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AVANT-PROPOS :

REPERES CHRONOLOGIQUES ET GEOGRAPHIQUES

« ka » signifie « kilo années ». Par exemple : « 200 ka avant le présent » correspond a « 200 000

ans avant le présent ».

La Préhistoire commence avec la taille des premiers outils en pierre, il y a 3,3 millions
d’années (Harmand et al., 2015) et s’achéve avec I’apparition de 1’écriture il y a environ
3 ka.

La Préhistoire peut étre subdivisée en 3 périodes, de la plus ancienne a la plus récente : le
Paléolithique (3,3 millions d’années — 11,7 ka avant le présent), ou les Hommes sont des
nomades chasseurs-cueilleurs ; le Mésolithique (11,7 ka — 6 ou 9 ka), une période de
transition ; le Néolithique (9 ou 6 ka — 3 ka), ou les Hommes se sont sédentarisés et se
nourrissent grace a 1’élevage et I’agriculture. Les dates de transition entre les différentes
périodes peuvent varier géographiquement.

Le Paléolithique est de loin la plus longue période de la Préhistoire. Il est subdivisé en 3
parties : le Paléolithique inférieur (3,3 millions d’années — 350 ka), moyen ou Middle Stone
Age en Afrique (350 ka — 40 ka), supérieur ou Later Stone Age en Afrique (40 ka — 11,7
ka). En Afrique, on parle de Stone Age et non de Paléolithique.

Emergence de Homo sapiens en Afrique, a partir d’environ 300 ka selon un processus
graduel (Hublin et al., 2017; Scerri et al., 2018). On a longtemps pensé que ¢’était il y a 200
ka.

Ensuite, Homo sapiens se disperse sur tous les continents : en Asie du Sud il y a 60 ka a
100 ka (Bae et al., 2017; Liu et al., 2015), en Europe a partir de 42 ka, mais le débat est
ouvert suite a la découverte en Gréce d’un crane qui serait celui d’un Homo sapiens primitif,
datant d’il y a 210 ka (Harvati et al., 2019) et de la possible présence d’ Homo sapiens dans
la grotte Mandrin (en France) il y a 56,8-51,7 ka (Slimak et al., 2022). Homo sapiens a

colonisé le continent américain depuis 15 ka, peut-€tre avant (Marangoni et al., 2013).



e Homo neanderthalensis était déja présent, sous des formes dites pré-néandertaliennes, en
Europe de I’Ouest, en Espagne il y a 430 ka (Arsuaga et al., 2014). Il disparait il y a environ
40 ka. Les raisons sont débattues (Vaesen et al., 2021).

e Laplusancienne gravure connue a ce jour date d’il y a 540 ka a 430 ka. Elle a été découverte

a Java et est I’ceuvre de Homo erectus (Joordens et al., 2014).

e Les premicres traces d’utilisation de pigments probablement pour I’ornementation du corps
datent de 300 ka, en Afrique (Brooks et al., 2018). Elles datent a peu prés de la méme époque
en Europe (de Lumley et al., 2016). Les premiers objets de parure datent d’il y a 140 ka a
80 ka en Afrique (Bouzouggar et al., 2007; d’Errico et al., 2009; Sehasseh et al., 2021) et
de 120 ka au Proche-Orient (Bar-Yosef Mayer et al., 2020).



INTRODUCTION GENERALE

EMERGENCE DE L'HOMME DIT « MODERNE» ET EVOLUTION DES

FONCTIONS COGNITIVES

Une multitude d’informations nous parvient continuellement. Afin de les percevoir, les traiter,
les stocker ou encore pour interagir avec le monde et réaliser des actions, nous utilisons
différentes fonctions cognitives. Parmi elles, les gnosies (percevoir et reconnaitre des objets),
les praxies (capacité d'effectuer intentionnellement des actions destinées a atteindre un objectif
spécifique), I’attention, les fonctions exécutives, la mémoire, le langage... De quelles fonctions
cognitives disposaient les humains du passé ? Quand ont-elles émergé et comment ont-elles

évolué ?

Depuis quand les humains font-ils preuve des capacités cognitives et des comportements que
nous connaissons aujourd’hui ? Selon les archéologues préhistoriens, I’Homme serait devenu
«moderne » des lors qu’il remplissait une série de critéres anatomiques et culturels : étre
bipéde, avoir un crane développé, avec un front haut et la machoire en retrait ; étre capable de
créer et d’utiliser des outils complexes, de langage et de pensée symbolique (d’Errico &
Stringer, 2011), de faire preuve d’une culture cumulative transmissible (Sterelny, 2011), d’avoir
une mémoire de travail de grande capacité (Wynn & Coolidge, 2011). Les comportements et
les capacités cognitives sous-jacentes ne se fossilisant pas, il revient aux archéologues
d’identifier et de dater les indices de leur émergence dans ce que nous retrouvons de la culture

matérielle de nos ancétres.

NEUROARCHEOLOGIE

UNE PERSPECTIVE INTERDISCIPLINAIRE RECENTE

L’éventail des méthodes d’étude des artefacts archéologiques s’est récemment enrichi d’une
nouvelle perspective : la Neuroarchéologie (Malafouris, 2009, 2010; Stout & Hecht, 2015). Ce
domaine de recherche interdisciplinaire est en pleine expansion. Il consiste a utiliser des
concepts et méthodes issus des neurosciences pour expliquer 1’émergence, le développement et
la diffusion des comportements et des capacités cognitives des humains du passé. A travers ce

prisme, la neuroarchéologie aborde des sujets de recherche tels que 1'origine et 1'évolution du



langage, de la mémoire de travail, I'émergence de la pensée symbolique. Cette approche se
concrétise en testant des hypothéses sur I'évolution de la cognition a partir du recueil de données

empiriques.

Les outils de la Neuroarchéologie comprennent différentes techniques de neuroimagerie
permettant d’observer la structure du cerveau ainsi que son fonctionnement (pour revue, voir
Salagnon et al., 2020). Dans ce contexte, les études basées sur I’imagerie cérébrale visent a
cartographier, chez les humains modernes, les fonctions cognitives et les substrats neuronaux
qui ont facilité 1'émergence et le traitement cognitif de certains artefacts réalisés par les
Hominines du passé. Bien que cette approche ne puisse pas révéler directement les réseaux en
jeu chez les Hominines disparus, elle peut néanmoins fournir des informations essentielles sur
les réseaux cérébraux dont 1'évolution et la plasticité ont pu étre a 'origine de 1'émergence de
nouvelles compétences cognitives. Pour ce faire, il s’agit de concevoir des expériences
permettant d'évaluer les exigences cognitives et cérébrales des taches effectuées dans le passé
et d'identifier les changements d'exigences associés aux innovations culturelles connues en
appliquant un certain nombre de stratégies de recherche dédiées (Mellet, Colage, et al., 2019;
Stout & Hecht, 2015). L'objectif principal est de proposer et tester des hypothéses sur le moment

ou les fonctions cognitives supérieures sont apparues dans le passé et comment elles ont évolué.

CAPACITES COGNITIVES SOUS-JACENTES A LA TAILLE D'OUTILS EN PIERRE PAR LES

HOMININES DU PASSE

A ce jour, les études neuroarchéologiques basées sur la neuroimagerie se sont concentrées
principalement sur 1’étude de la taille d’outils en pierre. Cette activité apparait lointainement
dans I’histoire des Hominines, comme en témoigne la plus ancienne industrie lithique connue
a ce jour, le Lomekwien. Ses fabricants seraient des australopithéques, probablement membres
de l'espece Kenyanthropus platyops, qui auraient vécu il y a environ 3,3 millions d’années
(Harmand et al., 2015). Ensuite, la taille d’outils en pierre intégre le répertoire comportemental
des membres de notre genre, Homo. L'industrie Oldowayenne, qui remonte a environ 2,5
millions d'années, est traditionnellement associée a Homo habilis. L'industrie Acheuléenne est
apparue il y a environ 1,76 million d'années (Lepre et al., 2011) et est pratiquée par Homo
ergaster, Homo erectus, Homo heidelbergensis, Homo neanderthalensis et Homo sapiens. Les
« bifaces » sont des outils symétriques en forme de poire aplatie, emblématiques de cette
technologie. Il existe néanmoins des industries contemporaines de 1’ Acheuléen qui n’¢laborent

pas de bifaces. Par la suite, différentes industries lithiques ont émergé et se sont développées



au cours de I’évolution des Hominines a différents endroits du globe. Elles reflétent 1’évolution

des techniques de production et par conséquent une diversification des outils congus.

La capacité de tailler des outils en pierre et de transmettre cette compétence est un indicateur
indirect des aptitudes cognitives des Hominines du passé. En effet, cela manifeste leur capacité
a réaliser des praxies complexes, et d’utiliser les fonctions exécutives dont la mémoire de travail
(Baddeley & Hitch, 1974) afin d’atteindre un objectif a travers la réalisation de plusieurs sous-
¢tapes. Certains chercheurs font 1’hypothése que la possibilité de créer de nouveaux outils en
pierre reposerait sur une mémoire de travail de plus grande capacité (Wynn & Coolidge, 2011).
Un autre aspect important de la fabrication d'outils concerne la mise en ceuvre de processus de
cognition sociale efficaces qui permettent la transmission interindividuelle des compétences.
Pour certains chercheurs, I’apprentissage de la taille d’outils reposerait plutot sur une stratégie
de simulation soutenue par le systéme miroir (Arbib, 2011; Stout et al., 2011). D’autres
proposent que ce soit plutdt le recours au langage ou proto-langage qui aurait facilité

I’enseignement (Morgan et al., 2015).

Un axe d’investigation neuroarchéologique consiste a se demander si I’évolution des industries
lithiques refléterait I’évolution des capacités cognitives. Cela revient a caractériser le substrat
neuronal de la fabrication d'outils en pierre, issus de différentes technologies, comme
I’Oldowayen et I’ Acheuléen, afin d’inférer les fonctions cognitives requises pour cette activité.
L’objectif est alors de déterminer dans quelle mesure les régions préfrontales impliquées dans
la mémoire de travail, la planification et le controle exécutif interviennent dans la fabrication
des outils les plus élaborés. S'il existait un chevauchement fonctionnel entre les substrats
neuronaux des fonctions exécutives et ceux de la production d'outils en pierre, cela conforterait
I'hypothése selon laquelle les fonctions classiques du lobe frontal jouent un rdole central dans la
fabrication des outils. Enfin, les neuroarchéologues souhaitaient vérifier I'hypothése selon
laquelle, puisque la fabrication des premiers outils en pierre reposait sur des processus
visuospatiaux et perceptivo-moteurs, celle-ci a di impliquer les aires motrices, prémotrices et
pariétales. Ces études neuroarchéologiques ont montré qu’il était possible de mesurer différents
degrés de controle cognitif relativement a la complexité de la technologie de taille d’outils
(Oldowayen ou Acheuléen) mise en ceuvre. La fabrication d'outils acheuléens semble étre plus
exigeante en termes de contrdle cognitif, comme l'atteste 1'implication du cortex préfrontal, que
la fabrication d'outils oldowayens plus simples, qui semble reposer davantage sur les régions

de controle sensorimoteur (Putt et al., 2017, 2019; Stout et al., 2008, 2011, 2015; Stout &
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Chaminade, 2007). Les résultats obtenus jusqu'a présent soulignent le rdle des régions
impliquées dans la mémoire de travail et le contrdle exécutif, soutenant ainsi I'importance de
ces fonctions dans le développement des capacités humaines, notamment la fabrication d'outils

(Putt et al., 2017, 2019; Stout et al., 2008).

Par ailleurs, d’autres études neuroarchéologiques se sont intéressées a la taille d’outils en pierre
sous le prisme de I’éventuelle coévolution avec le langage (Hecht et al., 2015; Putt et al., 2017;
Stout et al., 2008, 2011; Stout & Chaminade, 2007; Uomini & Meyer, 2013). L’idée sous-
jacente est de déduire dans quelle mesure le langage et la fabrication d'outils reposent sur des
substrats cérébraux communs, ce qui pourrait indiquer une coévolution de ces deux
compétences. En I’occurrence, ce sont des activités qui s’appuient sur des processus cognitifs
hiérarchiquement organisés (Stout & Chaminade, 2009, 2012). Langage comme praxies sont
plutdt latéralisés dans I’hémisphére gauche (Goldenberg et al., 2007; Johnson-Frey, 2004;
Vingerhoets, 2014). La relation entre le langage et la praxie est renforcée par le constat que la
langue des signes et la langue parlée partagent une base cérébrale commune (Blanco-Elorrieta
et al., 2018; Courtin et al., 2011; Emmorey et al., 2007; Petitto et al., 2000). Cependant, les
expériences de neuroimagerie menées a ce jour n'ont pas fourni de preuves concluantes de
l'existence d'une relation entre le langage et la fabrication d'outils (Roby-Brami et al., 2012).
En effet, le chevauchement entre les zones du langage en tant que telles, par exemple le gyrus
frontal inférieur gauche et les gyri temporaux postérieurs, supérieurs et moyens gauches, et les
régions impliquées dans la fabrication d'outils semble limité. Le langage et la fabrication
d'outils pourraient néanmoins avoir coévolué, la transmission orale facilitant l'apprentissage et

la stabilisation des compétences (Morgan et al., 2015).

Ainsi, nous avons discuté dans cette section de plusieurs études qui ont cartographié les
substrats cérébraux impliqués dans la production d'outils en pierre tels que fabriqués par les
premiers Hominines et d'autres représentants éteints de notre genre (Putt et al., 2017, 2019 ;
Stout et al., 2008, 2015 ; Stout & Chaminade, 2007). Les fruits de ces recherches
neuroarchéologiques nous renseignent sur des problématiques liées a I’évolution de la cognition

humaine et a I’origine du langage.
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D’AUTRES ARTEFACTS ARCHEOLOGIQUES A ETUDIER PAR LA NEUROARCHEOLOGIE : LES

INNOVATIONS CULTURELLES POTENTIELLEMENT SYMBOLIQUES

La culture matérielle préhistorique ne se résume pas aux industries lithiques. D’autres ¢léments,
ayant émergés bien apres la taille d’outils pourraient nous donner des indices supplémentaires
sur 1’évolution de la cognition humaine. Il s’agit d’innovations culturelles potentiellement
symboliques, a savoir les parures, les peintures corporelles, les gravures non figuratives. Alors
que les plus anciennes traces de taille d’outils en pierre sont datées de 3,3 millions d’années
(Harmand et al., 2015), la culture matérielle potentiellement symbolique semble avoir émergé
plus récemment au cours de 1’histoire des Hominines. Il a longtemps été tenu pour acquis que
cela faisait suite a une révolution soudaine, datée de 40 ka (Klein, 1995, 2000; Mellars &
Stringer, Chris, 1989), concomitante de ’arrivée d’Homo sapiens en Europe. Des découvertes
viennent remettre en question cette hypothése, puisque 1’ornementation du corps a visée
symbolique est probablement déja attestée en Afrique il y a 300 ka a travers les traces de
pigments (Brooks et al., 2018) et des objets de parure dont les premiers remontent a 140 ka
(Sehasseh et al., 2021). Quant aux gravures abstraites, la plus ancienne a ce jour daterait d’il y
a environ 540 ka a 430 ka avant le présent (Joordens et al., 2014). Les traces de cette culture
matérielle potentiellement symbolique sont retrouvées sur différents continents et a différentes
périodes du Paléolithique (voir les sections suivantes de I’introduction générale pour plus de
détails). Ces productions pourraient refléter les capacités cognitives de leurs créateurs, ainsi il
nous parait intéressant de les étudier d’un point de vue neuroarchéologique. Que connaissons-

nous du traitement cérébral de ces artefacts ?

Les gravures paléolithiques abstraites ont fait récemment 1’objet d’une étude
neuroarchéologique (Mellet, Salagnon, et al., 2019). En utilisant une technique de
neuroimagerie fonctionnelle, les chercheurs se sont intéressés aux régions cérébrales
impliquées dans la perception de ces gravures. L'objectif était de déterminer si elles avaient une
structure visuelle suffisamment complexe pour que leur perception active les régions visuelles
engagées dans la reconnaissance et l'identification des motifs. Cette étude s’inscrivait dans le
cadre d’une controverse concernant 1’émergence, le développement et les applications de la
production de gravures (Hodgson, 2006, 2019a, 2019b; Mellet, Colage, et al., 2019). Les
résultats de cette étude sont présentés dans 1’Etude 1. Dans le cadre d’une utilisation symbolique
de ces gravures abstraites, il était essentiel pour les Humains du passé¢ d’étre capables

d’interpréter les signes abstraits, et de différencier des traces intentionnellement gravées par un
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congénere de traces qui seraient accidentelles ou d’origine non-anthropique. La capacité a
interpréter les signes est cruciale pour le langage et la culture. L’une des études menées pendant
ma thése de doctorat visait a caractériser les réseaux cérébraux impliqués dans la prise de
décision d’attribuer une origine humaine a des motifs abstraits, tels ceux des premicres gravures

(cf. Etude 2).

Les connaissances sur la perception cérébrale de 1’ornementation du corps sont encore tres

limitées. En ce sens, nous avons réalisé une étude neuroarchéologique pionniére (cf. Etude 3).

L’application de techniques d’imagerie cérébrale fonctionnelle lors du traitement d’artefacts
gravés par les hommes du passé, ou destinés a I’ornementation du corps, pourrait nous

renseigner sur 1I’émergence et I’évolution de la capacité de pensée symbolique.

TRACES ARCHEOLOGIQUES DE COMPORTEMENTS SYMBOLIQUES

QU’EST-CE QU'UN SYMBOLE ?

Selon certains archéologues, une caractéristique essentielle de I’Homme dit « moderne » serait
d’étre capable de pensée symbolique, c’est-a-dire de manipuler des symboles. Mais qu’est-ce
qu’un symbole ? Ce concept est souvent vaguement défini dans la littérature archéologique.
Fréquemment, le terme « symbolique » référe a un artefact archéologique qui ne semble pas
avoir de fonction utilitaire. Il pourrait alors correspondre a une fonction esthétique ou
symbolique. La définition générale d’un symbole implique que ce dernier soit un signe
arbitraire utilisé pour désigner une entité. La signification d’un symbole n’est pas basée sur une
ressemblance avec 1’objet représenté ni sur un lien de causalité. Elle dépend de la culture. Un

méme symbole peut étre compris différemment en fonction de la culture de I’interpréte.

Du point de vue de la sémiotique, la classification du philosophe Peirce distingue 3 types de
signes : 1’icone, I’indice et le symbole (Peirce, 1998). L’icone présente une ressemblance
physique avec I’objet signifié. L’indice serait un signe dont la signification serait liée a I’objet
signifié par un lien de cause a effet, ou une contiguité (spatiale ou temporelle), ou encore une
méronymie. Cela concerne par exemple les traces de pas ou la fumée d’un feu. Toujours selon
Peirce, le dernier type de signes est le symbole, dont la relation entre le signifiant et le signifié
est purement arbitraire. Ainsi, la signification d’un symbole est le fruit d’'une convention
culturellement déterminée. Le lien entre le symbole et sa signification ne peut étre fait que par

la personne qui I’interpréte, en fonction de sa culture.
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La classification sémiotique de Peirce se distingue de la sémiologie de Saussure, qui s’attachait
a comprendre les signes linguistiques a travers un systéme dyadique comprenant le signifiant
(une image acoustique) et le signifié (le concept associ€) (Saussure et al., 2016). Pour Saussure,
la relation entre le signifiant et le signifi¢ est purement arbitraire, a I’instar du symbole dans la
sémiotique de Peirce. Il n’existe pas d’autres niveaux de signes qui ne seraient pas symboliques.
Il est délicat d’appliquer la sémiologie de Saussure aux artefacts archéologiques, qui restent
silencieux. Dans une perspective archéologique, il parait plus pertinent de recourir a la
sémiotique de Peirce pour classifier les artefacts potentiellement porteurs de sens. C’est
pourquoi la classification hiérarchique trichotomique de Peirce a servi de cadre d’analyse a
plusieurs études archéologiques (Baron, 2021; Preucel, 2006). 11 s’agit par exemple d’utiliser
ce prisme s€émiotique pour caractériser la fonction d’artefacts, comme la taille d’outils en pierre
(Wynn, 1995) ou encore des gravures et parures retrouvées notamment sur des sites
archéologiques d’Afrique du Sud. Certains chercheurs considérent qu’il s’agit 1la de
manifestations symboliques (d’Errico et al., 2005; Henshilwood & Dubreuil, 2011) tandis que
d’autres pensent que ces productions correspondent a des icones et des indices (Garofoli &
Iliopoulos, 2019; Hodgson, 2014). Kissel & Fuentes (2017) regrettent de se limiter a rechercher
des traces de symboles dans le registre archéologique. Ils suggérent de chercher plus
généralement tout type de signes (selon la sémiotique de Peirce) dans le registre archéologique
afin de mieux comprendre comment les artefacts produits par les premiers humains pouvaient

porter du sens (Kissel & Fuentes, 2017).
CULTURE MATERIELLE SYMBOLIQUE

Dés lors que les humains du passé¢ étaient capables de pensée symbolique, cela devait se
manifester dans leurs comportements et dans ce que 1’on retrouve de leur culture matérielle, qui
leur permettait de stocker et communiquer des informations. Les symboles avaient le potentiel
de communiquer quelque chose dont le sens était arbitrairement défini, et conventionnellement

partagé.

