sujet en plus car il bougeait trop dans le
scanner (mouvement supérieur a 5 mm). Ce sujet a cependant été inclus dans les études de
comportement. Les données d’imagerie et du diamétre pupille sont donc basées sur 22

participants au total (12 femmes, 10 hommes) de 26 + 4 ans (moyenne + écart-type).
I11.2.b Tache

La tache a été programmée dans la toolbox Psychtoolbox (http://psychtoolbox.org/) au
sein du logiciel Matlab 2012 (The MathWorks, Inc., USA). Les participants ont recu des

instructions a 1’écrit et a ’oral. Le principe de I’expérience tel qu’il était indiqué aux

participants était de maximiser leurs gains.

Nous avons utilisé une version similaire a celle déja été utilisée dans notre équipe lors
d’études précédentes (Palminteri et al., 2012; Pessiglione et al., 2006). Dans les instructions,
nous disions aux participants que, pour une session donnée, ils allaient étre confrontés a 6
symboles différents. Ils devaient chercher a identifier quels étaient les symboles qui leur
permettraient de maximiser leurs gains. Nous leur disions que certains symboles étaient
principalement associés a des gains de 10€, d’autres a rien (0€) et d’autres a des pertes de 10€.
IIs devaient ainsi découvrir, par essai-erreur, quels étaient les symboles a sélectionner a chaque
essai afin de maximiser leurs gains. Nous leur précisions que le sens associé a chaque symbole
ne variait pas au cours de I’expérience, mais qu’un symbole donné ne permettait pas toujours
d’obtenir le résultat escompté. Le but de ces instructions était d’essayer d’expliquer aux
participants que les symboles étaient des prédicteurs probabilistes, mais que les probabilités qui

y étaient associées étaient fixes pour éviter qu’ils cherchent a estimer la volatilité de la tache.
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Nous voulions ainsi étre sirs que les participants avaient bien compris la structure de la tache
et qu’ils ne seraient pas en train d’apprendre la structure de la tache, en plus d’apprendre les

valeurs associées a chaque symbole.

Cela n’était pas précis€¢ dans les instructions, mais chaque symbole était
systématiquement présenté au sein d’une méme paire. Il y avait 3 types de paires : des paires
associées a des gains (+10€ ou 0€), des paires associées a un résultat neutre (0€) et des paires
associées a des pertes (-10€ ou 0€). Au sein de chaque paire, les probabilités des symboles
étaient associées (75/25% et 25/75%). En d’autres termes, quand, dans une paire associée a des
gains, le symbole A permettait d’obtenir un gain (+10€), le symbole B de la méme paire était

nécessairement associé a un résultat neutre (0€) pour 1’essai concerné.

Chaque essai démarrait avec la présentation d’une croix de fixation pendant une durée
de 500 millisecondes. Ensuite, les deux symboles d’une méme paire apparaissaient a 1’écran.
Pour répondre, le sujet devaient appuyer sur le bouton correspondant a la localisation spatiale
du symbole qu’il voulait sélectionner (gauche/droite) et garder le doigt appuyé sur ce bouton
jusqu’a la fin de la période de sélection. Pour répondre, les participants disposaient d’un boitier
de réponse (fORP 932, Current Designs Inc, Philadelphia, USA) placé sous leur main droite au
niveau du torse au début de 1’expérience. Leur index était posé sur le bouton permettant de
sélectionner 1’option de gauche et leur majeur sur le bouton permettant de sélectionner 1’option
de droite. Une fois cette période terminée, le symbole choisi apparaissait entouré d’un cadre
rouge pendant 500 millisecondes. Enfin, le résultat obtenu suite a la sélection du symbole était
affiché a 1’écran (voir Figure 36). Si le participant n’avait appuyé sur aucun bouton pendant la
période de sélection, s’il avait cessé d’appuyer avant la fin de la période de sélection ou s’il
avait appuyé sur les deux boutons simultanément, nous considérions cela comme une omission
de la part du sujet. Il recevait alors un message précisant I’erreur commise (« Réveillez-vous !»,
« Maintenez votre appui » ou « Un seul bouton ! ») et, au moment du feedback, il obtenait le
pire résultat possible pour la paire considérée. Pour les paires associées a des gains ou a un
résultat neutre, il n’obtenait donc rien (0€) et pour les paires associées a des pertes, ils
subissaient une perte de 10€. Ceci était effectué afin de motiver les participants a répondre a

tous les essais, notamment dans le cas des paires associées a des pertes.