Quels ¢éléments de la culture matérielle des hommes du passé nous donnent des indices sur leur
capacité¢ a penser a I’aide de symboles ? Il s’agit par exemple des traces d’utilisation de
pigments, d’ornementation du corps avec des objets de parure ou des peintures, de pratiques
funéraires, de gravures abstraites. Ces pratiques et productions pouvaient permettre de stocker
et communiquer un sens arbitraire, conventionnellement partagé entre les individus. Par

exemple, I’ornementation du corps peut le transformer en un moyen de communication visuelle
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qui donne des informations sur 1’identité de 1’individu au sein du groupe et entre les groupes
(Kuhn & Stiner, 2007). Les traces abstraites gravées ont elles aussi le potentiel pour transmettre

de telles informations sociales (Texier et al., 2010).
EMERGENCE DE LA PENSEE SYMBOLIQUE

La pensée symbolique est-elle le propre de notre espéce, Homo sapiens ? Quand est-elle
apparue ? Ces questions font débat dans la communauté scientifique. Certains pensent qu’un
changement brutal d’architecture cérébrale serait survenu au début du Paléolithique supérieur,
c’est-a-dire il y a environ 40 ka en Europe, suite a une mutation génétique soudaine (Klein,
1995, 2000; Mellars & Stringer, Chris, 1989). Cela ne concernerait alors que notre espece,
Homo sapiens. Pour d’autres, I’émergence de la pensée symbolique aurait débuté en Afrique il
y a environ 200 ka de fagon concomitante de I’apparition de notre espéce (Mcbrearty & Brooks,
2000). L’émergence et le développement de la culture matérielle symbolique seraient liés a une
réorganisation des zones temporo-pariétales impliquées dans la théorie de l'esprit, la prise de
perspective et la flexibilité attentionnelle, ou a une meilleure connectivité de ces régions avec
le cortex préfrontal (Henshilwood & Dubreuil, 2011). D’autres encore, remarquent que des
pratiques symboliques apparaissent a plusieurs endroits de la plancte, parfois méme avant
I’émergence de notre espece (d’Errico & Colage, 2018; d’Errico & Stringer, 2011). Cela
concerne par exemple la découverte en Afrique et en Europe des plus anciennes traces de
pigments utilisés pour des peintures corporelles, qui remonteraient a 300 ka (Brooks et al.,
2018; Henshilwood et al., 2011; Soressi & D’Errico, 2007) ; les gravures intentionnellement
réalisées par Homo erectus (Joordens et al., 2014) ou Homo neanderthalensis (Rodriguez-Vidal
et al., 2014a) ; ou encore les premiers objets de parure a base de coquillages marins, découverts
au Proche-Orient, en Afrique du Nord, Subsaharienne et de 1’Est, qui dateraient d’environ 120
ka a 70 ka (Bar-Yosef Mayer et al., 2009, 2020; Bouzouggar et al., 2007; d’Errico et al., 2005,
2009; Shipton et al., 2018; Vanhaeren et al., 2006). En Europe, les premiers objets de parure
sont antérieurs a l'arrivée des populations anatomiquement modernes et sont associés a Homo

neanderthalensis (Zilhao et al., 2010).

Comment expliquer cette diversification des pratiques culturelles et symboliques et sur quelles

bases cérébrales reposent-elles ?
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Introduction générale

LES GRAVURES PALEOLITHIQUES

Description des gravures

Les productions graphiques, s’exprimant par la gravure, la peinture, le dessin, sont souvent
considérées comme des indicateurs d’une cognition moderne. Nous en retrouvons des traces,
dans les grottes ornées en Europe et en Asie (Aubert et al., 2014; Brumm et al., 2021; Fritz &
Tosello, 2007; Hoffmann, Standish, et al., 2018; Quiles et al., 2016) et sur des objets (Brumm
et al., 2020; Dutkiewicz et al., 2020). Certaines sont figuratives et représentent des animaux.
D’autres sont des traces abstraites, telles des marques géométriques (traits, triangles, points).

Ces productions font partie de la culture matérielle de nos ancétres.

Les premieres gravures réalisées par les humains du passé sont abstraites. A ce jour, la plus
ancienne gravure est abstraite et a été retrouvée sur un coquillage originaire d’Indonésie. Elle
daterait d’environ 540 ka a 430 ka avant le présent et est attribuée & Homo erectus (Joordens et
al., 2014)(Figure 1). En Europe, une gravure attribuée a Homo neanderthalensis a été trouvée
dans la grotte Gorham a Gibraltar et daterait d’au moins 39 ka avant le présent (Rodriguez-
Vidal et al., 2014a)(Figure 2). Par conséquent, ce comportement ne concerne pas uniquement

notre espeéce Homo sapiens. La gravure est une activité ancienne dans 1’histoire des Hominines.

Mais était-ce le résultat d’une production délibérée ?

Figure 1 - Coquillage gravé par Homos erectus a Trinil, 540 ka a 430 ka avant le présent (Joordens et al., 2014)
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Introduction générale

Analysis NORTH
50 mm

Figure 2 Paroi de grotte gravée par Homo neanderthalensis 39 ka avant le présent (Rodriguez-Vidal et al., 2014a)

La gravure néandertalienne de la grotte de Gorham serait le produit du passage répété d’un outil
en pierre dans les rainures la composant. Une grande concentration était nécessaire pour arriver
a produire cette gravure, afin d’arriver a laisser une trace sur la roche dure et a répéter le méme
geste sans sortir de la rainure a creuser. Ces marques ne sont pas compatibles avec une
production accidentelle due a de la découpe de viande ou d’autres activités. Le contrdle cognitif
et moteur nécessaire indique le caractére clairement intentionnel et technique de cette gravure
(Rodriguez-Vidal et al., 2014a). Au nord de I’Allemagne, a Einhornhohle, une gravure
néandertalienne, d’au moins 51 ka, consiste en un motif géométrique compos¢ de lignes
paralleles entrelacées, sur une phalange de mégacéros (Leder et al., 2021)(Figure 3). La
régularit¢ de I’espacement entre les lignes et I’organisation du motif suggérent 1’acte

intentionnel a I’origine de cette gravure.

Figure 3 Phalange de mégacéros gravée par Homo neanderthalensis 51 ka avant le présent (Leder et al., 2021)
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Introduction générale

D’autres gravures abstraites ont été découvertes dans des sites Africains. A Blombos, en
Afrique du Sud, ce sont des piéces d’ocre gravées datant de 75 ka a 100 ka (Henshilwood et al.,
2009)(Figure 4). Les traces laissées sont peu compatibles avec des traces accidentelles dues a
de la production de pigments. En effet, la taille d’incision est trop petite pour aboutir a une
production efficiente de pigments. De plus, les lignes ont été produites en une seule session
avec le méme outil, grace a un mouvement controlé. A 400 km de Blombos, le site de Diepkloof
en Afrique du Sud a livré de nombreuses gravures géométriques réalisées sur des coquilles
d’ceufs d’autruche il y a environ 60 ka (Texier et al., 2010, 2013). Elles sont retrouvées dans
plusieurs couches archéologiques successives du méme site, ce qui indique une tradition de

gravure sur plusieurs milliers d’années.

v
LIAA

y =

Figure 4 Gravures sur ocre réalisées par Homo sapiens il y a 75 ka a 100 ka avant le présent (Henshilwood et al.,
2009).
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Figure 5 Gravures sur coquilles d’ceufs d’autruche réalisées par Homo sapiens il y a 60 ka avant le présent (Texier
etal., 2013)

Il a été établi que ces gravures abstraites ne sont pas faites au hasard, elles sont bien le résultat
d’un processus délibéré, d’une intention. Pourquoi les Humains du passé les auraient-elles

réalisées ?

Plusieurs hypothéses non symboliques pour expliquer la production des gravures

abstraites

Certains chercheurs pensent que les gravures abstraites seraient produites dans un but décoratif
et non symbolique. Elles seraient le fruit de traditions culturelles socialement transmises (Tylén

et al., 2020).

Un autre chercheur propose que les gravures abstraites auraient eu une portée esthétique (ou
proto-esthétique) déterminée par le fonctionnement cérébral et non par des traditions culturelles
(Hodgson, 2006, 2019a). Sa «théorie de la résonance neurovisuelle » (Hodgson, 2006)
s’intéresse a I’émergence de la gravure dans le répertoire comportemental des Hominines. Elle
explique aussi 1’évolution des motifs produits, passant de simples lignes a des motifs
géométriques plus complexes, pour aboutir aux représentations figuratives du Paléolithique

supérieur. Cette évolution refléterait le processus de traitement cérébral de 1’information
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visuelle (Hodgson, 2006, 2019a). Le cortex visuel primaire est le point d’entrée de I’information
visuelle dans le cortex visuel, situé¢ dans le lobe occipital dans la partie postérieure du cerveau.
Cette aire est spécialisée dans 1’extraction des primitives visuelles (lignes, courbes, bords,
coins) et des caractéristiques de bas niveau du percept visuel. Ensuite, I’information est relayée
vers d’autres aires qui vont traiter les formes pergues, la séparation figure/fond. Enfin, des
processus de haut niveau vont étre mis en ceuvre au sein du cortex occipito-temporal pour
reconnaitre et identifier I’objet per¢u. Ainsi, selon Hodgson (2006), 1I’exposition répétée a des
formes géométriques dans la nature (qui pourtant sont rares) aurait incité nos ancétres
préhistoriques a initier leur production. Leur perception aurait d’autant plus stimulé le cortex
visuel, sensible a ce type de primitives, cet effet de « résonance » exacerbant la gravure de
motifs géométriques et conduisant a une boucle perception-production. Toujours selon
Hodgson, c’est la satisfaction ressentie lors de la perception de motifs abstraits qui était
suffisante pour expliquer leur production. Les motifs gravés seraient produits uniquement pour
leurs propriétés visuelles, répondant ainsi a des préoccupations esthétiques, plutdt que pour

communiquer ou stocker de I’information tel un signe voire un symbole.

D’autres chercheurs encore pensent que les gravures seraient produites pour le processus de
production en lui-méme et non mis en ceuvre avec un objectif donné. Malafouris (2021) propose
que la production de gravures abstraites (« mark making ») résulte de I’intention de produire
une trace, simplement pour le plaisir de la produire (Malafouris, 2021). Il s’agirait ainsi d’une
dynamique kinesthésique et énactive. Une fois la trace produite, elle pourrait étre utilisée pour
signifier quelque chose, mais ce n’est pas cette perspective qui aurait déclenché cette

production.
Les gravures abstraites, indicateurs archéologiques d’'une pensée symbolique

Des chercheurs considérent que les gravures abstraites seraient une trace archéologique de la
capacité de nos ancétres a utiliser des signes voire des symboles (Henshilwood & D’Errico,
2011; Leder et al., 2021; Li et al., 2019; Prévost et al., 2021; Rodriguez-Vidal et al., 2014a;
Shaham et al., 2019; Zilhdo et al., 2017). Elles correspondraient a une production intentionnelle,
visibles par autrui, ayant le potentiel de transmettre des informations, de par leur motif ou la

nature du support.

La gravure et I’emplacement de la gravure néandertalienne de la grotte de Gorham laissent
penser que I’objectif du graveur était de laisser une marque visible par les autres personnes

présentes dans cette grotte (Rodriguez-Vidal et al., 2014a). Cette gravure avait le potentiel pour
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indiquer un espace au sein d’un lieu d’habitation. La gravure géométrique néandertalienne de
Einhornhohle n’a pas d’utilité apparente et pourrait servir une fonction symbolique (Leder et
al., 2021). Cette hypothese est appuyée par le support rare de la gravure, une phalange de

mégacéros, un cerf géant peu commun a cette époque et a cet endroit.

(Henshilwood & D’Errico, 2011) suggerent que les gravures abstraites de Blombos pourraient
avoir un caractére symbolique pour plusieurs raisons. Toutes sont réalisées sur le méme type
de matériel, ’ocre. Le support de certaines gravures était préparé par abrasion. Le méme outil
lithique était utilisé et une grande concentration et un controle visuomoteur fin étaient requis.
Les traits gravés semblent organisés et un méme motif peut étre retrouvé sur plusieurs piéces
différentes. De plus, ces objets gravés ne présentent pas de caractére utilitaire. Ces gravures
abstraites auraient le potentiel pour étre un moyen de communication et de représentation,
permettant de stocker et transmettre des informations, dés lors qu’elles constituaient un code
partagé entre les individus (Henshilwood & d’Errico, 2011). Selon Texier et al., (2010) les
gravures sur les coquilles d’ceufs d’autruche de Diepkloof auraient pu étre un marqueur de
I’appartenance a un groupe ou étre utilisées pour identifier un membre du groupe. Ces motifs
gravés seraient ainsi produits pour réaliser une fonction sociale. Il semblerait qu’il y ait un
nombre limité de types de motifs gravés, comme s’il y avait des régles inhérentes a leur
production, plaidant ainsi en faveur de leur potentiel symbolique. Cette standardisation laissait

tout de méme place a une certaine variabilité individuelle.

L’hypotheése de la nature représentationnelle et potentiellement symbolique des premicres
gravures abstraites est appuyée par une premiere étude, initiée durant mon master. Nous avons
identifi¢ les réseaux neuraux impliqués dans la perception des plus anciennes gravures
abstraites connues, découvertes dans des sites datés entre 800 ka et 30 ka avant le présent. Les
résultats montrent que, malgré leur structure simple, les gravures recrutent des régions du
cerveau spécialisées dans la reconnaissance et I'identification des objets (Mellet, Salagnon, et
al., 2019). Les premiéres gravures avaient le potentiel pour étre utilisées comme des signes ou

méme des symboles par nos ancétres.

Les gravures abstraites préhistoriques pourraient étre une manifestation de la capacité des
hommes du passé¢ a conceptualiser des symboles et a les inscrire dans leur environnement
matériel. Les symboles pouvaient aussi étre portés sur le corps, a travers 1’ornementation du

COrps.
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L’ORNEMENTATION DU CORPS

Utilisation de colorants et de pigments

La production et I’utilisation de pigments par des humains sont attestés depuis des milliers
d’années. Il est difficile de trancher quant aux objectifs poursuivis, tant ils sont variés (Domingo
& Chieli, 2021). Utilitaires, pour se protéger des moustiques ou du soleil (Rifkin et al., 2015),
pour coller un outil sur un manche (Hafting) (Wadley, 2005). Artistiques ou esthétiques, pour
réaliser des peintures (Chalmin et al., 2003; Hoffmann, Standish, et al., 2018; Rifkin et al.,
2016). Symboliques ou rituels, comme en témoignent leur présence dans de nombreuses
sépultures du Paléolithique supérieur (Roman et al., 2015; Straus et al., 2015), et méme du
Middle Stone Age, comme en témoigne un coquillage perforé et couvert d’ocre, enterré avec un

nouveau-né a Border Cave au sud de I’ Afrique (d’Errico & Backwell, 2016).

Les plus anciennes traces de pigments utilisés pour des peintures corporelles et tatouages
remontent a environ 300 ka avant le présent, et ont été découvertes en Afrique et en Europe
(Brooks et al., 2018; Henshilwood et al., 2011; Soressi & D’Errico, 2007). Certains pigments
de couleur vive ont été transportés sur de longues distances et auraient pu &tre utilisés dans le
cadre d’un comportement symbolique visant a renseigner sur I’identité ou le statut d’une
personne (Brooks et al., 2018). En Europe, a la méme période, c’est-a-dire il y a environ 200 ka
a 250 ka avant le présent, les premiers Hommes de Neandertal transportaient aussi sur de
longues distances du matériel servant a produire des pigments (Roebroeks et al., 2012). Dans
la péninsule ibérique, on retrouve des traces d’utilisation de pigments pour teinter des
coquillages perforés, datant d’il y a 50 ka (Zilhdo et al., 2010). Ce comportement est encore
plus ancien au Proche-Orient, attesté par la présence d’ocre sur des coquillages d’une couche
archéologique datée de 92 ka dans la grotte Qafzeh (Bar-Yosef Mayer et al., 2009). En Afrique,
cela remonterait a au moins 80 ka (Bouzouggar et al., 2007; d’Errico et al., 2009). Les données
concernant ces sites permettent d’exclure 1’effet de processus post-dépositionnels, ¢’est-a-dire
altérant I’objet pendant ou apres enfouissement sous des sédiments. Par conséquent, les résidus
d’ocre retrouvés sur des perles en coquille d’ceuf d’autruche et en coquillages pourrait indiquer
que ces objets de parures ont été en contact avec de la peau teinte par de 1’ocre, ou qu’ils étaient
délibérément teintés (Bar-Yosef Mayer et al., 2009; Bouzouggar et al., 2007; d’Errico et al.,
2005, 2009).
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L’application de pigments et colorants a I’ornementation du corps, a travers des peintures
corporelles et la pigmentation d’objets de parure pourrait avoir des finalités esthétiques ou
symboliques. Peut-étre ce comportement correspondait a une volonté d’embellir le corps
(Garofoli, 2015; Mithen, 2014), ou a le transformer en moyen de communication symbolique
visant a transmettre des informations sur 1’individu porteur de I’ornementation (Hatton et al.,

2022; Kuhn & Stiner, 2007; Vanhaeren & d’Errico, 2006; D. Wright et al., 2014).
Les objets de parures, indicateurs archéologiques d'une cognition moderne

De nos jours, il existe une multitude de formes de modifications corporelles (coiffures,
piercings, tatouages, peintures, maquillage) et de parures (bijoux, accessoires), utilisées au
quotidien, ou ponctuellement lors de rites ou cérémonies. Elles acqui¢rent une fonction
ornementale et symbolique lorsqu’elles sont pergues par autrui. Largement étudiée par les
¢tudes anthropologiques et ethnographiques, I’ornementation du corps peut revétir de multiples
significations sociales et symboliques : un indicateur de statut ou de rdle au sein du groupe ou
de la société. 1l peut s’agir par exemple de communiquer une identité de genre, une affiliation
ethnique, religieuse, 1’appartenance a un groupe social, un rang social, le statut marital, etc.
L’ornementation du corps le transforme en un moyen de communication visuelle, donne des
informations sur la personne qui porte les parures, au sein du groupe et entre les groupes (Hatton
et al., 2022; Kuhn & Stiner, 2007). Les données archéologiques indiquent que 1’ornementation
du corps était déja pratiquée a la Préhistoire. Des objets de parure sont retrouvés en Afrique et
datent d’au moins 142 ka avant le présent (Sehasseh et al., 2021). L’étude archéologique des
traces d’ornementation du corps des populations du passé a travers ce que 1’on en retrouve, peut
indirectement nous renseigner sur leur culture matérielle symbolique, leur organisation sociale
et leurs capacités cognitives (Abadia & Nowell, 2015). Néanmoins, les traces archéologiques
des objets de parure sont possibles uniquement pour les matiéres dures, qui résistent a 1’épreuve
du temps. Il est possible que des objets de parure aient été constitués de maticeres organiques
telles des plumes, du bois, mais ces derniéres ne se conservent pas. Nous avons donc une vision

partielle de la culture matérielle et symbolique des humains du passé.

L’ornementation du corps a I’aide d’objets de parure est pratiquée depuis au moins 142 ka en
Afrique et 120 ka au Proche-Orient, comme en témoigne la découverte de parures en
coquillages (Bar-Yosef Mayer et al., 2020; Bouzouggar et al., 2007; d’Errico et al., 2005, 2009;
Sehasseh et al., 2021; Shipton et al., 2018; Vanhaeren et al., 2006). Ces dernicres sont

retrouvées a plusieurs kilométres de la mer (pour revue, voir Steele et al., 2019), ce qui suggere
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un transport délibéré de la part d’humains plutoét qu’un transport accidentel. Il semblerait que
les coquillages soient sélectionnés selon des critéres qui peuvent varier en fonction du site de
découverte et au cours du temps (Vanhaeren, Wadley, et al., 2019). Il peut s’agir de récolter
uniquement les coquillages d’une certaine taille, ou d’une espéce en particulier, comme
Nassarius kraussianus, (d’Errico et al., 2005) ou encore de la présence de perforation naturelle
(Bouzouggar et al., 2007). Des modifications intentionnelles peuvent ensuite avoir été
apportées a ces coquillages. Par exemple, dans la grotte Qafzeh en Israél, la couche
archéologique datant de 92 ka a livré, entre autres indices d’un comportement moderne, des
coquillages perforés naturellement dont certains avaient été recouverts d’ocre et avaient pu étre
suspendus ensemble grace a une ficelle qui n’a pas été conservée par le temps (Bar-Yosef Mayer
et al., 2009). Sur certains sites, comme Blombos en Afrique du Sud, bon nombre de ces
coquillages présentent des perforations dont la fréquence ainsi que les caractéristiques sont peu
compatibles avec une cause naturelle (d’Errico et al., 2005). Ils présentent des traces liées a
’utilisation d’outils pour réaliser délibérément la perforation (d’Errico et al., 2005).
L’hypothese de 1’utilisation de ces coquillages percés en tant que parure est soutenue par les
traces d’usure présentes sur leur surface, indiquant qu’ils ont été portés. Des modifications de
couleur des coquillages (noircis) suite @ un processus de chauffe ont été rapportées mais les
chercheurs ne peuvent pas trancher sur leur caractére intentionnel (d’Errico et al., 2015).
D’autres objets de parure paléolithiques comportent des traces de pigmentation intentionnelle.
En Italie, le fossile d’un gastéropode marin avait ét¢ teint avec de I’ocre rouge et était peut étre
utilis¢é comme pendentif il y a 47 ka par un néandertalien (Peresani et al., 2013). D’autres
coquillages retrouvés en Europe, dans la péninsule ibérique, présentent des traces de

pigmentation volontaire avec de I’ocre (Hoffmann, Angelucci, et al., 2018; Zilhao et al., 2010).

Figure 6 Gauche : Nassarius kraussaianus de la grotte Blombos (d’Errico et al., 2005). Milieu : (Zilhdo et al.,
2010). Droite : Coquillage teint par un néandertalien il y a 47000 ans (Peresani et al., 2013).

En Croatie, a Krapina, des serres de pygargue a queue blanche (un aigle) semblaient avoir été
rassemblées il y a 130 ka en tant que bracelet ou collier (Radov¢i¢ et al., 2015). Ces objets de

parures sont associés a Homo neanderthalensis. 1ls datent d’avant l'arrivée en Europe des
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populations d’Homo sapiens, aux alentours de 54 ka (Slimak et al., 2022). D’autres objets de
parure ont été découverts dans la grotte du Renne, en France, et appartiennent a une culture
néandertalienne, le Chatelperronien (Caron et al., 2011; Vanhaeren, Julien, et al., 2019)(Figure
7). Les néandertaliens ont occupé cette grotte de 44,5 ka a 41 ka ans avant le présent (Banks &
d’Errico, 2018), ¢’est-a-dire de fagon concomitante de la potentielle présence d’ Homo sapiens

en Europe.

Figure 7 Caron et al., (2011). Objets de parures faits de dents perforées et striées (1-6, 11), d’os (7-8, 10) et d’un
fossile (9), datant d’environ 44,5 ka a 41 ka ans avant le présent.

Des perles en coquilles d’ceufs d’autruche sont retrouvées a divers endroits du monde tels que
I’Afrique de ’est (Tanzanie), pour les plus anciennes, datant d’il y a 50 ka (Miller &
Willoughby, 2014), ou encore I’Afrique du Sud (d’Errico et al., 2012) et ’Asie de 1’est
(d’Errico et al., 2021; Wang et al., 2009). A Shuidonggou, en Chine, il y a 31 ka des perles ont
¢été fabriquées a partir de coquille d’ceufs d’autruches (Wei et al., 2017)(Figure 8) et ont été
intentionnellement colorées en rouge (Pitarch Marti et al., 2017). La réplication de production
de perles en ceuf d’autruche du Liban a travers un paradigme d’archéologie expérimentale mené
par Bednarik (2015) a montré qu’elles résultaient d’une production délibérée, visant a
construire une forme abstraite (géométrique). C’était une tache difficile qui demandait
beaucoup d’efforts, particulierement pour produire des perles de cette petite taille sans les casser
(Bednarik, 2015). La particularité de ces perles en coquilles d’ceufs d’autruche est qu’elles sont
le fruit d’'une manufacture importante, puisqu’elles ressemblent trés peu au matériel dont elles
sont originaires (contrairement aux parures en coquillage par exemple). Elles sont produites

massivement et semblent respecter une certaine standardisation, qui est un critére considéré
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comme permettant la création d’un code symbolique stable et partagé entre les individus (Kuhn,

2014; Pitarch Marti et al., 2017).

Figure 8 Perles en coquilles d'ocufs d'autruche, Shuidonggou, Chine, 31 ka avant le présent (Wei et al., 2017)

Ces découvertes sur plusieurs continents et périodes attestent que 1’ornementation du corps
n’est pas un comportement exclusif a notre espéce, ni un phénomeéne éphémere local. Il s’agit

d’un comportement développé depuis des dizaines de milliers d’années.

Le matériel utilisé pour des objets de parures est treés diversifié : minéraux, coquillages, ivoire,
dents, os, bois de cerf, griffes d’oiseaux, coquilles d’ceufs. Le matériel d’origine animale
provenait de plusieurs espéces différentes : loup, ours, mégacéros, hyéne, marmotte, rhinocéros,
mammouth, vautour, pygargue, cheval, renne, autruche... Le choix de la matiére premicre, de
la forme de I’ornement et de 1’application de colorants pourrait refléter des traditions culturelles
et sociales, et indiquer des contacts et échanges entre populations (Collins et al., 2020; d’Errico
et al., 2021; Hatton et al., 2022; Mayer, 2019; Miller, 2019; Miller & Wang, 2022; Nitu et al.,
2019; Rigaud et al., 2015; Rigaud & Gutiérrez-Zugasti, 2016; Stewart et al., 2020; Tejero et al.,
2021; Vanhaeren & d’Errico, 2006) dont 1’échelle géographique était en pleine expansion
(Stiner, 2014). En effet, les objets de parure peuvent également nous donner des indices sur
I’organisation culturelle et sociale des populations du passé. Par exemple, lors du Paléolithique
en Chine, le type d’ornementation pratiquée plutdt a I’ouest pourrait étre la signature de la
population Salkhit tandis que I’ornementation pratiquée a l’est serait la signature de la
population Tianyuan (d’Errico et al., 2021). L’étude de marqueurs culturels a travers la
production de perles destinées a 1’ornementation corporelle peut nous renseigner sur les
déplacements de populations du passé (Rybin, 2014) et leur diversité culturelle (Rigaud et al.,
2015; Vanhaeren & d’Errico, 2006).

Certains chercheurs considerent que les objets de parures et 1’utilisation de pigments seraient
utilisés dans un but simplement esthétique, sans lien avec des normes sociales partagées
(Garofoli, 2015; Mithen, 2014). Pour Mithen (2014), I’utilisation de pigments et de parures par
Homo neanderthalensis manifesterait une volonté d’embellissement du corps, dans le cadre

d’une organisation sociale complexe, néanmoins sans que cela ne revéte nécessairement une
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signification symbolique (Mithen, 2014). Garofoli (2015) propose que les objets de parures et
pigments correspondent a des signes de type indices, mais pas nécessairement a des symboles
(selon la classification sémiotique de Peirce). Par conséquent, il ne serait pas indispensable de
bénéficier de capacités cognitives dites « modernes » (comme la théorie de I’esprit) pour traiter
de tels artefacts. Les humains du passé auraient pu s’appuyer sur des stratégies cognitives moins
colteuses que la cognition sociale, a savoir la cognition située. Cette approche basée sur
I’énaction postule que nous pouvons comprendre les autres en regardant directement leurs
actions, ce qui réveéle immédiatement leur sens, sans nécessairement avoir acces a des états

mentaux pour justifier l'action (Gallagher, 2008).

Pour d’autres chercheurs, les premiers objets de parure et l’utilisation de pigments
constitueraient des indicateurs d’une pensée symbolique et par conséquent de capacités
cognitives dites modernes. En effet, les parures peuvent étre considérées comme une
technologie de communication visuelle permettant de transmettre des informations sur l'identité
du porteur aux membres du méme groupe ou de groupes voisins au moyen d'un langage
symbolique commun (Bednarik, 2015; Hatton et al., 2022; Kuhn & Stiner, 2007; Nitu et al.,
2019; Pitarch Marti et al., 2017; Vanhaeren & d’Errico, 2006; D. Wright et al., 2014). Les
parures en perles témoignent d’un systéme de communication complexe (Bednarik, 2015).
Parce que la compréhension des objets de parure par les autres présuppose 1'existence de codes
partagés, ces objets archéologiques sont souvent considérés comme des preuves fiables de
'émergence du langage et de cultures matérielles symboliques dans notre genre (d’Errico et al.,
2005, 2009; Vanhaeren et al., 2013). A cet égard, les parures peuvent étre considérées comme
des indicateurs archéologiques d’une cognition moderne. Elles témoigneraient de conscience
de soi (Bednarik, 2015; Malafouris, 2008), de capacité de théorie de I’esprit et d’une conscience
des normes sociales abstraites (Henshilwood & Dubreuil, 2011). Pour ces auteurs, cela
correspondrait sur le plan cérébral a une réorganisation des aires temporo-pariétales impliquées
dans la théorie de I’esprit ainsi qu’a une connectivité accrue avec le cortex préfrontal, impliqué
dans les fonctions exécutives (Henshilwood & Dubreuil, 2011). L’importance de ces fonctions
cognitives supérieures dont notamment la mémoire de travail est soulignée par Coolidge et
Wynn, qui la considérent comme une capacité clé permettant la pensée moderne (Coolidge &
Wynn, 2005; Wynn & Coolidge, 2011). Ainsi, la complexification et la diversification de
I’ornementation du corps pourraient refléter 1’évolution des capacités cognitives et des

pratiques culturelles.

27



Introduction générale

BASES NEURALES DE LA PERCEPTION VISUELLE

Les expériences menées dans le cadre de cette theése font appel a la perception visuelle de stimuli
appartenant a différentes catégories visuelles (des objets, des scénes, des mots et des visages).
C’est pourquoi nous allons présenter le traitement cortical de I’information visuelle, en
particulier en ce qui concerne la voie visuelle dite « occipito-temporale », spécialisée dans

I’identification et la reconnaissance de stimuli visuels.
LES DIFFERENTES VOIES VISUELLES

Le point d’entrée cortical de I’information visuelle se situe dans 1’aire visuelle primaire (striée),
puis les aires péristriées du lobe occipital. Apres ce premier traitement, 1’information visuelle
va suivre deux voies différentes (Milner & Goodale, 1995; Ungerleider & Mishkin, 1982). 11
s’agit d’une part, de la voie occipito-temporale du « quoi », aussi nommeée voie ventrale. Elle
est impliquée dans I’identification visuelle des stimuli. Elle projette 1’information visuelle du
cortex visuel primaire, au cortex occipito-temporal ventral, puis au pole temporal. D’autre part,
la voie occipito-pariétale du « comment », aussi nommée voie dorsale, est recrutée dans le
traitement visuel des objets en vue d’interagir avec. Il a été proposé récemment que le systeme
visuel humain comprendrait aussi une troisiéme voie visuelle (Haak & Beckmann, 2018), qui
serait engagée dans la perception sociale (Pitcher & Ungerleider, 2021)(Figure 9). Elle

projetterait du cortex visuel primaire au sillon temporal supérieur.
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Figure 9 Les 3 voies visuelles (Pitcher & Ungerleider, 2021)
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LA VOIE OCCIPITO-TEMPORALE

La voie visuelle occipito-temporale (voie ventrale) est spécialisée dans le traitement de la
forme, et des caractéristiques figuratives des objets et des visages. Une lésion de la voie ventrale
entraine des agnosies, c’est-a-dire un trouble de la reconnaissance des objets (James et al., 2003;
Karnath et al., 2009). La voie visuelle ventrale semble respecter une organisation fonctionnelle
et spatiale tripartite (Konkle & Caramazza, 2013), distinguant les stimuli animés (comme les
animaux ou les visages) des objets non vivants (Grill-Spector, 2003; Grill-Spector & Weiner,
2014a; Kriegeskorte et al., 2008; Mahon et al., 2009), ces derniers étant classables en deux
sous-catégories en fonction de leur taille dans la vie réelle (Konkle & Oliva, 2012), qui impacte
leur possibilité d’étre manipulés. En effet, les objets les plus petits sont souvent manipulables,
tels les outils. Tandis que les objets les plus grands, comme des batiments, ne le sont pas. La
dissociation entre les stimuli animés et ceux inanimés se manifeste au plan cérébral par la
préférence du gyrus fusiforme latéral et du gyrus temporal inférieur aux stimuli vivants, tels les
animaux, tandis que le gyrus fusiforme médian est plus sensible aux stimuli inanimés, (Grill-
Spector & Weiner, 2014a; Kriegeskorte et al., 2008; Mahon et al., 2009). Il y aurait ainsi un
gradient médial a latéral pour les stimuli inanimés et animés (Figure 10). Des études récentes
suggerent qu’ils s’agirait d’un continuum entre les stimuli inanimés et animés plutdét qu'une
véritable dissociation (Sha et al., 2015; Thorat et al., 2019), ou encore un effet de la

ressemblance des stimuli avec les visages et les corps (Ritchie et al., 2021).

Animacy
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k X !
\‘0
AN/
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Animate Inanimate

Figure 10 Distinction des stimuli animés et inanimés dans la voie visuelle ventrale (Grill-Spector & Weiner, 2014a)
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Introduction générale

Cette voie occipito-temporale est composée de plusieurs régions, qui sont plus activées par
certaines catégories de stimuli visuels. Elles seraient donc spécialisées pour cette catégorie
(Downing et al., 2006). Ces catégories peuvent étre par exemple les visages (Kanwisher et al.,
1997; Kanwisher & Yovel, 2006; McCarthy et al., 1997), les corps humains (Downing et al.,
2001; Peelen & Downing, 2005), les parties du corps humain (Schwarzlose et al., 2005), les
scénes (Epstein et al., 1999; Epstein & Kanwisher, 1998), mais aussi les mots (Cohen et al.,

2000, 2002).

Les diverses catégories visuelles entrainent des réponses distinctes au sein de la voie visuelle
ventrale, manifestées par 1’activation spatialement focalisée plus importante de la région
spécifique d’une catégorie, mais aussi par un pattern d’activation distribué¢ dans les autres
régions visuelles (Cox & Savoy, 2003; Haxby, 2001). Ainsi, bien que plus sensibles a une
catégorie visuelle, ces régions seraient également recrutées dans une moindre mesure lors de la

perception de stimuli appartenant a d’autres catégories visuelles.

b Topological organization and superimposition

[ Faces>objects [l Places > objects [l Words > objects === MFS
[] Limbs>objects [ Objects>scrambled ~ * Fovea

Figure 11 Régions de la voie visuelle ventrale sensibles aux différentes catégories visuelles (Grill-Spector &
Weiner, 2014a)

Avant méme la premicre année de la vie, les bébés présentent déja une spécialisation dans les
aires pour les visages, les scénes et les parties du corps (Kosakowski et al., 2022). Au cours du
développement, lors de I’apprentissage de la lecture chez des enfants par exemple, des régions
initialement sélectives pour d’autres catégories visuelles que les mots vont garder leur
sélectivité primaire mais également répondre fortement aux mots (Dehaene-Lambertz et al.,
2018). Cette configuration de la voie visuelle ventrale est aussi observée chez des personnes

non-voyantes de naissance (van den Hurk et al., 2017).
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La spécialisation de certaines régions cérébrales dans la voie visuelle ventrale pour certaines
catégories de percepts visuels serait contrainte par la connectivité avec d’autres régions
cérébrales qui traitent les informations non-visuelles a propos de ces mémes catégories (Gomez
et al., 2015; Mahon & Caramazza, 2011). La connectivité structurelle est un prédicteur de la

sélectivité de régions corticales visuelles (Osher et al., 2016; Saygin et al., 2011).
La perception des visages

Au sein du gyrus fusiforme latéral, la Fusiform Face Area (FFA), est sensible aux visages
(Kanwisher et al., 1997; Kanwisher & Yovel, 2006; McCarthy et al., 1997). L’activation de la
FFA est plus importante dans ’hémisphére droit (Ishai et al., 2005; Rossion et al., 2000). Cette
sensibilité est observée également chez des personnes aveugles congénitales quand elles
touchent des visages (Ratan Murty et al., 2020). La FFA serait le point d’entrée dans un réseau
cortical distribu¢ dédié au traitement des visages (Ishai, 2008; Ishai et al., 2005). Outre la FFA,
ce réseau comprendrait une région plus postérieure, située dans le gyrus occipital inférieur,
dénommée 1’Occipital Face Area (OFA) (Gauthier, Tarr, et al., 2000) ainsi que le sillon
temporal supérieur (STS) postérieur (Haxby et al., 2000). L’OFA, la FFA et le STS en seraient
les composants essentiels. Dés un stade précoce de la perception visuelle, I’OFA représenterait
préférentiellement les parties du visage : les yeux, le nez, la bouche (Pitcher et al., 2011). La
FFA serait impliquée dans le traitement d’informations de plus haut niveau permettant par
exemple la reconnaissance de 1’identité d’une personne (Hoffman & Haxby, 2000; Tsantani et
al., 2021). Le STS postérieur serait recruté¢ lors de la perception d’aspects dynamiques du
visages, tel le regard ou I’expression (Hoffman & Haxby, 2000). La perception des visages est
latéralisée dans I’hémispheére droit (Jonas et al., 2016; Rossion, 2014). Il a été observé une forte
connectivité de la matiére blanche principalement dans 1’hémisphere droit entre I’OFA et la
FFA, mais pas le STS (Gschwind et al., 2012). Une autre étude (Davies-Thompson & Andrews,
2012) rapporte une connectivité importante entre I’OFA et FFA avec le sillon intrapariétal, le
précuneus et le colliculus supérieur tandis que le STS était plus connecté avec I’amygdale et le
gyrus frontal inférieur. Néanmoins, la connectivit¢ homotopique (c’est-a-dire la FFA gauche
avec la FFA droite ; la OPA gauche avec la OPA droite) était encore plus importante (Davies-

Thompson & Andrews, 2012).

La spécificité de la FFA pour le traitement des visages est toutefois discutée. Certains
chercheurs ont montré que cette région cérébrale répondait aussi fortement a la perception

visuelle d’animaux (Chao et al., 1999), ou a d’autres catégories dont les participants étaient
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experts (Bilalic et al., 2011; Bilali¢, 2016; Bilali¢ et al., 2016; Gauthier et al., 1999; Gauthier,
Skudlarski, et al., 2000; McGugin et al., 2014; Tarr et al., 2000). L’hypothese qui découle de
cette observation propose que la spécialisation fonctionnelle de la FFA serait relative au
processus mis en ceuvre (Rogers et al., 2005), en I’occurrence la reconnaissance d’objets en tant
qu’exemplaires particuliers d’une catégorie, plutot qu’a une sensibilité spécifique a diverses

catégories visuelles. Cette reconnaissance se base sur une expertise visuelle.
La perception des scenes

Un ensemble de trois régions corticales répond sélectivement aux sceénes (Epstein & Baker,
2019). Il s’agit de la Parahippocampal Place Area (PPA), de I’Occipital Place Area (OPA) et
du retrosplenial cortex (RSC), parfois dénommé medial place area (MPA ou RSC/MPA)
puisque le RSC caractérisé en tant que région fonctionnelle sensible aux scénes ne coincide pas
avec la définition anatomique du cortex rérosplénial basée sur les aires de Brodmann BA29/30

(Silson et al., 2016).

Au sein du gyrus parahippocampique, la PPA répond plus fortement aux scénes (par exemple
des paysages, qu’ils soient urbains ou naturels) qu’aux autres catégories visuelles comme les
visages, les corps et les objets (Epstein, 2005; Epstein et al., 1999; Epstein & Kanwisher, 1998).
Elle est également impliquée dans la perception de batiments (Aguirre et al., 1998) et plus
globalement pour les gros objets inanimés et non manipulables (Konkle & Oliva, 2012). La
FFA répond préférentiellement aux sceénes et aux grands objets non manipulables, méme chez
des personnes congénitalement non-voyantes (He et al., 2013). L’OPA est une région située

dans le lobe occipital dorsal, sélective aux sceénes (Dilks et al., 2013; Grill-Spector, 2003).
La perception des objets

Le complexe occipital latéral (LOC) répond plus fortement aux objets, qu’aux textures (Malach
et al., 1995) ou aux objets scramble (Grill-Spector et al., 2001). Les objets scramble sont des
stimuli contrdles, qui sont construits en brouillant aléatoirement le stimulus d’origine. La
réponse du complexe occipital latéral ne dépend pas du niveau de familiarité de 1’objet (Malach
et al., 1995). Le LOC comprendrait deux subdivisions, a savoir une partie antérieure ventrale
située dans le gyrus fusiforme, et une partie plutoét dorso-caudale (LO) dans le voisinage du

sillon occipital latéral (Grill-Spector et al., 1999, 2001).
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La perception des mots

L’identification visuelle des suites de lettres serait finalisée par une représentation abstraite
nommeée la forme visuelle des mots (Warrington & Shallice, 1980). Une région située dans le
gyrus fusiforme gauche répond plus aux stimuli alphabétiques qu’a des stimuli d’autres
catégories, et cela quels que soient leur hémichamp visuel de présentation, la police ou la casse
(Cohen et al., 2002). Il a été proposé que cette région participe au traitement visuel du mot bien
que sa spécificité soit discutée, puisqu’elle est autant activée par la perception visuelle de mots
que d’autres types de stimuli tels que des photos d’objets (N. D. Wright et al., 2008) et serait
impliquée dans des taches ne nécessitant pas de traitement de la forme visuelle du mot (Price
& Devlin, 2003). Cependant, la particularité de cette région lors du traitement des mots pourrait
étre que les activations induites par la perception de ce type de stimuli sont asymétriques
gauches, c’est-a-dire que les intensités d’activation sont plus importantes dans la Visual Word
Form Area (VWFA) de I’hémisphére gauche que dans la VWFA de I’hémisphere droit
(Vigneau et al., 2005).