Chaque session de la tache d’apprentissage était composée de 60 essais. Les symboles
¢taient des stimuli abstraits tirés de 1’alphabet Agathodaimon. Les participants ont di effectuer
4 sessions de cette tache. La premiére session etait effectuée sur un ordinateur portable en
dehors du scanner. Elle servait a familiariser les participants avec la tiche avant I’expérience.
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Pour répondre, les participants utilisaient alors les fleches gauche et droite du clavier de
I’ordinateur a la place du boitier de réponse. Les trois sessions suivantes étaient effectuées dans
le scanner. Entre chaque session, les participants effectuaient aussi une session de la tache
d’effort physique et une session de la tdche d’effort mental (voir L ‘effort, tant physique que
mental, est plus motivé par l’attrait de gagner que par la peur de perdre). Les 6 symboles
utilisés dans chaque session étaient différents pour chaque session. Pour effectuer ces 4
sessions, nous avons donc sélectionné 24 symboles identiques pour tous les participants. Pour
I’entrainement, nous utilisions toujours les mémes symboles pour tous les participants. Pour les
sessions en IRMf cependant, le sens associé a chaque symbole était contrebalancé entre les
participants. Nous voulions ainsi éviter que des propriétés visuelles liées aux symboles puissent
éventuellement créer des biais dans ’apprentissage. Au sein d’une paire, la position de chaque
symbole sur 1’écran (gauche/droite) variait aléatoirement d’un essai a ’autre. Cela nous
permettait de nous assurer que les participants apprenaient bien a associer des valeurs aux
symboles et pas a leur localisation spatiale. Les symboles associés aux gains ainsi que ceux
associés aux pertes apparaissaient dans 24 essais chacun. Les symboles toujours associés au
résultat neutre n’apparaissaient, eux, que dans 12 essais. Nous avions réparti les essais en 12
mini-blocs de 5 essais. Chaque mini-bloc était constitué de 2 essais avec la paire associée a des
gains, 2 essais avec la paire associée a des pertes et 1 essai avec la paire associée a un résultat
neutre. L ordre de présentation des essais au sein d’un mini-bloc était aléatoire. La structure en
mini-blocs n’était pas connue des participants mais elle nous permettait de nous assurer que

I’ordre de présentation des différents types de paires et de symboles était a peu prés équivalent.
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0.5s

[1.00 3.95] s

Figure 36 : Tache d’apprentissage. Un essai démarrait toujours avec la croix de fixation
affichée pendant 500 millisecondes. Ensuite, les deux symboles d’une paire apparaissaient a
I’écran. Le participant devait sélectionner un des deux symboles a I’aide d’un boitier de réponse
ou deux boutons correspondaient a la localisation spatiale (gauche/droite) de chaque option.
Cette période de sélection durait 3 secondes. Le participant devait garder le doigt appuyé sur le
bouton de ’option choisie, sans appuyer sur 1’autre bouton, jusqu’a la fin de la période de
sélection pour qu’une réponse soit considérée comme valide. Lorsque cette période était
terminée, I’option sélectionnée, le cas échéant, était entourée d’un cadre rouge. Cette période
durait 500 millisecondes. Si la réponse n’était pas valide, alors un message apparaissait a 1’écran
indiquant aux participants pourquoi la réponse n’était pas considérée comme valide et ils
obtenaient le pire résultat possible pour la paire en question. Dans le cas de la paire de symboles
associées a des gains (haut), 'un des deux symboles permettait d’obtenir une récompense de
+10€ dans 75% des essais et rien (0€) dans les 25% d’essais restants, alors que 1’autre symbole
avait les probabilités inverses. Pour la paire de symboles associés a un résultat neutre (milieu),
quelle que soit I’option choisie, le résultat était systématiquement O€. Enfin, dans le cas de la
paire associée a des pertes (bas), I’un des deux symboles faisait perdre 10€ dans 75% des essais
et ne provoquait rien (0€) dans les 25% restants, alors que 1’autre faisait de méme mais avec les
probabilités inverses. Le résultat final était affiché pour une durée variant aléatoirement entre
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1.00 et 3.95 secondes. Une fois cette période terminée, un nouvel essai démarrait avec a
nouveau ’affichage de la croix de fixation.

La session d’entrainement avant de rentrer dans le scanner contenait 60 essais. A la fin
de cette session, nous vérifions que le participant sélectionnait bien le meilleur symbole possible
dans plus de 50% des essais pour les paires associees a des gains et les paires associées a des
pertes. Si ce n’était pas le cas, nous demandions aux participants de refaire une session
compléte, avec les mémes symboles associés aux mémes résultats, jusqu’a ce que nous soyons

assurés qu’ils avaient bien compris la structure de la tache.

A 1a fin de chaque session d’apprentissage, les participants pouvaient voir le total des
gains accumulés sur 1’ensemble des sessions d’apprentissage effectuées dans le scanner. Ce

total était indépendant des deux autres taches effectuées.

I11.2.c  Analyse comportementale

e Modéle computationnel

Nous avons modélisé le comportement de chaque individu séparément en utilisant un
modele de « Q-learning » standard (Watkins and Dayan, 1992) a I’aide de la VBA_toolbox
(Daunizeau et al., 2014). Le modele a été inverse en utilisant I’approche variationnelle
bayésienne avec une approximation de Laplace. Ce modéle dit de « Q-learning » est utilisé de
longue date pour modéliser 1’apprentissage par renforcement et rend bien compte des choix
opérés par les participants dans des taches de ce type (FitzGerald et al., 2012; Palminteri et al.,
2009; Pessiglione et al., 2006). Le principe du modéle est que chaque option de chaque paire
est associée a un état caché, une valeur Q, et que cet état évolue au fur et a mesure de la tache
en fonction de la séquence de choix et de feedbacks. Ces états cachés représentent la
récompense (ou la punition) attendue du fait de sélectionner 1’option en question. Toutes les
valeurs Q initiales ont été définies avec une valeur