BASES NEURALES DU TRAITEMENT SOCIAL DES VISAGES

DES INDICES STATIQUES ET DYNAMIQUES

Les humains sont une espéce sociale. Bon nombre d’interactions sociales sont guidées par des
indices extraits de la perception visuelle des visages et des corps de nos congénéres. Certains
de ces indices relévent d’une nature statique, comme la structure d’un visage ; d’autres sont
dynamiques comme les gestes et postures, les expressions faciales ou encore I’orientation du

regard.

La perception des visages fait appel a un réseau cortical dont les composants principaux sont la
FFA, I’OFA et le STS (Haxby et al., 2000). Alors que la FFA et I’OFA sont plutét engagées
dans la reconnaissance de I’identit¢ d’une personne, en se basant sur le traitement des aspects
invariants d’un visage, le STS est impliqué dans la perception des aspects dynamiques, a savoir
la direction du regard ou I’expression d’une émotion (Hoffman & Haxby, 2000; Tsantani et al.,
2021). Ce systéme principal interagit avec d’autres réseaux cérébraux, mobilisés par exemple
lors de la perception de la parole, des intentions et émotions d’autrui ou encore pour diriger
spatialement D’attention. Selon Haxby et al. (2000), ce réseau étendu comprend notamment
I’amygdale, I’insula et le systéme limbique, impliqués dans le traitement des aspects

émotionnels ; le cortex auditif, engagé lors de la perception de la parole ; le sillon intrapariétal,
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activé lors de la direction de I’attention spatiale. Des chercheurs ont récemment proposé une
révision de ce modéle, en suggérant I’importance de la dissociation entre le traitement de la
forme du visage, plutot ventral et celui de ses mouvements réalisés ou potentiels, plutot dorsal
(Bernstein & Yovel, 2015; Duchaine & Yovel, 2015). Il conviendrait alors de prendre
davantage en compte la distinction entre le traitement statique ou dynamique des visages. Sur
le plan comportemental, les indices statiques entrainent des évaluations sociales des capacités

d’autrui plus stables que les indices dynamiques (Hehman et al., 2015).

APPLICATIONS DES INDICES SOCIAUX EXTRAITS DE LA PERCEPTION DES VISAGES ET DES

CORPS

Quelles informations sociales pouvons-nous extraire de la perception des visages et des corps ?
Premiérement, il peut s’agir de la reconnaissance ou I’identification d’une personne. Nous
pouvons également catégoriser socialement une personne en faisant des inférences basées sur
ses caractéristiques biologiques, comme son age ou son sexe. D’ailleurs, 1’dge pergu est un
facteur clé dans la catégorisation sociale (Montepare & Zebrowitz, 1998). Cette derniére est
¢galement influencée par d’autres éléments culturels, comme par exemple I’ornementation du
corps, manifestée par du maquillage, des parures, des bijoux, le style vestimentaire (Crane,
2000; Oh et al.,, 2020) ou encore les chaussures portées (Gillath et al., 2012). Cette
culturalisation du corps peut représenter des informations sociales, telles que le genre, le statut
ou role au sein du groupe ou de la société. Des caractéristiques comportementales et de
personnalités peuvent elles aussi étre inférées. Enfin, la perception des visages et des corps peut
nous renseigner sur les intentions et 1’état émotionnel d’autrui, ce qui est particulierement

pertinent dans une perspective d’interaction sociale.
Inférences de caractéristiques de personnalité par la perception de visages

Dans cette partie, nous allons plus particuliérement nous intéresser aux bases neurales de
’attribution d’un statut social et de caractéristiques inférées a partir de la perception de visages.
Nous faisons ce choix car cela correspond davantage aux stimuli qui sont utilisés dans
I’expérience présentée dans I’Etude 3. Nous n’aborderons donc pas les aspects liés a la
mentalisation et la théorie de 1’esprit c’est-a-dire les capacités cognitives de haut niveau
permettant d’inférer les états mentaux (émotions, intentions) de soi-méme et d’autrui, alors

qu’ils sont inobservables.
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La perception des visages donne des indices sociaux qui influencent les jugements et
interactions sociales, a I’instar des inférences a propos des traits de personnalité ou de
catégorisation sociale. Certains chercheurs ont proposé qu’en 1’absence de contexte particulier,
les visages soient socialement catégorisés selon un modele a deux dimensions, a savoir la
fiabilité/valence et la dominance/pouvoir (Todorov et al., 2008; Todorov & Oh, 2021). Les
jugements de fiabilité (trustworthiness en anglais) a partir de la perception de visages ont
souvent ét¢ étudiés. Selon une méta-analyse, ils reposent particulierement sur 1’amygdale
(Santos et al., 2016). Les premiers instants de la perception d’un visage, avant méme la premicre
demi-seconde, suffisent a inférer un jugement sur des caractéristiques personnelles telles que
l'attractivité, la sympathie, la fiabilité, la compétence et 1'agressivité (Willis & Todorov, 2006).
Des jugements rapides (100 ms) et irréfléchis a propos de la compétence de candidats aux
élections, en se basant uniquement sur 1’apparence faciale des candidats, est un prédicteur du
résultat de ces élections (Ballew & Todorov, 2007; Todorov et al., 2005). Les traits relatifs a la
survie (comme la menace) sont jugés plus rapidement que ceux qui ne sont pas directement
vitaux, comme D’intelligence (Bar et al., 2006). Lorsque ’attribution de traits se base sur une
description écrite du comportement des personnes associées, la perception des visages va
influencer la réponse dans le cas ou I’information verbale est ambigué (Hassin & Trope, 2000).
Ces inférences rapidement réalisées lors de la perception des visages influencent les jugements

suivants et les interactions sociales qui en découlent.
Catégorisation sociale

Selon les psychologues sociaux, la catégorisation sociale consiste a inclure un individu comme
¢tant membre d’un groupe tandis que I’individualisation revient a identifier un individu comme
un membre distinct au sein de son groupe d’appartenance (Fiske & Neuberg, 1990). Cette
catégorisation peut donner lieu a des stéréotypes, préjugés et discriminations. Parmi ces biais
comportementaux, sont particuliérement connus le favoritisme de 1’endogroupe et
I’homogénéisation des membres de 1’exogroupe (Tajfel & Turner 1979). Sur le plan cérébral,
ces processus de catégorisation sociale et d’individualisation mobilisent un réseau cortical
commun, comprenant le cortex temporal ventral, le gyrus frontal inférieur et le gyrus frontal
moyen (Mason & Macrae, 2004). D’autres chercheurs mettent en évidence a travers une méta-

analyse le réle de I’insula antérieure dans la catégorisation de I’exogroupe (Merritt et al., 2021).

Lorsque des participants devaient évaluer I’appartenance a une classe sociale (riche ou pauvre)

a partir de la simple perception de photos de visages, leurs performances étaient supérieures a

35



ce qui était attendu s’ils avaient répondu au hasard (Bjornsdottir & Rule, 2017). La
catégorisation de 1’appartenance a une classe sociale économiquement supérieure peut
¢galement passer par les vétements et entrainer un biais de surestimation des compétences des
personnes y appartenant (Oh et al., 2020). Sur le plan cérébral, I’inférence de statuts sociaux
reposerait sur un réseau composé du lobe pariétal inférieur, du cortex préfrontal dorsolatéral et
ventral et des portions du lobe occipito-temporal, qui comprend les gyri fusiforme et lingual
(Chiao, 2010). Au sein de ce réseau, il a ét¢ montré que le gyrus fusiforme et le gyrus lingual
interviennent dans le jugement de la dominance sociale (Chiao et al., 2008). La FFA, située
dans le gyrus fusiforme, serait impliquée dans la catégorisation sociale des visages en fonction
de leur couleur de peau (Contreras et al., 2013) et de leur genre (Freeman et al., 2010).
Néanmoins, une autre étude montre que l’information a propos du genre s’étendrait a
I’ensemble du réseau cortical du traitement des visages (Kaul et al., 2011). Un des nombreux
biais de genre observés sur le plan comportemental concerne par exemple le jugement a propos
de la profession de femmes en se basant sur leurs visages. Il a par exemple été montré que
l'apparence féminine d’un visage a une incidence sur les jugements de carriére des femmes
chercheuses en sciences dures : une féminité accrue diminue la probabilité d'étre percue comme
une scientifique et augmente la probabilité d'étre pergue en tant qu’éducatrice de jeunes enfants

(Banchefsky et al., 2016).

Le sillon pariétal inférieur était engagé lors du jugement d’une hiérarchie de statuts sociaux
(Chiao et al., 2009). La perception de joueurs dont le classement était noté (haut ou bas) activait

les cortex pariétal, latéral préfrontal, et occipito-temporal (Zink et al., 2008).

Cette bréve revue révele que s’il existe des études qui se sont intéressées aux bases neurales du
traitement social des visages et des corps, il n’y a, a notre connaissance, pas de travaux qui ont
étudié les réseaux neuraux a I’ceuvre dans I’attribution d’une signification sociale aux parures
et peintures corporelles. Pourtant, nous I’avons vu, I’ornementation des corps et en particulier
des visages fait partie des comportements des Hominines depuis plusieurs dizaines de milliers
d’années et a encore cours de nous jours. Au-dela du caractére esthétique probablement
dominant dans les sociétés modernes, la culturalisation du corps permet de communiquer des
informations sociales a propos de I’identité d une personne, de I’appartenance a un groupe, d’un
role ou d’un statut dans le groupe social. Cette culturalisation entre donc bien dans le répertoire

des comportements symboliques anciens et ¢’est dans ce contexte que j’ai souhaité, dans une
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approche exploratoire, caractériser les bases neurales des processus d’attribution d’un statut

social a partir de visages parés.
OBJECTIFS DE LA THESE

Nos connaissances sur la facon dont notre cerveau traite des stimuli issus d’innovations
culturelles (parures, peintures corporelles, gravures, etc.) ayant émergé bien aprés la taille
d’outils en pierre sont encore trés limitées. Mon projet de thése consistait a caractériser les
régions cérébrales intervenant dans 1’émergence du comportement symbolique chez les especes
appartenant a notre genre. Parmi les indicateurs archéologiques de 1’expression d’un
comportement symbolique, nous allons dans les deux premiers chapitres nous intéresser aux
premieéres gravures paléolithiques abstraites. Puis dans un troisiéme chapitre, nous allons
¢tudier comment 1’ornementation des visages, au moyen de parures et peintures, ou des deux,
peut modifier les réseaux cérébraux mobilisés dans les processus de cognition sociale et de

perception des visages.

Les archéologues ont découvert sur plusieurs continents (Afrique, Europe, Asie) des gravures
datant du Paléolithique, la premiére période de la Préhistoire. Elles ont en commun d’étre des
motifs abstraits. Elles sont attribuées a des especes appartenant a notre genre, Homo, mais ne
sont pas exclusives a Homo sapiens. C’est donc un comportement ancien dans I’histoire des
Hominines. Il est désormais bien établi dans la littérature scientifique que ces gravures résultent
d’une production intentionnelle, délibérée et nécessitant une certaine technicité ainsi qu’un
contrdle visuo-moteur important. Les études se sont principalement intéressées aux processus
de production de ces gravures. En revanche, nous avons peu d’informations sur les processus
mis en ceuvre lors de leur perception. Une premiere étude menée durant mon master a permis
de caractériser les bases neurales de la perception visuelle des premiéres gravures paléolithiques
abstraites (Mellet, Salagnon, et al., 2019). Le travail de recherche effectué durant mon doctorat
vise a enrichir ces connaissances. Dans le cadre d’une utilisation de ces gravures abstraites
comme outil de pensée symbolique, étre capable d’en discriminer 1’origine humaine
intentionnelle est un prérequis. C’est pourquoi, dans un premier temps, nous allons caractériser
les réseaux cérébraux impliqués dans la prise de décision d’attribuer une origine humaine a des
motifs abstraits, tels ceux des premiéres gravures. Afin de mimer un effet de familiarité avec ce
type de productions, nous allons inclure dans notre étude un groupe d’archéologues familiers

des gravures paléolithiques. Nous allons examiner I’effet de I’expertise en archéologie sur le
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traitement cérébral de I’analyse visuelle de gravures abstraites du Paléolithique inférieur et

moyen. Les régions cérébrales liées a leur analyse visuelle different-elles selon I’expertise ?

Les recherches archéologiques illustrent que I’ornementation du corps est pratiquée depuis au
moins 140 ka en Afrique. Des objets de parure en différentes matieres premiéres sont retrouvés
en Afrique, Europe, Asie. Certains d’entre eux présentent des traces de coloration volontaire.
Le corps était peut-€tre lui aussi peint, mais de telles traces ne se fossilisent pas. Il en est de
méme pour les objets de parure qui seraient constitués de matieres périssables telles des plumes,
du bois. L’utilisation de pigments est encore plus ancienne, puisqu’attestée depuis 300 ka en
Afrique (Brooks et al., 2018). D’autre part, les recherches en neurosciences nous informent sur
les processus cognitifs mis en ceuvre lors de la perception des visages et d’interactions sociales.
Mais nous ne connaissons pas le traitement cérébral déclenché par la perception d’un visage
paré, c’est-a-dire qui comporte des informations culturellement déterminées et potentiellement
symboliques. C’est dans ce cadre que s’inscrit le second objectif de ma these. Il vise a créer un
paradigme expérimental inédit en Imagerie par Résonance Magnétique fonctionnelle (IRMfY),
afin d’identifier les aires cérébrales impliquées par la perception de différentes peintures
corporelles et objets de parure portés sur le visage et étudier leur relation avec les structures

cérébrales qui sous-tendent la cognition sociale.

L’éclairage nouveau apporté par mon travail sur les bases neurales de la perception des gravures
paléolithiques abstraites et des visages culturalisés vise a proposer des hypothéses sur
I’évolution de la cognition et plus précisément sur I’émergence de la pensée symbolique chez

les especes appartenant a notre genre.
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ETUDE 1 :
CARACTERISATION DES REGIONS CEREBRALES
IMPLIQUEES DANS LA PERCEPTION VISUELLE DES

GRAVURES PALEOLITHIQUES ABSTRAITES

Ce chapitre fait I’objet d’un article intitulé « Neuroimaging supports the representational nature
of the earliest human engravings. », publié dans Royal Society Open Science, 2019, 6(7),
190086, Mellet, E., Salagnon, M., Majki¢, A., Cremona, S., Joliot, M., Jobard, G., Mazoyer,
B., Tzourio Mazoyer, N., & d’Errico, F. https://doi.org/10.1098/rs0s.190086

INTRODUCTION

Nous rapportons ici la premicre tentative d'éclairer la fonction des gravures paléolithiques en
cartographiant les régions du cerveau impliquées dans leur perception (Mellet, Salagnon, et al.,

2019).

A Tl'aide de I'IRMf nous avons recueilli le signal dépendant du niveau d'oxygeéne sanguin
(BOLD « blood-oxygen-level dependent », il s’agit d’une mesure indirecte de 1’activité
neuronale) chez 27 volontaires sains, tandis qu'on leur présentait des tracés de gravures
paléolithiques datant de 800 ka a 30 ka avant le présent. La perception de ces gravures a été
comparée a la perception de leur version « scramble », ¢’est-a-dire brouillée aléatoirement, dans

laquelle plus aucune structure n’est identifiable.
OBJECTIFS

Notre premier objectif était d'évaluer si le cortex visuel répondait différemment aux gravures
organisées géométriquement comparativement aux motifs sans organisation perceptive (les
« scramble »). L'organisation relativement simple qui caractérise les gravures les plus anciennes

. ' . : o
peut étre percue comme n'étant pas suffisamment différente de la version scramble et ainsi

n’engagerait pas des régions visuelles cérébrales distinctes. Dans ce cas, aucune activation ne
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sera mise en évidence par le contraste [gravures moins gravures scramble]. Une autre possibilité
est que la différence ne concerne pas le cortex ventral mais uniquement l'aire visuelle primaire.
Cette région corticale a été supposée jouer un rdle crucial dans la production des premicres

gravures (Hodgson, 2006, 2014).

Le deuxieme objectif de I'é¢tude était de mieux comprendre la nature des gravures a l'aide du
profil d'activations cérébrales observées. Pour atteindre cet objectif, nous avons évalué si et
dans quelle mesure les régions activées par la perception des gravures paléolithiques étaient
¢galement impliquées dans le traitement d'autres catégories visuelles (objets, scénes, un ancien

systéme d’écriture nommé linéaire B, mots) et de leur version scramble (Figure 12).
HYPOTHESES LIEES AUX CHOIX DES CATEGORIES VISUELLES

Nous avons présenté 5 catégories visuelles distinctes (gravures, objets, scénes, linéaire B, mots)
ainsi que leurs versions scramble & chacun des 27 participants. La premicre catégorie
comprenait des images d'artefacts humains nommables : des objets. Ces stimuli véhiculaient
des informations sémantiques et lexicales mais aucun contenu symbolique. Le raisonnement
qui sous-tend ce choix est que la proximité entre les schémas d'activation des gravures et des
objets confirmerait la nature représentationnelle des gravures, ce qui pourrait également
indiquer que les gravures ont été traitées comme un tout, plutdt que comme une combinaison
aléatoire de lignes, et qu'elles remplissent les critéres de « good shape » de la théorie gestaltiste
de la perception (Koffka, 2013; Kohler, 1929). La deuxiéme catégorie était représentée par des
photos d’environnement extérieur : des scenes (plages, montagnes et paysages urbains). Ces
stimuli ont été choisis pour transmettre des informations concernant le monde extérieur et un
contenu sémantique sans étre pergus comme un ¢lément unique. Deux catégories symboliques
supplémentaires ont été incluses dans I'é¢tude. Des chaines de caractéres de I'écriture syllabique
linéaire B (qui est un ancien systéme d'écriture inconnu des participants) ont été choisies comme
stimuli perceptibles comme potentiellement symboliques. Un profil d'activation similaire pour
les gravures et le linéaire B pourrait suggérer que les gravures sont traitées comme des symboles
ou des signes consistant en des combinaisons d'éléments simples. La derniére catégorie
symbolique était représentée par des mots bi-syllabiques. Cette condition est plus exigeante que
les caracteres linéaire B puisque la perception de signes surappris (des lettres) et de leurs

combinaisons familiéres déclenche l'acces a la prononciation et au sens des mots. En outre, la
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lecture de mots est caractérisée par une activation asymétrique gauche de la voie ventrale, qui
refléte le traitement des symboles et I'acces lexical et sémantique (Jobard et al., 2003; Vigneau
et al., 2005). Ainsi, cette condition fournit un modele d'asymétrie gauche qui pourrait étre

oppos¢ a l'asymétrie, s'il y en a une, provoquée par la perception des gravures.
MATERIELS ET METHODES

ACCORD DU COMITE D’ETHIQUE

L'étude a été approuvée par le comité d'éthique local « Sud-Ouest et Outre-Mer III » (n°® 2016-

A01007-44).
PARTICIPANTS

Vingt-sept adultes droitiers en bonne santé (dge moyen + écart-type : 21,7 £ 2,5 ans, 15
femmes), sans antécédents neurologiques ont été inclus aprés avoir fourni un consentement
éclairé écrit pour participer a lI'étude. Les participants avaient un niveau d'éducation moyen de
15 ans de scolarité. Un participant a été¢ exclu de I'analyse en raison d'un probléme technique

pendant I'acquisition IRM.
STIMULI

Notre protocole expérimental comprenait cinq catégories de stimuli: des gravures
paléolithiques abstraites, des objets, des scénes extérieures, des mots, et un ancien systéme
d’écriture, le linéaire B (Figure 12, haut). Chaque catégorie était comparée a sa version
scramble (Figure 12, bas).

engravings objects scenes linear-B words

intact

ExXii 9] tennis

T o et L

Figure 12 Stimuli utilisés dans le cadre de notre étude. Ils appartenaient a I'une des 5 catégories visuelles suivantes :
des gravures paléolithiques abstraites, des objets, des scénes, un ancien systeme d’écriture nommé linéaire B, des
mots. Ils étaient présentés dans leur version intacte et scramble.
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Le niveau d'organisation le plus bas était représenté par les images scramble, qui ont été congues
pour servir de controle pour le traitement de chaque condition. Ces stimuli ont été construits en
découpant aléatoirement les images intactes en 32 a 124 carrés, selon la taille initiale de I'image
originale, a I'aide du logiciel Matlab (MathWorks, Inc., Sherborn, MA, USA). Ce traitement
permet de supprimer toute organisation perceptible des images (Grill-Spector, 2003). Ces
stimuli ont été inclus en tant que stimuli de référence appariés, utilisés pour soustraire les
activations non spécifiques liées au traitement de tout type d'information visuelle (les stimuli

étaient égaux en luminance globale et en taille).

e Les stimuli d'intérét, appelés gravures, consistaient en 50 tracés de motifs abstraits créés
a l'aide d'outils en pierre sur divers supports, découverts sur des sites archéologiques
datant du Paléolithique inférieur, moyen et supérieur (les informations détaillées sont
disponibles en annexe). Nous avons utilis¢ des tracés dans lesquels les lignes gravées
étaient reproduites en blanc sur un fond gris et le contour de 'objet était représenté en
gris clair. L'épaisseur des lignes sur les tracés reflete la largeur des lignes gravées sur la

picce originale. Ces stimuli avaient une taille de 700x480 pixels.

e Les photos d'objets (256x256 pixels) consistaient en des artefacts manipulables
nommables représentés dans différentes nuances de gris. Ces stimuli véhiculaient des
informations sémantiques et lexicales mais aucun contenu symbolique. Ces stimuli ont
¢été utilisés pour déterminer si les bases neurales de la perception des gravures peuvent
étre distinguées en fonction de leur niveau d'organisation perceptive et du sens qu'elles

pouvaient véhiculer.

e Les scenes extérieures €taient des photos de 256x256 pixels représentant des paysages
de montagnes, de plages ou urbains. Ces stimuli transmettent des informations
concernant le monde extérieur et un contenu sémantique, sans étre percus comme un

¢lément unique.

e Le corpus de linéaire B était constitué¢ de 50 images de six chaines de caractéres écrits
en blanc sur un fond gris. Ces images avaient une taille de 653x114 pixels. Ce sont des

stimuli perceptibles comme potentiellement symboliques.
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e Les mots sont des stimuli symboliques. Les mots étaient bi-syllabiques et composés de
six lettres en minuscules sur un fond gris. Les mots étaient des noms se référant
principalement a une notion concréte. Les images des mots avaient une taille de 256x64
pixels. La fréquence des mots était de 15,5 + 3 (écart-type) selon la base de données
lexicales Lexique 3 (New, 2006). Les mots a faible fréquence ont été choisis car ils
activent les régions occipito-temporales ventrales plus fortement que les mots fréquents

(Kronbichler et al., 2004).

Les images d'objets et de scénes ont été utilisées dans des études publiées précédemment

(Kauffmann et al., 2015; Roux-Sibilon et al., 2018).
PROTOCOLE EXPERIMENTAL

L'acquisition a été organisée en une seule session composée de trois runs durant lesquels les
participants devaient effectuer une tache de 1-back. Dans cette tache, on présente au participant
une succession d’images ; il doit signaler la répétition successive de deux images en appuyant
sur le bouton du boitier réponse. Nous avons choisi cette tache pour maintenir 1’attention du
participant, tout en demandant un traitement perceptif simple. Dans notre étude, les images
présentées appartiennent a 5 catégories visuelles distinctes : des objets, des sceénes extérieures,
des mots, un ancien systtme d’écriture nommé linéaire B, des gravures paléolithiques

abstraites ; ainsi que leurs versions scramble.

Lors du premier run, les stimuli consistaient en 234 images distinctes présentées en niveaux de
gris dans un format bitmap appartenant a I'une des trois catégories suivantes : scénes, objets et
mots dans leurs versions intactes et scramble. Il y avait 39 images différentes par catégorie. Le
paradigme en blocs (Figure 13) consistait en 18 blocs d'une durée de 12,75 s (six blocs par
catégorie et leur version scramble). Chacun des 15 stimuli d'un bloc était affich¢ pendant 300
ms et les participants étaient invités a détecter les stimuli se répétant successivement. Il y avait

2 répétitions par bloc. Un point de fixation était affiché pendant 12,75 s tous les deux blocs.
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Tache de 1-back, Paradigme en blocs EFixati on . scenes  Mots . Objets
B scramble [l Scramble [l Scramble

t=0 t=5min 57s

B bEEh b bDEEE B  bBeb

12,75s

1 bloc comprend 15 stimuli dont 2 répétitions (go)
Stim =1

o

</ Cible (go)

./ Cible (go)

Pl— s
300 ms de %50 r;s X

présentation Intervalle

du stimulus interstimulus

Figure 13 Organisation du premier run Paradigme en blocs. Noir : scénes. Bleu : objets. Violet : mots.

Lors du deuxiéme et troisiéme run, les participants ont aussi effectué la méme tache de 1-back,
dont les stimuli étaient les gravures, les chaines de caractéres en linéaire B et leurs versions
scramble. Chaque run durait 4 min et 12 s, avec un ordre de présentation aléatoire, et comprenait
12 blocs expérimentaux de 13,6 s entrecoupés de sept blocs de fixation de 12,75 s. Chaque bloc
expérimental contenait 11 stimuli dont deux répétitions, avec un temps de présentation de 200

ms pour chaque stimulus et un intervalle inter-stimulus de 1037 ms (Figure 14).
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Tache de 1-back, Paradigme en blocs

GRAVURE A
t=0 t=4'12"
s [ ‘ ’
Al 'H B "H B 'H | Dt
S | 12755 136s [Fteation
g o
S5 GRAVUREB [Moravures  [uineaires
[
°° t=0 t=4'12" cramble Scramble
£ S
o

Stim =1

200 ms de ;037 r:us X / Cible (go)
présentation |ntervalle
du stimulus jnterstimulus

./ Cible (go) X

Figure 14 Organisation du premier run Paradigme en blocs. Vert : Gravures. Rose : linéaire B.

AcquisiTioN IRM

L’acquisition des données de neuroimagerie a été réalisée a 1'aide d'un scanner IRM Siemens
Prisma 3 teslas. Les images structurelles ont été acquises a l'aide d'une séquence 3D haute
résolution pondérée en T1 (TR =2000 ms, TE = 2,03 ms ; angle de bascule = 8° ; 192 tranches
et taille de voxel isotrope de 1 mm?). Les images fonctionnelles ont été acquises a l'aide d'une
acquisition d'images planes d'écho pondérées en T2* du cerveau entier (T2*-EPI Multiband x6,
paramétres de séquence : TR =850 ms ; TE =35 ms ; angle de bascule = 56° ; 66 coupes axiales
et taille de voxel isotrope de 2,4mm?). Les images fonctionnelles ont été acquises en trois runs.
La présentation de l'expérience a été programmée dans le logiciel E-prime (Psychology
Software Tools, Pittsburgh, PA, USA). Les stimuli étaient affichés sur un écran de 27". Les
participants voyaient les stimuli a travers 'arriére du tunnel de I'aimant via un miroir monté sur

la bobine de téte.
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ANALYSE DES DONNEES

Pré-traitement

L'analyse des images a été réalisée a l'aide du logiciel SPM12. Les scans pondérés en T1 des
participants ont été normalisés via un modele spécifique (T1-80TVS) correspondant a 1'espace
MNI en utilisant la procédure « segment » de SPM12 avec les paramétres par défaut. Pour
corriger le mouvement du participant pendant les séquences d'IRMf, les 192 scans EPI-BOLD
ont ét¢ réalignés dans chaque run en utilisant un enregistrement de corps rigide. Ensuite, les
scans EPI-BOLD ont été rigidement enregistrés structurellement sur le scan pondéré en T1. La
combinaison de toutes les matrices d'enregistrement a permis de déformer les scans
fonctionnels EPI-BOLD vers l'espace standard avec une interpolation trilinéaire. Une fois dans

l'espace standard, un filtre gaussien de 6 mm de largeur d'onde a été appliqué.
Analyses des données de neuroimagerie

Les valeurs de signal BOLD issues du contraste [gravures moins version scramble des gravures]
ont été extraites de chaque région cérébrale (hROI, homotopic region of interest) de 1'atlas
fonctionnel homotopique AICHA (Joliot et al., 2015). Les régions incluses dans I'analyse
remplissaient les deux critéres suivants : 1. Dans au moins un hémispheére, une valeur positive
significative était observée en réponse au contraste [gravures moins gravures scramble] (p <
0,05 (corrigé FDR), test de Student a un échantillon). 2. Le contraste [gravures moins baseline
(fixation)] était positif (p < 0,05 non corrigé, test de Student a un échantillon). Le respect de ces
conditions a permis de s'assurer que les régions sélectionnées étaient activées par la présentation
des gravures et ceci de fagon plus importante que lors de la présentation des scramble. Le test
de I’activation des régions par les gravures comparées a la baseline est essentiel pour écarter
I’effet de désactivations. En effet, le résultat du contraste [gravures moins gravures scramble]
peut &tre positif si une région est désactivée a la fois lors des gravures et des scramble, et plus

désactivée dans scramble que dans gravures.

Ensuite, au sein des hROIs sélectionnées a partir de la méthodologie présentée ci-dessus, les
profils d'activation a travers les régions ont été calculés pour chaque contraste de chaque
condition (gravures moins scramble, objets moins scramble, scénes moins scramble, linéaire B

moins scramble et mots moins scramble) pour chacun des 26 participants.
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Les objets, les sceénes, le linéaire B, et les mots ont été comparés aux gravures a l'aide d'une
ANOVA a 2 facteurs a mesures répétées dans chaque hémispheére (c'est-a-dire 5 (conditions) X

10 (hROIs)).

De plus, pour déterminer si le profil d’activation des objets était corrélé au profil d’activation
des gravures nous avons calculé les coefficients de corrélation de Pearson entre les profils des
gravures et des objets pour chaque participant, puis nous les avons transformés en z de Fisher.
Ensuite, les 26 Z-scores ont été analysés a 1'aide d'un test de Student univarié. Cette analyse a

¢été menée séparément dans chaque hémisphére cérébral.

Etant donné qu'une asymétrie gauche dans la voie ventrale est typique du traitement du matériel
sémantique et verbal (Price & Devlin, 2003; Vigneau et al., 2005), nous avons calculé les
valeurs de signal BOLD gauche moins droite dans les hROIs sélectionnées pendant les
présentations de gravures afin d’identifier les hROIs présentant des asymétries significatives
vers la gauche (test t & un échantillon, FDR corrigé). Ensuite, nous avons comparé les

asymétries des hROIs identifiées dans toutes les conditions avec une ANOVA a un facteur.
RESULTATS

RESULTATS COMPORTEMENTAUX

Le taux de réponses correctes dans la tache 1-back était de 86,4% (écart-type 9,9%) des
détections correctes pour les gravures et de 81,9% (écart-type 10,7%) pour la moyenne des

objets, des sceénes et des mots.
RESULTATS DE NEUROIMAGERIE

10 hROIs ont été significativement plus activées par la perception des gravures que par la
version scramble des gravures (que ce soit dans I'hémisphére droit ou gauche). Toutes ces

hROIs étaient situées dans la voie visuelle ventrale (Tableau 1, Tableau 2, Figure 15).
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Tableau 1 Abréviations et coordonnées MNI du centre de masse des dix hROIs de l'atlas d'Aicha activées par la
perception du contraste [gravures moins scramble].

hROI Abréviation  Hémisphére Hémispheére

gauche droit

MNI coordinates ~ MNI coordinates
G_Fusiform-2 FUS2 -35-26 -23 38 -25 -24
G_Fusiform-3 FUS3 -37-32 -24 37-31-24
G_Fusiform-4 FUS4 -43 -50 -17 44 -46 -18
G_Temporal Inf-4 T3-4 -50 -61 -8 54 -58 -11
G_Fusiform-5 FUS5 -31-50 -12 32-47 -11
G_Temporal Inf-5 T3-5 -45 -64 6 49 -58 4
G_Occipital Inf-1 03-1 -48 -69 -4 50 -60 -9
G_Occipital Inf-2 03-2 -45-71 -7 47 -65 -7
G_Occipital Mid-2  02-2 -37 -77 14 41 -73 12
G_Occipital Lat-3 OLat3 -40 -84 -12 43 -81 -12

Tableau 2 Valeur BOLD moyenne des 10 hROIs activées dans le contraste [gravure moins scramble] et asymétrie
gauche moins droite dans les cinq conditions. Code couleur : rose, activation significative ; bleu, désactivation
significative ; orange, asymétrie gauche significative ; vert, asymétrie droite significative. Tous les tests : test a un
¢chantillon, p < 0,05 corrigé.

oL 022 032 03-1 135 FUSS 34 FUS4 FUS3 )
engravings

BOLD LH 025 (0.11) 0.16 (0.06) 046 (0.09) 049 (0.09) 027 (0.07) 020 (0.05) 031 (0.08) 039 (0.08) 018 (0.04 013 (0.05)
BOLDRH 045 (0.16) 017 (0.07) 043 (0.10) 036 (0.10) 0.16 (0.06) 025 (0.07) 019 (0.11) 028 (0.09) 013 (004) 012 (0.04)
agmLR —020(009)  000(003) 003 (006)  013(006) 0110004  —005(004 013006 | 012004 005002 000 (0.03)
objects

BOLD LH 037 (0.08) 0.1 (0.05) 052 (0.07) 055 (0.08) 0.26 (0.05) 034 (0.04 037 (0.07) 043 (0.07) 019 (0.04 019 (0.03)
BOLDRH 048 (010 0.15 (0.05) 041 (0.06) 0.16 (0.07) 0.12 (0.05) 025004  —006(007) 025 (0.05) 010 (0.03) 0.7 (003)
aym LR —011(008)  —0.04(0.03) | 011005 040 (007)  013(004)  008(003)  043(004 019 (005 009002 002 (0.03)
words

BOLD LH ~0.08 (0.07) 025 (0.06) 007 (0.04

S 025 (006
TaymlR 021006 —004 (004) 017 (004 | 019 (008) 001006 010 (004 050008 | 041(004 014003 011 (003)
linear-B

BOLD LH 032(008) —002 (0.09) 033 (0.07) 0.19 (0.09) 0.06 (0.06) 0.14 (0.04 0.4 (0.07) 040 (0.07) 014 (0.04 0.14 (0,04
BOLDRH | 042(010)  001(004  026(006)  —001 (0.08) 001 (0.06) 004 (0.049) ~012 (007) 023 (0.04) 011 (0.03) 010 (0.03)
aym LR —010 (009  —003 (004 006 (004 | 020 (006) 005005 | 010(004  025(005  017(006 003 (0.02)  0.04(0.03)
§ce‘nes :

BOLDLH  —0.02 (0.06) 021 (0.04) 012 (0.04 0.07 (0.05) 0.06 (0.03) 031 (0.04 007 (0.05) 010 (0.05) 006 (0.03) 007 (0.0)
BODRH | 014 (006 020 (0.04 0.15 (0.5 0.00 (0.05) 009(003) 044005  —007 (06) 0.1 (004) 0.10 (0.03) 012 (002)

aymlR [ 016003 | 0010003  —004 (00) 007(003) —004(002) | —013(004 014003  —001(003)  —004(002) | =005(002) |
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(b)

()

B engravings
objects
I linear-B
I words
0 scenes

Figure 15 Superposition sur un modele IRM des 10 hROIs montrant une augmentation significative du signal
BOLD dans le contraste [gravures moins scramble]. (a) Vue latérale de I'hémisphére gauche, (b) vue latérale de
I'hémisphére droit et (c) vue inférieure.
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Dans I'hémisphére gauche, les 10 régions activées dans le contraste [gravures moins scramble]
¢taient également activées de maniére significative par la perception d'objets par rapport a leur
version scramble (Tableau 2, Figure 15). 'ANOVA a mesures répétées a montré qu'il n'y avait
pas d'effet d'interaction entre les hROIs concernées et les conditions gravures et objets sur les
valeurs BOLD (Fo25= 1.6, p = 0.11), ce qui refléte la similarité de l'activation de ces deux
conditions dans I'hémisphére gauche. Dans I'hémisphére droit, une interaction condition par
région était présente (Fo225= 2,4, p = 0,02) en raison d'une valeur BOLD significativement plus
faible dans la région temporale inférieure droite (T3-4) dans la condition objets que dans la
condition gravures. Aucune autre région n'a montré une différence BOLD significative entre

ces deux conditions dans I'hémisphére droit.

En revanche, la comparaison des valeurs BOLD observées dans la condition gravures avec
celles de chacune des autres conditions a révélé des interactions hROIs % conditions fortement
significatives dans tous les cas, tant dans I’hémispheére gauche (gravures, linéaire B (Fo225 =
3,6, p =0.0003), gravures, mots (Fo225=23.6, p <0.0001), gravures, scénes (Fo2s5=13.9, p <
0.0001)) que dans I’hémisphere droit (gravures, linéaire B (F9225= 3.4, p = 0.0006), gravures,
mots (Foxs= 18.0, p < 0.0001), gravures, sceénes (Fo225= 11.4, p < 0.0001)). Ainsi, le profil
d'activation dans les conditions d'écriture linéaire B, de mots et de scénes par rapport a leur
version scramble différait de celui de la condition de gravures, bien que certaines régions aient
présenté le méme niveau d'activation (Figure 16a). Le tracé des activations dans la condition
des gravures par rapport aux activations dans chacune des autres conditions suggere qu'une
relation linéaire positive existe uniquement entre les conditions des objets et des gravures

(Figure 16b).
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Figure 16 Analyse descriptive des profils d'activation des 10 hROIs de la voie ventrale activées par la perception
des gravures dans les différentes conditions. Profils d'activité de I'némisphéere gauche (a) et de I'hémisphere droit
(c) dans les régions présentées selon une séquence antéro-postérieure le long de la voie ventrale. Pour des raisons
de lisibilité, les barres d'erreur ne sont pas représentées. Elles sont identiques a celles présentées dans la Figure 15.
Graphiques des valeurs BOLD obtenues dans la condition gravures par rapport a celles obtenues dans les
conditions objets, linéaire B, mots et scénes a travers les 10 hROIs dans les hémisphéres gauche (b) et droit (d).
Les valeurs sur I'axe horizontal peuvent étre positives, nulles ou négatives selon le contraste et les hROIs.

Le test de Student univarié sur les z de Fisher (obtenus a partir des coefficients de corrélation
de Pearson pour la corrélation entre les profils d’activations des objets et des gravures chez
chaque sujet) s'est révélé significatif dans les hémisphéres gauche (z moyen = 0,84, écart-type
=0,56, 125 =7,6,p <0,0001) et droit (z moyen = 0,54, écart-type = 0,58, 25 =4,8, p < 0,0001).
Ce résultat confirme que les gravures et les perceptions d'objets recrutent la voie ventrale de

maniére similaire dans les deux hémispheres.

La région FUS4 était la seule région ou I'asymétrie gauche a survécu a la correction FDR dans
la condition des gravures (moyenne = 0,12, t = 3,17, p = 0,04 corrigé FDR, test t a un

¢chantillon). Une asymétrie gauche significative mais d'intensité plus faible était également
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présente lors de la perception d'objets et du linéaire B (Figure 17a, tous les p < 0,05 corrigés,
tests t a un échantillon). Les asymétries gauches mesurées pendant les présentations des
gravures, de 1'écriture linéaire B et des objets ne différaient pas significativement (tous les p >
0,10, tests post-hoc) mais étaient significativement plus grandes que celles mesurées pendant
la perception des sceénes (tous les p < 0,01) et significativement plus petites que celles du
contraste [mots moins mots scramble] (tous les p <0,0001). Pour s'assurer que ce résultat n'était
pas déterminé par la variation dans les conditions des images scramble, nous avons confirmé
que la perception des images scramble de chaque catégorie n'entrainait pas, par rapport au point
de fixation, d'asymétrie significative dans cette région (tous les p > 0,10 non corrigés, Figure
17b).
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Figure 17 Asymétries du signal BOLD (gauche moins droite) dans la région FUS4 dans les cinq conditions. (a)
Asymétries mesurées dans le contraste des stimuli intacts moins scramble. (b) Asymétries mesurées lors de la
perception de la version scramble de chaque catégorie de stimuli. (*p < 0,05, test t a un échantillon, FDR corrigé.
Les barres d'erreur représentent l'erreur standard de la moyenne).

DISCUSSION

10 hROIs ont été significativement plus activées par la perception des gravures que par la
version scramble des gravures (que ce soit dans I'hémisphére droit ou gauche). Toutes ces

hROIs étaient situées dans la voie visuelle ventrale (Tableau 2, Figure 15).

Le profil d'activation en réponse a chaque catégorie visuelle comparée a sa version scramble
parmi les 10 hROIs confirme que les conditions de gravures et d'objets ont provoqué des
activations similaires le long de la voie ventrale, dans les deux hémisphéeres (Figure 16).

Notamment, le profil d'activation dans la condition de perception des gravures dans les 16
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hROIs activées par la perception des objets était également identique, fournissant une preuve
supplémentaire du chevauchement fonctionnel cérébral entre la perception des objets et des

gravures.

L’aire visuelle primaire était activée de maniére similaire par les versions intactes et scramble
des gravures. Des travaux antérieurs ont conduit des chercheurs a proposer que le cortex visuel
primaire jouait un réle clé¢ dans l'extraction des caractéristiques géométriques composant les
gravures anciennes (Hodgson, 2006, 2016). Nos résultats montrent au contraire que l'activité
générée par la perception de gravures scramble et intactes dans le cortex visuel primaire ne
différe pas substantiellement. Ainsi, ils ne soutiennent pas l'affirmation selon laquelle le cortex
visuel primaire était spécifiquement impliqué dans le traitement des propriétés structurelles des
motifs gravés. Ils soulignent plutot le role dans le traitement perceptif des gravures de régions

visuelles plus antérieures, appartenant a la voie occipito-temporale.

Effectivement, le traitement perceptif des gravures impliquait des régions visuelles au-dela des
aires visuelles primaire et péristriées. Bien que les gravures ne soient pas reconnues comme des
entités existantes, leur perception suscite 'activation de régions antérieures de la voie ventrale
sensibles a des catégories visuelles distinctes (Downing et al., 2006; Grill-Spector, 2003; Grill-
Spector & Weiner, 2014b; Haxby, 2001). L'implication de la voie ventrale visuelle indique que
le traitement de l'information nécessite plus que la simple identification de primitives visuelles,
comme la simple extraction de bords, de segments orientés ou d'extrémités de lignes. Cela
implique que le niveau d'organisation perceptive caractérisant les gravures est suffisamment

¢élevé pour recruter des aires visuelles d'ordre supérieur.

La proximité des réponses du cortex visuel ventral a ces deux catégories visuelles (les objets et
les gravures) a probablement été provoquée par l'organisation visuelle globale des gravures, qui
a déclenché des processus comparables a ceux requis pour la reconnaissance des objets. Parmi
les régions activées par la perception des gravures et des objets, O3-1 et O3-2 correspondent a
la région fonctionnelle dite LO, qui correspond a la partie postérieure et latérale du complexe
occipital latéral (Grill-Spector & Weiner, 2014b). Le LO est défini comme la zone du cerveau
présentant la plus grande activation lors de la visualisation d'un objet connu ou nouveau par

rapport a sa version scramble (Grill-Spector et al., 2000, 2001; Malach et al., 1995).
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Ces deux régions présentaient la plus grande activation dans le contraste [objets moins objets
scramble]. L'implication de LO soutient I'hypothése que les processus impliqués dans la
reconnaissance des objets sont impliqués dans la perception des gravures. Cette hypothése est
cohérente avec le fait que le LO s'est avéré étre sensible a la forme, mais pas a la sémantique,
des objets (Chouinard et al., 2008; Grill-Spector et al., 1999; Kim et al., 2009; Margalit et al.,
2017; Vuilleumier et al., 2002). En ce qui concerne la partie ventrale du LOC, qui comprend le
gyrus fusiforme, il a été démontré que le gyrus fusiforme gauche, qui est impliqué dans le
traitement visuel des gravures, est sensible aux informations sémantiques (Koutstaal et al.,

2001; Simons et al., 2003).

En somme, bien que la similitude entre les profils des objets et des gravures ne démontre pas
que les gravures étaient utilisées comme symboles par leurs auteurs paléolithiques, il est clair
que les cerveaux modernes pergoivent les gravures comme des entités visuelles cohérentes
auxquelles une signification symbolique peut étre attachée. Il n'y a bien siir aucune garantie que
les zones cérébrales activées par la perception des gravures étaient, chez nos ancétres,
identiques aux notres. En ce qui concerne le cortex visuel, les différences anatomo-
fonctionnelles ne constituent probablement pas un biais principal. L'évolution ne semble pas
avoir profondément modifié sa structure (Holloway et al., 2018; Ponce de Leon et al., 2016).
De plus, les études sur les homologies fonctionnelles entre les singes et les humains indiquent
une préservation des principales subdivisions fonctionnelles, au moins en ce qui concerne les
aires visuelles de bas niveau et la voie ventrale (Orban et al., 2004). Puisque ces régions
semblent avoir ét¢ modérément impactées par I'évolution du cerveau, il est raisonnable de
penser que les présents résultats s'appliquent également aux autres représentants de la lignée
Homo. Considérant que les gravures ont été produites délibérément et n'avaient aucune fonction
utilitaire apparente, nos résultats sont cohérents avec 1'hypothése que ces productions
graphiques avaient un but représentationnel et étaient utilisées et percues comme des icones ou

des symboles par les Hominines modernes et archaiques.

Une seule région cérébrale, a savoir la région occipito-temporale de I'hémisphére gauche
nommée FUSA4, était activée a la fois par les gravures et par les tiches impliquant des contenus
symboliques ou iconiques (objets, linéaire B et mots). Cette région, qui correspond a la zone

dite de la forme visuelle du mot (VWFA) (Cohen et al., 2000; Jobard et al., 2003), était activée
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par la perception d'objets, de 1'écriture linéaire B et des mots. Ceci est cohérent avec 1'idée que
le role du FUS4 gauche n'est pas limité a la reconnaissance des mots (Price & Devlin, 2003;
Vogel et al., 2012, 2014). Comme le propose Vogel, le réle du FUS4 s'étend au traitement de
la perception visuelle complexe avec une régularité statistique et une caractéristique groupable
(c'est-a-dire percue comme un tout) (Vogel et al., 2012). De maniére cruciale, nos résultats
suggerent que ces caractéristiques se retrouvent non seulement dans les mots, les images
d'objets et les chaines de symboles, mais aussi dans les gravures, ce qui soutient leur potentielle
nature représentative. De plus, plutdt que de nous concentrer sur la VWFA, nous avons comparé
le profil d'activations de différentes catégories visuelles dans toutes les régions impliquées dans
la perception des gravures. Nous avons constaté que ce profil était similaire a celui suscité par
les objets, mais trés différent de celui suscité par les mots, la VWFA étant la seule région
commune a ces deux catégories. Bien que tous les participants soient alphabétisés, ils n'ont pas
traité les gravures comme des mots potentiels, ce qui indique que I'alphabétisation n'est pas un

facteur de confusion.

L'hémisphere gauche abrite le langage chez la plupart des droitiers et est dédié au traitement
des artefacts culturels chez la plupart des humains (Gazzaniga, 2000). Dans ce cadre, I'asymétrie
vers la gauche observée dans le FUS4 pendant la perception des gravures suggere que les
gravures partagent certaines caractéristiques de représentation avec les objets et 1'écriture B
linéaire qui ne sont pas présentes dans les scénes, lesquelles n'ont montré aucune asymétrie.
Comme l'ont clarifi¢ des études antérieures (Vigneau et al., 2005), la présentation de mots
provoque la plus grande asymétrie vers la gauche, probablement en raison du traitement
descendant des zones du langage d'ordre supérieur de 1'hémisphére, ce qui entraine une
désactivation du FUS4 droit (Tableau 2). La tendance a la diminution progressive des
asymétries gauches dans le FUS4, allant des mots, des objets, des caractéres linéaire B, des
gravures aux scenes, pourrait refléter le sens véhiculé par ces différentes catégories de stimuli.
C'est-a-dire que plus un stimulus est identifié comme véhiculant du sens, plus l'asymétrie vers

la gauche est importante (Figure 17).
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CONCLUSION

Les résultats expérimentaux de 1’étude de Mellet et al., (2019) indiquent que le cortex visuel
primaire n'était pas plus activé par la perception des gravures que par la perception des scramble
de gravures, dont plus aucune structure n’était identifiable. Cette observation contredit
I'hypothése avancée par Hodgson (2006, 2019), selon laquelle le cortex visuel primaire aurait
joué un role crucial dans 1'émergence de la production de gravures. Au contraire, les résultats
montrent que des régions situées dans la partie antérieure de la voie visuelle ventrale, et
sensibles a la reconnaissance de catégories visuelles distinctes (Downing et al., 2006; Grill-
Spector, 2003; Grill-Spector & Weiner, 2014b; Haxby, 2001) sont activées lors de la perception
des gravures paléolithiques abstraites. Cela implique que le niveau d'organisation perceptive
caractérisant les gravures est suffisamment élevé pour recruter des aires visuelles d'ordre
supérieur. Ainsi, le traitement perceptif de ces gravures anciennes nécessite plus que la simple
identification de primitives visuelles (comme l'extraction d'arétes, de segments orientés ou
d'extrémités de lignes). L’implication d’aires cérébrales associatives est cohérente avec
I'hypothése selon laquelle ces motifs gravés auraient pu étre utilisés par les cultures humaines
du passé pour stocker et transmettre des informations codées et ainsi remplir une fonction

symbolique.

En somme, puisque le cerveau humain percoit les gravures comme des entités graphiques
présentant des régularités auxquelles des informations sémantiques peuvent étre reliées, nos
résultats soutiennent 1'hypothése qu'elles ont été utilisées comme icones ou symboles par les
Hominines modernes et archaiques, comme le suggéraient des travaux antérieurs (D’Errico,
2003; Henshilwood et al., 2009; Majki¢ et al., 2017, 2018; Rodriguez-Vidal et al., 2014b; Villa
& Roebroeks, 2014).

56



ETUDE 2 :
CORRELATS NEUROFONCTIONNELS DE
LATTRIBUTION D’UNE ORIGINE HUMAINE

A DES MOTIFS ABSTRAITS

Ce chapitre fait I’objet d’un article intitulé « Neural correlates of perceiving and interpreting
engraved prehistoric patterns as human production: Effect of archaeological expertise », publié
dans PlosOne, 2022, Salagnon, M., Cremona, S., Joliot, M., d’Errico, F., & Mellet, E.
https://doi.org/10.1371/journal.pone.0271732

INTRODUCTION

L'attribution d'une intention humaine a des marques abstraites est une condition préalable a leur
utilisation en tant que moyen de communication. Nos ancétres devaient étre capables de
distinguer les gravures réalisées intentionnellement des autres marques accidentelles ou
naturelles, afin de reconnaitre leur potentiel de communication et de les utiliser comme moyen
de stocker, de transmettre et de récupérer du sens. Il semble raisonnable de supposer que si des
gravures abstraites étaient utilisées comme signes ou symboles par nos ancétres, ces derniers
devaient partager une connaissance qui leur permettait de reconnaitre les gravures comme le
résultat d'une action technique consciente, délibérée et destinée a incarner du sens dans un
support tangible. Pour approcher cette connaissance, nous avons inclus des participants
archéologues, familiers ou experts des gravures préhistoriques paléolithiques. Nous les avons
comparés, tant au niveau comportemental que fonctionnel cérébral, a un groupe contréle n'ayant

pas cette expertise, appari¢ pour l'age, le sexe et le niveau d'éducation.
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OBJECTIFS

Le premier objectif de ce travail était d'estimer l'effet de la familiarité et des connaissances
préalables, ci-aprés dénommées « expertise », sur les régions du cerveau impliquées dans la
perception des gravures abstraites et leur attribution en tant que résultat d’une action humaine.
La présente étude a examiné cet effet dans le cadre d'une tiche de « jugement » ou les
participants devaient évaluer si des humains du passé avaient produit les marques sur des objets
de maniére intentionnelle, ou si ces marques résultaient de processus naturels tels que 1'érosion,
le rongement par des carnivores ou les traces laissées par des racines. Cette étude a donc cherché
a savoir si la familiarité modifie les régions impliquées dans le traitement visuel des gravures,
en particulier dans l'aire visuelle primaire. Le second objectif de I'é¢tude était d'évaluer si
l'attribution des marques a un agent humain ou non humain pouvait étre différenciée au niveau
du fonctionnement cérébral, et dans quelle mesure cette différence pouvait étre conditionnée

par l'expertise de l'observateur.

METHODE

ACCORD DU COMITE D’ETHIQUE

Le comité d'éthique local « Sud-Ouest et Outre-Mer III » a approuvé I'étude (N°=2016-
A01007-44).

PARTICIPANTS

Trente et un adultes en bonne santé, sans antécédents neurologiques, ont été inclus aprés avoir
donné leur consentement éclairé écrit pour participer a 1'é¢tude. Ils ont été divisés en deux
groupes en fonction de leur expertise en archéologie paléolithique : Les Controles, sans aucune
expérience préalable dans la discipline (n = 15, d4ge moyen + écart-type : 44 £ 10 ans, range :
30-63 ans, six femmes, aucune gauchére) et les Experts, c'est-a-dire des chercheurs travaillant
activement dans la discipline et ayant des connaissances en art paléolithique et en modifications
osseuses (n = 16, age moyen =+ écart-type : 44,6 + 10 ans, range : 32-61 ans, six femmes, une
gauchere). Les deux groupes de participants étaient appariés en termes d'dge, de sexe et de

niveau d'éducation (doctorat, 20 ans de scolarité a partir de 1’école primaire).
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AcQUIsITION IRM

Le signal BOLD a été cartographié chez les 31 volontaires en utilisant 1'imagerie par résonance
magnétique fonctionnelle avec un scanner IRM Siemens Prisma 3 Tesla. Les images
structurelles ont été acquises a l'aide d'une séquence 3D haute résolution pondérée en T1
(TR =2000 ms, TE = 2,03 ms ; angle de bascule = 8° ; 192 tranches et taille de voxel isotrope
de 1 mm). Les images fonctionnelles ont été obtenues par une acquisition d'images écho-
planaires pondérées T2* du cerveau entier (T2*-EPI Multiband x6, paramétres de la
séquence : TR = 850 ms ; TE = 35 ms ; angle de bascule = 56° ; 66 coupes axiales et taille de
voxel isotrope de 2,4 x 2,4 x 2.4 mm). Les images fonctionnelles ont été acquises en trois
passages au cours d'une seule session. Le plan expérimental a été programmé a I'aide du logiciel
E-prime (Psychology Software Tools, Pittsburgh, PA, USA). Les stimuli étaient affichés sur un
écran de 27 pouces. Les participants voyaient les stimuli par l'arriére du tunnel de I'IRM grace

a un miroir installé sur la bobine de téte.
DESCRIPTION DE LA TACHE

Les participants ont effectué une tache de jugement basée sur la présentation visuelle d'images
de marques soit intentionnellement réalisées par des humains, soit naturelles. La tache de
jugement comprenait deux conditions : Attribution (« la marque est-elle intentionnellement
faite par un étre humain ? ») ou Orientation (« l'axe le plus long du support sur lequel les
marques sont présentes est-il vertical ? »). La tache d'Orientation est une condition contrdle.
Elle utilise les mémes images que la condition d'Attribution, mais dans une tdche qui ne
nécessite ni connaissances archéologiques ni d'analyse visuelle des traces (il fallait définir
l'orientation de l'axe le plus long de 1'objet sans préter attention aux marques présentes sur celui-
ci). En soustrayant les activations de la tache d'orientation de celles de la tache d'attribution,
toutes les activations qui ne sont pas spécifiques a cette derniere (processus perceptifs de bas
niveau tels que le contraste, la luminance, la perception de la forme du support, I'activité motrice

liée a I'appui sur un bouton...) sont annulées.

Pour chaque stimulus, le type de jugement a effectuer (i.e. Attribution ou Orientation) était
affiché pendant 0,5 s, avant la présentation du stimulus. Ensuite, le stimulus était présenté

pendant 3 s (Figure 18). Les participants devaient répondre "oui" ou "non" en cliquant sur une
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case de réponse dés que le stimulus était remplacé par le rappel d'une seconde de I'instruction
(« humain ? » ou « vertical ? »). Pendant la baseline, une croix de fixation était affichée et un
carré apparaissait apres un délai variable (3,5 s + 1 s). Les participants devaient cliquer sur un
bouton du boitier réponse des 'apparition du carré (Figure 18). Les participants ont vu un total
de 20 marques humaines et 20 traces naturelles différentes, réparties en trois runs de 5 min et
57 s chacun, présentés dans un ordre aléatoire. Les participants ont donc vu chaque item deux

fois : une fois pour le jugement d'attribution et une fois pour le jugement d'orientation.

Humain
?
1s 3,5s 1s 3,5s

12,5s

0,5s 3s

Figure 18 Organisation d'un essai dans la tdche de jugement. Chaque item a été présenté aux participants deux fois
(une fois pendant Attribution et une fois pendant Orientation). Les participants ont vu 20 marques différentes
fabriquées par I'homme et 20 traces naturelles.

STIMULI

Les 20 images de gravures incluses dans 1'étude étaient des gravures abstraites, datées entre 800
ka et 30 ka, reconnaissables sur une photo de l'objet sur lequel elles apparaissent, ayant une
origine anthropique démontrée (Henshilwood et al., 2009; Joordens et al., 2014; Texier et al.,
2010), et n’étant pas retrouvées dans des contextes du Paléolithique supérieur en association
avec de l'art figuratif. Le nombre d'items (20 humains et 20 non-humains) a été choisi afin de
maintenir un niveau attentionnel correct chez les participants, puisque nous avons adopté un
paradigme événementiel dit lent (une présentation de 3 s toutes les 9,5 s). Les gravures
proviennent de sites africains et eurasiens et sont attribuées a des Homo erectus, des

Homo Neanderthalensis et des Homo Sapiens.

Les photographies originales ont été converties en niveaux de gris et placées sur un fond gris
(Figure 19). La catégorie des marques naturelles comprenait 20 objets constitués de différents
matériaux portant des modifications produites par exemple par le modelage naturel de la surface
de 'os (par exemple, des empreintes de nerfs et de canaux vasculaires), le rongement par des
carnivores, l'attaque des racines, 1'érosion et la fossilisation des plantes (Fernandez-Jalvo &

Andrews, 2016).
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Human Non Human

Figure 19 Exemples de stimuli utilisés dans la tache de jugement. A gauche : stimulus humain (gravure de la grotte
de Blombos, Afrique du Sud, datant d'environ 77 ka). A droite : marques non humaines dues au rongement d'un
carnivore.

DEBRIEFING

Apres la session IRMT, les participants ont été invités a indiquer les critéres sur lesquels ils
avaient fondé leur décision. Ces critéres étaient les suivants : forme des marques, motifs
entrecroisés, présence de marques paralléles, répétition de marques identiques, profondeur des

marques, nombre de marques et nature du support des marques.
En outre, il a été demandé aux Experts s'ils avaient déja vu I'une des gravures.

ANALYSE DES DONNEES

Pré-traitement

Les volumes fonctionnels ont été traités a l'aide de Nipype, qui permet d'enchainer les
différentes étapes (Gorgolewski et al., 2011). Les scans pondérés en T1 des participants ont été
normalisés sur un modele spécifique correspondant a 1'espace MNI, en utilisant la procédure
"segment" de SPM12 avec les paramétres par défaut. Pour corriger le mouvement du participant
pendant les séances d'IRMf, les 192 scans EPI-BOLD ont été réalignés dans chaque run en
utilisant un rigid-body registration. Ensuite, les scans EPI-BOLD ont été structurellement
rigidement enregistrés sur le scan pondéré en T1. La combinaison de toutes les matrices
d'enregistrement a permis de convertir les scans fonctionnels EPI-BOLD vers I'espace standard
avec une interpolation trilinéaire. Une fois dans 1'espace standard, un filtre gaussien de 5 mm

de largeur d'onde a été appliqué.
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Analyse de premier niveau

Pour chaque sujet, un modele linéaire généralisé (GLM, statistical parametric mapping (SPM
12), http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/) a été utilisé¢ pour traiter les données d'IRMf liées a la
tache, les effets d'intérét (taches) étant modélisés par des fonctions boxcar correspondant au
moment du paradigme, convoluées avec la fonction de réponse temporelle hémodynamique
standard SPM. Nous avons ensuite calculé l'effet des cartes de contraste individuelles li¢es a
l'intérét, correspondant & chaque condition expérimentale. Notez que 8 régresseurs de non
intérét ont été inclus dans I'analyse GLM : séries temporelles pour la matiére blanche, le liquide
céphalo-rachidien (séries temporelles moyennes des voxels appartenant a chaque classe de

tissu), les six parametres de mouvement et la tendance linéaire temporelle.
Analyses comportementales

Pour évaluer si les taux de réponses correctes observés étaient différents du hasard, nous avons
calculé l'intervalle de confiance a 95 % d'un taux de réponse aléatoire pour 42 essais. Les taux
situés en dehors de la fourchette 34-66% ont été considérés comme significativement différents

du hasard.

Pour estimer 1'effet de l'expertise sur le taux de réponses correctes, nous avons analysé les
réponses comportementales pour l'attribution et I'orientation séparément, puisque la distribution
du taux de réponses correctes pour la condition Orientation n'était pas gaussienne. Nous avons
utilisé un test non paramétrique de Wilcoxon pour évaluer les différences de performance entre

les Experts et les Controles dans la condition Orientation.

Pour vérifier si l'effet de 1'expertise dépendait du type de jugement effectué¢ dans la condition
Attribution, nous avons estimé 'effet d'interaction entre I'expertise et I'attribution sur le taux de
réponses correctes, en utilisant un mod¢le linéaire a effets mixtes ajustant les effets aléatoires
au niveau du participant. Un terme d'interaction a deux facteurs entre 1'expertise et l'attribution
(et leurs termes d'ordre inférieur) a été¢ défini comme prédicteur a effet fixe, et le taux de réponse

correcte comme variable dépendante.
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Analyse du debriefing

Pour évaluer l'effet de I'expertise sur les criteres utilisés pour distinguer les marques humaines
intentionnelles des marques non humaines, nous avons calculé un test du khi carré pour chacun

des sept critéres rapportés lors du debriefing.
Analyses des données d’imagerie neurofonctionnelle

L'analyse de groupe des données d'IRMf a été réalisée a l'aide de IMP®, version 15. SAS
Institute Inc., Cary, NC, 1989-2019. Une premicre €tape a consisté a sélectionner les régions
qui étaient activées de manicre significative dans le contraste d'intérét, a savoir [Attribution
moins Orientation]. Nous avons extrait les valeurs de signal des cartes d'analyse de premier
niveau de chacune des 192 régions homotopiques d'intérét (hROIs) de l'atlas fonctionnel
AICHA (Joliot et al., 2015) pour chaque condition expérimentale. Deux hROIs ont été exclues
de l'analyse en raison d'une absence de signal dans au moins 15% de leur volume :
gyrus_parahippocampal-4 (19% de non-signal) et Thalamus-8 (46,66% de non-signal). Les
hROIs incluses dans l'analyse remplissaient deux critéres dans chaque groupe de participants :
1. Significativement plus activées dans le contraste [Attribution moins baseline (croix de
fixation)] (test t univarié p < 0,05 non corrigé) pour écarter les hROIs désactivées. 2.
Significativement plus activées dans le contraste [ Attribution moins Orientation] (test t univarié
p < 0,05 corrigé FDR) pour écarter les activations non spécifiques a I'Attribution. Les hROIs
sélectionnées pour les Experts et les Contrdles ont été regroupées pour obtenir la liste finale des

hROIs incluses dans I'analyse suivante.

Pour évaluer l'effet de I'expertise sur les activations BOLD en fonction de la réponse a
l'attribution (marques humaines ou non humaines), un mode¢le de régression linéaire a effets
mixtes a été appliqué aux valeurs BOLD des 64 hROIs activées dans le contraste [attribution
moins orientation]. Un terme d'interaction a trois facteurs entre hROIs (64) x Expertise
(Experts, Controles) x Attribution (Humain, Non-humain) et tous les termes d'ordre inférieur
ont été définis comme prédicteurs a effets fixes, les valeurs BOLD comme variable dépendante
et les effets aléatoires ont été ajustés au niveau du participant. La signification des effets fixes

a été évaluée a travers les composantes ANOVA.
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RESULTATS

RESULTATS COMPORTEMENTAUX

Dans la condition Attribution, les Experts ont donné 81,3 % (moyenne) + 15% (écart-type) de
réponses correctes (pour l'attribution humaine et non humaine) tandis que les témoins ont
répondu correctement & 61,3% (moyenne) + 17 % (écart-type) des items. Le nombre de
réponses correctes dans la condition Orientation ne différait pas entre les Experts et les
Controles (88,1% = 14% et 86,7% + 17% respectivement, p = 0,96, Wilcoxon), montrant ainsi,
comme prévu, que l'effet d'expertise était présent dans la condition Attribution mais pas dans

la condition Orientation.

Nous n'avons pas observé d'interaction significative entre 1'expertise et 'attribution (F(1,9) =
0,56, p = 0,46, Figure 20). Cependant, le modéele linéaire a effets mixtes a révélé un effet
principal de l'expertise, les Experts présentant de meilleures performances que les Controles
(Fap9 =313, p<0,0001), et un effet principal de 1'Attribution, le taux de réponses correctes
étant plus élevé pour les jugements humains que non humains (F(129)= 14,3, p< 0,0007). Ainsi,
quel que soit le type de jugement effectué, les Experts avaient en moyenne un meilleur taux de
réponses correctes que les Controles et, quel que soit le niveau d'expertise, le taux de réponses

correctes était en moyenne plus élevé pour les jugements humains que non humains.

100
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% Human Non human

Figure 20 Effets de l'expertise et de l'attribution (marques humaines vs non humaines) sur le taux de réponses
correctes. Orange : Expert, bleu : Contrdles. Les barres d'erreur représentent l'intervalle de confiance (95%).
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RESULTATS DU DEBRIEFING

Les critéres de décision rapportés par les participants pour attribuer une intention humaine aux
marques abstraites étaient les suivants : la répétition de marques identiques, la forme des
marques, la présence de marques paralleles et la présence de motifs en croix. Certains
participants ont également déclaré préter attention au support des marques, a la profondeur des
marques et au nombre de marques. Malgré un taux de réponses correctes plus élevé chez les
Experts que chez les Contrdles, l'expertise n'a eu aucun effet sur les critéres de décision

rapportés par les sujets lors du débriefing (p > 0,05 pour tous les tests du chi carré).
RESULTATS DE NEUROIMAGERIE

Sélection des hROIs

La comparaison des conditions d'Attribution et d'Orientation a mis en évidence 64 hROIs qui
¢taient significativement plus activées dans 1'Attribution que dans I'Orientation (Figure 21). 1l
s'agissait de régions occipito-temporales, du cortex occipital latéral, de l'insula antérieure, du
cortex parahippocampique, de 1'hippocampe, du cortex frontal médian, du cingulum antérieur
et, au niveau sous-cortical, du thalamus et des noyaux caudés. L'effet de I'expertise et le type
de jugement (c'est-a-dire humain ou non humain) ont été explorés au sein de cet ensemble de

hROls.
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Etude 2 :
Corrélats neurofonctionnels de I”attribution d’une origine humaine

a des motifs abstraits

Hémisphére gauche Hémispheére droit

Latéral

Médial

Inferieur

Figure 21 Superposition sur un modele IRM des 64 hROIs activées pendant la condition [Attribution moins
baseline] et montrant une augmentation significative du signal BOLD dans le contraste Attribution moins
Orientation (p < 0,05, FDR corrigé).

Effet de l'expertise et de l'attribution sur les activations BOLD dans les 64 hROIs

sélectionnées

Pour évaluer si les niveaux de signal BOLD étaient modifiés par I’interaction entre 'expertise,
l'attribution et les hROIs, nous avons défini leur interaction triple en tant qu’effets fixes dans
un modele de régression linéaire a effets mixtes. Nous n'avons observé aucune interaction entre
l'expertise, 'attribution et les hROIs (F63,1827) = 0,63, p = 0,99) ni entre 'expertise et I'attribution

(Fp29 = 0,01, p =0,90). Cela signifie que les différences dans les régions du cerveau liées a
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l'attribution d’une origine humaine ou non humaine des marques étaient les mémes chez les

Experts et les Contrdles.
Effet de I'expertise

Nous avons constaté que la réponse régionale BOLD différait entre les Experts et les Controles
(interaction Expertise x hROI : Fis3,1827) = 2,14, p < 0,0001). Une analyse posthoc a révélé que
des régions visuelles étaient plus activées par les Experts que par les Controles (Figure 22). 11
s'agissait de régions appartenant au cortex occipital latéral, au pdle occipital (tous les p < 0,05,
corrigés par la méthode FDR) et d'une partie du gyrus fusiforme gauche qui approchait le seuil
de significativité aprés correction pour les tests multiples (prpr = 0,09). En outre, les Experts
ont activé plus fortement le thalamus médian antérieur (p < 0,05, corrigé), tandis qu'une partie
plus postérieure du thalamus médian n'a pas survécu a la correction pour les comparaisons
multiples (prpr = 0,1). Aucune région n'était plus activée chez les Controles que chez les

Experts.
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Etude 2

Corrélats

neurofonctionnels

a des motifs abstraits
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Figure 22 Experts comparés aux Contrdles dans la tiche de jugement. En haut : hROIs qui ont montré une plus
grande activité chez les Experts que chez les Controles. * : G_Fusiform-4 L et N Thalamus-4 R étaient
significatifs au seuil non corrigé seulement (puncorr= 0,015 et puncorr= 0,019, respectivement). (a) Vue latérale
de 'hémispheére gauche. (b) Vue inférieure de I'hémisphére gauche. (¢) Vue médiale de I'hémisphére gauche. En
bas : tracés des valeurs BOLD dans ces régions chez les Contrdles (bleu) et les Experts (orange). Les barres d'erreur
représentent 1'intervalle de confiance (95%).
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Effet de I'attribution

Nous avons constaté que la réponse régionale BOLD différait en fonction du type de jugement
exprimé pendant la condition Attribution (interaction Attribution x hROI : F(e3,1827) = 2,87, p <
0,0001). Une analyse post-hoc a révélé que les régions appartenant a l'insula antérieure, au
cingulum antérieur, au thalamus médian et au noyau caudé droit étaient significativement plus
activées lorsqu'une origine non humaine était attribuée aux marques (Figure 23, tous les p<0,05,

FDR corrigé). Aucune région n'était plus activée pour l'attribution humaine.
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Etude 2 :

Corrélats neurofonctionnels de
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Figure 23 Attribution humaine vs attribution non humaine. En haut : hROIs qui ont montré une plus grande activité
pour l'attribution non humaine que pour l'attribution humaine. (a) Vue latérale de I'hémisphére gauche. (b) Vue
latérale de I'hémisphére droit. (c) Vue médiane de I'hémisphére gauche. (d) Vue médiane de I'hémisphere droit. En
bas : tracés des valeurs BOLD dans ces régions pour l'attribution humaine (violet) et 'attribution non humaine
(vert). Les barres d'erreur représentent l'intervalle de confiance (95%).
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DISCUSSION

Cette étude visait a caractériser l'effet de 1'expertise, sur les plans comportemental et cérébral,
de la perception des plus anciennes gravures abstraites du Paléolithique, en utilisant une tache
de jugement entre les gravures d'origine humaine et les modifications de surface résultant de

phénomenes naturels.
EFFET DE L’EXPERTISE

Pendant la condition Attribution de la tiche de jugement, les participants devaient décider si les
marques ¢étaient intentionnellement faites par un humain ou le résultat de processus naturels.
Cette tache était contrastée avec une condition d'orientation dans laquelle les mémes stimuli
¢étaient utilisés sans que les participants ne prétent attention aux marques des supports. Bien que
les criteres de distinction n'aient pas différé entre les Experts et les Controles, les performances
¢taient significativement meilleures pour les Experts. Notons que pour discerner l'origine
humaine ou naturelle des marques, les archéologues s'appuient généralement sur une analyse
beaucoup plus fine, ne se limitant pas a une courte analyse visuelle. Néanmoins, les
archéologues ont confirmé leur expertise en jugeant l'origine naturelle ou humaine des gravures
mieux que les participants controles, alors qu'ils n’étaient pas différents dans la condition
Orientation. En tant qu'experts, les performances des archéologues ont bénéfici¢ d'une plus
grande capacité a se concentrer sur les ¢éléments les plus discriminants, réduisant ainsi la
complexité de l'analyse perceptive. De plus, ils pouvaient relier 1'analyse perceptive aux
connaissances stockées dans la mémoire a long terme et acquises au fil des années, voire des
décennies. On pourrait arguer que ces meilleures performances reflétent la reconnaissance de
gravures rencontrées précédemment dans la littérature ou dans leurs propres recherches plutot
qu'un véritable processus d'analyse visuelle. Cependant, bien que la majorité des experts aient
reconnu certaines des gravures, seuls trois d'entre eux en ont reconnu une dizaine, tandis que
les autres en ont reconnu moins de cing. En outre, les Experts étaient également meilleurs pour
identifier les traces d'origine naturelle, ce qui confirme le role de I'expertise dans la
détermination de leurs meilleures performances. Pendant l'attribution, les Experts ont montré
une plus grande activation dans la partie ventrale du cortex occipital latéral et une forte tendance
dans le gyrus fusiforme gauche (G_Fusiforme-4 dans I'atlas AICHA) dans le cortex occipito-

temporal (OTC). Ce résultat pourrait refléter une analyse visuelle plus discriminante, qui a
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permis un diagnostic correct de I'origine des marques. Il a déja été démontré que le cortex visuel
et en particulier 'OTC sont impliqués dans le traitement visuel des objets relevant du domaine
d'expertise de 'observateur (Bilali¢ & Campitelli, 2018; Harel, 2016). Par exemple, dans un
domaine qui implique des connaissances acquises a long terme, comme dans la présente étude,
il a été montré que les radiologues expérimentés présentent une plus grande activation de 'OTC
que les moins expérimentés lorsqu'ils détectent des 1ésions sur des radiographies pulmonaires
(Bilali¢, 2016; Harley et al., 2009). La plupart des études démontrant le role de I’OTC dans
l'expertise ont rapporté 'activation d'une partie du gyrus fusiforme appelée FFA (Bilalic et al.,
2011; Bilali¢ et al., 2016; Gauthier et al., 1999; Gauthier, Skudlarski, et al., 2000; Xu, 2005). 1
a été suggéré que cette région, qui est cruciale dans la reconnaissance des visages, est plus
généralement spécialisée dans la discrimination entre les stimuli qui partagent des
caractéristiques visuelles communes (prototypiques) et les différences qui sont essentiellement
accessibles a l'expert. Cette région est incluse dans le G_Fusiforme-6 de l'atlas AICHA et n'était
pas activée différemment chez les Experts et les Controles. La plupart des études qui ont
rapporté une activation plus importante de la FFA chez les experts s'appuyaient sur des taches
favorisant le traitement holistique, comme dans la reconnaissance des visages (Bilali¢ &
Campitelli, 2018). Dans notre étude, les participants fondaient leur décision sur des détails
visuels (nombre de croix, profondeur des marques) et traitaient donc les marques de maniére
analytique plutdt qu'holistique. Ceci pourrait expliquer l'absence d'un effet d'expertise dans

cette région, alors qu'il était présent dans les régions adjacentes.

L'implication des aires visuelles de bas niveau était limitée a une petite région du pole occipital
(Figure 22, région en violet clair), qui a été détectée dans les deux groupes et plus importante
chez les Experts que chez les Contrdles. L'activité dans la scissure calcarine, qui comprend l'aire
visuelle primaire, n'a pas augmenté pendant la tdche d'attribution par rapport a la tache
d'orientation. Cette absence d'activation va a l'encontre de l'hypothese selon laquelle des
processus perceptifs de bas niveau dans cette zone seraient a l'origine de I'émergence de la
production de gravures, comme cela a été suggéré précédemment (Hodgson, 2016, 2019a),
méme chez des sujets familiers des marques paléolithiques. En fait, la grande majorité des
activations se situaient dans le cortex visuel associatif, y compris ’OTC. L'implication du
cortex visuel dans cette étude illustre son role dans l'expertise visuelle. Elle ne modifie pas

fondamentalement les conclusions d'une étude précédente qui mettait en évidence le role de ces
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régions dans I'analyse visuelle des gravures (Mellet, Salagnon, et al., 2019). En particulier, elle
confirme que l'analyse visuelle des premicres gravures abstraites engageait des aires visuelles

intégratives impliquées dans l'identification des percepts visuels.

Dans la présente expérience, les Experts ont montré une plus grande implication du thalamus
médian que les Contrdles. La partie médiodorsale du thalamus est connue pour étre impliquée
dans la familiarité, correspondant a I'impression qu'un ou des percepts de la méme catégorie ont
été¢ expérimentés précédemment (Aggleton et al., 2011; Kafkas & Montaldi, 2014). Dans la
présente étude, les archéologues n'ont pas mis en ceuvre une stratégie différente de celle des
participants du groupe témoin. Les deux groupes se sont appuyés sur des critéres similaires pour
décider si les gravures étaient d'origine humaine ou naturelle. La principale différence réside
dans la longue expérience des archéologues avec les deux types de traces. L'activation du

thalamus médiodorsal chez les Experts pourrait refléter la familiarité avec ces types de stimuli.
ATTRIBUER UNE ORIGINE HUMAINE OU NON HUMAINE AUX TRACES

Nos résultats ont montré que l'attribution d'une origine humaine ou non humaine aux marques
n'est pas équivalente, que ce soit au niveau comportemental ou neuronal. L'absence d'interaction
entre l'attribution, I'expertise et les hROIs indique que le type de jugement (c'est-a-dire humain
ou non humain) n'affecte pas le signal BOLD différemment chez les Experts et les Controles.
Cela concorde avec l'absence d'interaction entre l'origine attribuée des marques et le niveau
d'expertise au niveau comportemental, indiquant que tous les participants ont commis plus
d'erreurs pour l'attribution non humaine que pour l'attribution humaine (les Experts étant
meilleurs que les Controles dans les deux catégories). Au niveau cérébral, l'attribution d'une
origine non humaine aux marques a entrainé une plus grande activation des régions sous-
corticales telles que la téte du noyau caudé et le thalamus, ainsi que des zones corticales,
notamment l'insula antérieure et le cortex cingulaire antérieur, par rapport a l'attribution d'une
origine humaine. Toutes ces régions appartiennent a ce que l'on appelle le réseau de saillance
(Menon, 2015; Seeley et al., 2007; Zhou et al., 2021). Celui-ci joue un role fondamental dans
la détection et la sélection de stimuli pertinents sur le plan comportemental et est donc crucial
dans le processus de prise de décision (Chand & Dhamala, 2016; Lamichhane et al., 2016;
Uddin, 2015). Il n'est donc pas surprenant qu'il ait été activé dans notre tache d'attribution. La

question est de savoir pourquoi il était activé davantage par le choix « non humain » que par le
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choix « humain ». Une méta-analyse a montré que l'activité de ce réseau augmentait avec
l'incertitude (White et al., 2014). Le taux de réponses correctes indique que le fait de décider
qu'une marque était non humaine était plus incertain que le choix opposé et pourrait avoir
déclenché une plus grande activation du réseau de saillance. Cette hypothese est également
soutenue par le fait que l'insula antérieure et le cortex cingulaire antérieur seraient
particulicrement actifs lors de la prise de décision dans un contexte de forte ambiguité

perceptive (Neta et al., 2015, 2017).

De facon intéressante, il a été récemment démontré que les cortex cingulaire et insulaire du
réseau de saillance étaient impliqués dans l'attribution des intentions d'autrui (Rijpma et al.,
2021). En outre, la région de l'insula antérieure est aussi généralement associée au sens de
’agentivité, c'est-a-dire a la conscience de qui effectue une action (Farrer & Frith, 2002). Dans
la présente étude, les participants ont fait la distinction entre les marques résultant d'une
intention humaine et celles causées par des événements naturels fortuits. Les processus associés
a ce choix ont probablement contribué¢ a la mobilisation des régions cingulaire et insulaire,
suggérant ainsi que le réseau de saillance pourrait étre impliqué dans l'attribution d'une origine
au résultat d'une action, en plus de son rdle dans l'attribution d'une action ou d'une intention.
Notamment, les régions concernées appartiennent a la partie dorsale du réseau de saillance,
principalement impliqué dans la cognition (Touroutoglou et al., 2012). Il est intéressant de noter
que ce sous-réseau n'a pas été trouvé chez le macaque, ce qui suggere qu'il est engagé dans des
capacités spécifiques a I'hnomme (Touroutoglou et al., 2016). La distinction entre la production

humaine et les marques naturelles pourrait faire partie de ces fonctions.
CONCLUSION

Dans une premicre étude, qui fait 1’objet du chapitre précédent, nous avons montré que la
perception de versions schématiques de gravures paléolithiques abstraites engageait des aires
associatives visuelles similaires a celles impliquées dans la reconnaissance d'objets (Mellet,
Salagnon, et al., 2019). Ce résultat était compatible avec une fonction représentationnelle des
gravures. La présente étude représente une étape supplémentaire. Alors que la premiére étude
était basée sur une bréve présentation de gravures schématisées, le protocole expérimental de
I’Etude 2 impliquait une inspection plus minutieuse des photos réelles de ces gravures, afin de

reconnaitre les traces faites intentionnellement parmi des marques d’origine non humaine. En
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outre, cette étude a permis de caractériser 1'effet de 1'expertise, ainsi que la comparaison directe
de I'attribution d'une origine humaine ou non humaine a des marques abstraites. La comparaison
des activations entre archéologues et controles a montré que 1'effet de la familiarité concernait
principalement les aires associatives visuelles, confirmant leur role central dans le traitement
visuel des gravures. Les résultats ont montré qu'il était plus facile d'attribuer correctement une
origine humaine que non humaine aux marques, quel que soit le niveau d'expertise. En
revanche, la nature de l'attribution ne reposait pas sur les régions visuelles. Comme les motifs
abstraits paléolithiques résultaient d'une intention humaine, le jugement concernant leur
attribution modulait I’activité du réseau de saillance, qui joue un rdle central dans la prise de
décision perceptive et l'attribution de l'intention. La présente étude indique que le traitement
visuel des gravures les plus anciennes connues implique deux catégories de régions
cérébrales : 1. les régions visuelles et, plus spécifiquement, les aires visuelles associatives pour
le traitement de leur organisation visuelle globale, dont certaines sont sensibles a la familiarité,
et 2. le réseau de saillance, qui est nécessaire pour décider si les marques résultent d'une
intention humaine. Ce résultat confirme que le traitement simple et exclusif des gravures
abstraites par le cortex visuel primaire est peu susceptible d'expliquer leur émergence et leur
perception, qui a nécessité des intentions, des actions, et des aires cérébrales pour inférer le

potentiel de communication des motifs visuels.
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ETUDE 3 :
REGIONS CEREBRALES IMPLIQUEES DANS
LATTRIBUTION D’UN STATUT SOCIAL

A PARTIR DE L'ORNEMENTATION DU CORPS

INTRODUCTION

Toutes les especes d’Hominines présentent une organisation sociale au sein desquelles
I’interaction entre les individus a probablement joué¢ un réle primordial dans I’évolution des
capacités cognitives, en particulier a travers les échanges, les imitations et les apprentissages.
Des échanges de perles en coquilles d’ceufs d’autruche ont eu lieu dés le Paléolithique (Hatton
et al., 2022; Miller & Wang, 2022; Stewart et al., 2020). L’étendue géographique et sociale des
¢changes entre les groupes n’a cessé de croitre (Stiner, 2014), pour aboutir de nos jours a un
monde ultra-connecté au sein duquel les interactions sociales occupent une part toujours plus

grande de nos activités.

Au sein des groupes humains préhistoriques, une organisation sociale comprenant des roles et
des statuts s’est mise en place. Cette organisation se matérialise en particulier par I’existence
d’une hiérarchie de statuts sociaux largement répandue a travers les espeéces animales, des
primates aux insectes (Ward & Webster, 2016). Chez les humains, le role ou le statut social
d’une personne peut &tre communiqué par I’ornementation du corps. Dans nos cultures
actuelles, on utilise par exemple du maquillage, on adopte un style vestimentaire, on porte des
bijoux, qui outre leur caractére esthétique véhiculent une information sociale. Dans les cultures
préhistoriques, I’ornementation du corps a pu étre pratiquée grace a I’utilisation de pigments
pour des peintures corporelles (Brooks et al., 2018), et par des objets de parure comme les perles
en coquilles d’ceufs d’autruches ou en coquillages (Kuhn & Stiner, 2007). Cela permet de
communiquer des informations visuelles concernant la personne qui porte les ornementations

au sein du groupe et entre les groupes, dés lors que la signification symbolique sous-jacente est
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partagée (Bednarik, 2015; Hatton et al., 2022; Kuhn & Stiner, 2007; Nitu et al., 2019; Pitarch
Marti et al., 2017; Vanhaeren & d’Errico, 2006; D. Wright et al., 2014). Ces ornementations
permettent d’évaluer le statut ou la catégorie sociale sans avoir besoin de parler avec la personne

qui les porte.

Comment la perception visuelle du corps ornementé est-elle traitée par le cerveau ? Alors que
de nombreuses recherches se sont intéressées aux bases cérébrales de la perception des visages
(Haxby et al., 2000; Hoffman & Haxby, 2000; Ishai, 2008; Kanwisher et al., 1997; Kanwisher
& Yovel, 2006; McCarthy et al., 1997; Tsantani et al., 2021) et/ou des corps humains (Downing
et al., 2001; Peelen & Downing, 2005; Schwarzlose et al., 2005; Taylor et al., 2007),
(Minnebusch & Daum, 2009), nous ne connaissons pas les régions cérébrales impliquées dans
la perception visuelle d’un visage ou d’un corps culturellement ornementé, ¢’est-a-dire porteur
d’une information symbolique renseignant sur 1’identité, le réle ou le statut d’une personne.
Comme nous I’avons évoqué, I’utilisation de parures et de peintures date de plusieurs dizaines
de milliers d'années, laissant supposer que ces régions cérébrales étaient fonctionnelles dés le
Paléolithique moyen en Eurasie et le Middle Stone Age en Afrique. Leur étude est donc
susceptible d’enrichir notre connaissance du substrat neural des comportements symboliques
des premiers individus Homo sapiens et de leurs contemporains. Dans ce contexte nous avons
congu un paradigme en IRMf visant a comprendre comment interagissent, a partir de la
perception de visages ornementés, les régions cérébrales impliquées dans la perception des
visages et celles mobilisées dans les processus de cognition sociale. Cette étude poursuit ainsi

deux objectifs :

1. Caractériser les corrélats anatomo-fonctionnels de la perception de visages parés et/ou

peints. Différent-ils des réseaux cérébraux mobilisés lors de la perception de visages ?

2. Déterminer les bases neurales de I’attribution d’un statut social a partir de la perception

de visages culturalisés.

Pour atteindre ces objectifs, nous avons recueilli en IRM fonctionnelle 1’activité cérébrale de
participants d’une part lorsqu’ils voyaient défiler des images de visages ornementés avec des
parures et des peintures. D’autre part, lorsqu’a partir de la perception de visages ornementgs,

ils devaient déterminer le statut social des personnes.
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MATERIELS ET METHODES

ACCORD DU COMITE D’ETHIQUE

L'étude a recu un avis favorable par le comité de protection des personnes « Nord-Ouest III »

le 14/10/2021 (N° IDRCB : 2021-A01817-34).
PARTICIPANTS

Trente-cinq adultes en bonne santé (de 18 a 29 ans, 4ge moyen 22 ans + 2 ans (écart-type), 18
femmes, 4 gaucher.e.s), sans antécédents neurologiques ont été inclus apres avoir fourni un
consentement éclairé écrit pour participer a 1'étude. Un participant a été exclu de l'analyse en

raison d'une anomalie cérébrale découverte a 1’issue de 1'acquisition IRM.
STIMULI

Notre protocole expérimental comprenait des photos de visages (jusqu’au-dessous des épaules)
de personnes qui portaient des ornements appartenant a 3 catégories (Figure 24) : il s’agissait
soit de parures (des perles en bois), soit de peintures rouges sur le visage, soit des deux en méme

temps.
Les types d’ornementation étaient les suivants :

e Pour les parures : des boucles d’oreilles en perles, soit simples soit triples ; des colliers,

soit simples, soit doubles ; un diadéme ; une perle sur le front.

e Pour les peintures rouges : 1 ou 3 traits verticaux sur le menton ; un rond ou un trait
horizontal plus ou moins grand sur le front ; des traits obliques sur les joues ; une barre

horizontale autour des yeux.

Au total il y avait douze types d’ornementation différents (Figure 24). 34 personnes ont été
prises en photo pour constituer les stimuli, 17 hommes et 17 femmes de la méme tranche d’age

(autour de 30 ans).
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Etude 3 :
Régions cérébrales impliquées dans I’attribution d’un statut social

a partir de I’ornementation du corps

Figure 24 Les douze types d'ornementation possibles. En haut : parures. Au milieu : peintures. En bas : parures et
peintures.

PROTOCOLE EXPERIMENTAL

Au préalable de I’acquisition, les participants signaient le formulaire de consentement, nous
leur expliquions les consignes des deux taches a effectuer dans I’'IRM et ils réalisaient un bref

run d’entrainement hors IRM pour chaque tache.

L'acquisition a été organisée en une seule session composée de six runs durant lesquels les
participants devaient d’abord effectuer une tache de catégorisation (les trois premiers runs, dont
I’ordre de présentation était aléatoire) puis une tache 1-back (les trois derniers runs, dont 1’ordre

de présentation était aléatoire).
Tache de catégorisation

Les trois runs de catégorisation étaient organisés selon un design éveénementiel. Les stimuli

correspondaient a un triplet de photos de trois personnes différentes du méme genre (homme
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ou femme), dont une portait des parures, une des peintures et une les deux en méme temps. La
complexité de I’ornementation était similaire entre les photos d’un méme triplet. Il y avait 3

niveaux de complexité différents entre les triplets (Figure 25).

Figure 25 Exemples de stimuli utilisés dans la tiche de catégorisation. De haut en bas : complexité visuelle
croissante.

La tache de catégorisation comprenait deux conditions. 1. Statut : « Choisissez la personne qui
correspond le plus au statut social proposé ?» Par exemple, « chef». 2. Ornement :
« Choisissez la personne qui porte tel ornement ? » Par exemple « diadéme ». La condition
Ornement est une condition contrdle. Elle utilise les mémes images que la condition Statut,
mais dans une tache nécessitant de faire attention aux ornements présentés sans mettre en ceuvre
des processus de cognition sociale. En soustrayant les activations de la condition Ornement de

celles de la condition Statut, toutes les activations qui ne sont pas spécifiques a cette derniére
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(processus perceptifs de bas niveau tels que le contraste, la luminance, la perception de la forme

du support, l'activité motrice liée a I'appui sur un bouton...) sont annulées.

Les événements du run respectaient tous la méme organisation (Figure 26). Pour chaque
stimulus, la question était affichée pendant 0,75 s, avant la présentation du stimulus. Ensuite, le
stimulus était présenté pendant 4s. Les participants devaient répondre « 1 » ou « 2 » ou « 3 »
en cliquant sur un bouton de réponse dés qu’ils avaient pris leur décision. Ensuite, une croix de
fixation était affichée et un carré apparaissait aprés un délai variable (3,5s + 1 s). Les
participants devaient cliquer sur le bouton « 1 » du boitier réponse des l'apparition du carré.
Cela constituait la baseline, qui permet au signal BOLD de revenir a son niveau de base entre

chaque éveénement. Chaque éveénement durait 12,75 s.

1 événement = 12,75s.

= +
2 + ou u
§ n
S
0,75s 4s 3,5s 1s 3,5s

Figure 26 Organisation d'un événement de la tache de catégorisation. Les questions sont listées dans le Tableau 3.

Chaque question était posée 2 fois pour chaque genre. La liste des questions est présentée dans

le Tableau 3.

Tableau 3 Questions de la condition Statut et de la condition Ornement. L’orthographe des questions est genrée en
fonction du stimulus.

Questions Statut social Ornement (controle)
1 Chef-fe? Yeux peints ?
2 Guérisseur-euse ? Double collier ?
3 Guerrier-e ? Diadéme ?
4 Chasseur-euse ? Joues peintes ?
5 Chaman-e? Rond peint ?
6 Musicien-ne ? Pas de perles ?
7 Conteur-euse ? Pas de collier ?
8 Marié-e ? Pas de parure d'oreilles ?
9 Megre / Pére ? Pas de peinture ?
10 Eclaireur-euse ? Pas de traits ?
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Au total (sur les trois runs) les participants ont vu 80 stimuli différents, 40 dans la condition
Statut et 40 dans la condition Ornement. Chaque run durait 5 min et 51 s chacun, et comprenait
27 événements (sauf le run C qui comprenait 1 événement de moins, pour une durée totale de

5 min 38 s). Les stimuli étaient présentés dans un ordre aléatoire au sein de chaque run.

Juste apres I’acquisition IRM, un temps d’échange était organisé avec le participant. Nous lui
demandions quels étaient les critéres utilisés pour attribuer un statut social dans la condition

Statut du run de catégorisation.
Tache de 1-back

Dans la tache de 1-back, on présentait au participant une succession d’images ; il devait signaler
la répétition successive de deux images en appuyant sur le bouton « 1 » du boitier réponse.
Nous avons choisi cette tiche pour maintenir 1’attention du participant, tout en demandant un
traitement perceptif simple. Dans notre étude, les images présentées appartiennent a 3

catégories de visages ornementés : des parures, des peintures, et la combinaison des deux.

Les images d’une méme catégorie étaient présentées au sein d’'un méme bloc (c’est-a-dire qu’au
sein d’un bloc, il n’y avait pas d’images appartenant a des catégories différentes) qui comprenait
la présentation successive de 15 stimuli (affichés pendant 1 seconde chacun) avec un intervalle
interstimulus de 983 ms. Chaque bloc durait donc 30,6 s. Les participants étaient invités a
détecter les stimuli se répétant successivement. Il y avait 3 répétitions par bloc. Le critére de
répétition a rechercher était précisé au début de chaque bloc et restait affiché pendant 750 ms.
Il s’agissait soit d’identifier une ornementation identique sur des visages différents
(= Ornementation), soit d’identifier des visages identiques sans tenir compte de I’ornementation
(= Visage, Figure 27, bas). La condition Ornementation comportait 3 modalités différentes
(Figure 27) : des parures uniquement, des peintures uniquement, ou bien la combinaison des

deux.
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Début du bloc Fin du bloc
t=0 t=30,6s
Consigne ISI  Stimuli n°1 Stimuli n®15
0,75s 0,983s 1s 1s

“«---»

Parures

+
Peintures

Bloc 1

Cible (go)

Bloc 2

Cible (go)

Cible (go)

Bloc 4

Bloc 3

Visages

X ) Cible (go)

Figure 27 Exemples d’organisation de blocs expérimentaux. Le participant doit détecter les répétitions de stimuli
successifs en respectant le critére indiqué en début de bloc (Parures+Peintures, Parures, Peintures ou Visages).

Chaque run durait 4 min 15 s, et comprenait 6 blocs expérimentaux de 30,6 s entrecoupés de 7
blocs de fixation de 10,2 s. Chaque bloc expérimental contenait 15 stimuli dont 3 répétitions,
avec un temps de présentation de 1s pour chaque stimulus et un intervalle interstimulus de
0,983 s. Dans chaque run, il y avait 4 blocs de condition Ornementation et 2 blocs de condition

Visage. L’ordre de présentation des runs 1-back était aléatoire.
AcquisiTioN IRM

L’acquisition des données de neuroimagerie a été réalisée a 1'aide d'un scanner IRM Siemens

Prisma 3 teslas. Les images structurelles ont été acquises a l'aide d'une séquence 3D haute
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résolution pondérée en T1 (TR = 2000 ms, TE = 2,03 ms ; angle de bascule = 8° ; 192 coupes

et volume de voxel isotrope de 1 mm?).

Les images fonctionnelles ont été obtenues a l'aide d'une acquisition d'images planes d'écho
pondérées en T2* du cerveau entier (T2*-EPI Multiband x6, paramétres de séquence : TR =
850 ms ; TE = 35 ms ; angle de bascule = 56° ; 66 coupes axiales et taille de voxel isotrope de
2,4mm?). La premiére séquence durait huit minutes et enregistrait I’activité cérébrale des
participants a 1’état de repos (c’est-a-dire lorsqu’ils laissaient aller librement leurs pensées, sans
avoir de tache a réaliser et sans s’endormir). Cette acquisition sera utilisée pour effectuer une
analyse de connectivité fonctionnelle. Ensuite, des images fonctionnelles ont été acquises
lorsque les participants réalisaient une tache a partir de la perception de stimuli. Ceci, durant
six runs. La présentation de l'expérience a été programmeée dans le logiciel E-prime (Psychology
Software Tools, Pittsburgh, PA, USA). Les stimuli étaient affichés sur un écran de 27". Les
participants voyaient les stimuli a travers l'arriére du tunnel de I'aimant via un miroir monté sur

I’antenne de téte.
ANALYSE DES DONNEES

Analyses comportementales

Tache de catégorisation

Nous avons évalué l'effet d'interaction entre la condition (Statut ou Ornement), le genre du
participant et le genre du stimulus sur le temps de réaction, en utilisant un modele linéaire a
effets mixtes, ajustant les effets aléatoires au niveau du participant. Un terme d'interaction a
trois facteurs entre la condition, le genre du participant et le genre du stimulus (et leurs termes
d'ordre inférieur) a été défini comme prédicteurs a effet fixe, et le temps de réaction comme
variable dépendante. La signification des effets fixes a été évaluée par des composantes

ANOVA.

Tache de 1-back
Nous avons calculé le taux de réponses correctes par condition et recueilli les temps de réaction

associés.
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Pré-traitement des données de neuroimagerie

L'analyse des images a été réalisée a l'aide du logiciel SPM12. Les scans pondérés en T1 des
participants ont été normalisés via un modele spécifique (T1-80TVS) correspondant a 1'espace
MNI en utilisant la procédure "segment" de SPM12 avec les paramétres par défaut. Pour
corriger le mouvement du participant pendant les séances d'IRMf, les 192 scans EPI-BOLD ont
été réalignés dans chaque run en utilisant une transformation rigide. Ensuite, les scans EPI-
BOLD ont été rigidement enregistrés structurellement sur le scan pondéré en T1. La
combinaison de toutes les matrices d'enregistrement a permis de déformer les scans
fonctionnels EPI-BOLD vers I'espace standard avec une interpolation trilinéaire. Une fois dans

l'espace standard, un filtre gaussien de 5 mm de largeur d'onde a été appliqué.
Analyses des données de neuroimagerie

Analyses de premier niveau (individuelles)

Pour chaque sujet, un modele linéaire généralisé (GLM, statistical parametric mapping (SPM
12), http://www.fil.ion.ucl.ac.uk/spm/) a été utilisé pour traiter les données d'TRMf li¢es a la
tache, les effets d'intérét (taches) étant modélisés par des fonctions boxcar correspondant aux
éveénements ou aux blocs, convolués avec la fonction de réponse temporelle hémodynamique
standard SPM. Nous avons ensuite calculé l'effet des cartes de contraste individuelles
correspondant a chaque condition expérimentale. Notez que 8 régresseurs de non-intérét ont été
inclus dans l'analyse GLM : séries temporelles pour la matiére blanche, le LCR (séries
temporelles moyennes des voxels appartenant a chaque classe de tissu), les six parameétres de

mouvement et la dérive linéaire temporelle.

Analyses de second niveau (groupe)
Les analyses de second niveau ont été réalisées indépendamment pour chaque tache (i.e.
catégorisation ou 1-back). Nous avons utilisé le logiciel JMP®, version 15. SAS Institute Inc.,

Cary, NC, 1989-2019.

Les contrastes d’intérét ont été calculés avec le logiciel SPM pour chaque tache (catégorisation
et 1-back) puis les valeurs de signal BOLD ont été associées aux régions correspondantes dans

I’atlas AICHA (Joliot et al., 2015).
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Concernant la tache de catégorisation, les valeurs de signal BOLD issues du contraste [Statut
moins Ornement] ont été extraites de chaque région cérébrale (hROI, homotopic region of
interest) de l'atlas fonctionnel homotopique AICHA (Joliot et al., 2015).
Les hROIs incluses dans I'analyse remplissaient les deux critéres suivants 1. Significativement
plus activées dans le contraste [Statut moins baseline] (test t univarié, p < 0,05 non corrigé)
pour ¢éliminer les hROIs désactivées. 2. Significativement plus activées dans le contraste [Statut
moins Ornement] (test t univarié¢ p < 0,05 corrigé FDR) pour éliminer les activations non

spécifiques a I’attribution d’un statut social.

Concernant la tache 1-back, Les valeurs de signal BOLD issues du contraste [Ornementation
moins Visage] ont été extraites de chaque région cérébrale (hROI, homotopic region of interest)
de l'atlas fonctionnel homotopique AICHA (Joliot et al., 2015). Les régions incluses dans
l'analyse remplissaient les deux critéres suivants : 1. Dans au moins un hémisphere, une valeur
positive significative était observée en réponse au contraste [Ornementation moins Visage] (p
< 0,05 (corrigé FDR), test de Student a un échantillon). 2. Le contraste [Ornements moins

baseline (fixation)] était positif (p < 0,05 non corrigé, test de Student a un échantillon).
RESULTATS

TACHE DE CATEGORISATION

Résultats comportementaux

Les participants répondaient plus vite dans la condition Ornement (temps de réponse moyen +
écart-type : 1,3s + 0,5s) que dans la condition Statut (temps de réponse moyen =+ écart-type : 2s
+ 0,8s) : F132)=227,8 p <0,0001. Le genre du participant et le genre des stimuli n’avaient pas

d’effets (ni simples ni d’effets d’interactions).
Debriefing

22 participants ont indiqué avoir considéré que 1’ornementation était un critére plus important
que les caractéristiques du visage pour attribuer un réle/statut social. Parmi ces 22 participants,
quelques-uns déclarent avoir parfois pris en compte les caractéristiques du visage, par exemple
en cas d’indécision ou pour certains roles comme pere/mere. 11 participants rapportaient avoir

fait davantage attention aux caractéristiques des visages plutot qu’a 1I’ornementation. Enfin, 2
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participants expriment que le critére le plus important pour eux (caractéristique du visage ou

ornements) variait en fonction des questions.

De fagon générale, les participants rapportaient avoir mis en place une stratégie qu’ils
conservaient tout au long de I’expérience. Tous indiquent n’avoir jamais répondu au hasard,
hormis lors de rares exceptions pour certains. Certains participants associaient 1’absence de
parures avec un réle mobile comme éclaireur, chasseur. Pour un méme réle il n’y avait pas
forcément de consensus entre les participants. Par exemple, certains participants attribuaient le
statut de guerrier aux modeles qui ne portaient que des perles alors que pour d’autres, ce statut

revenait au modele ne portant que des peintures.
Statut moins Ornement

Le contraste [Statut moins Ornement] a révélé un ensemble de régions corticales et sous-
corticales plus activées lorsque les participants attribuaient un statut social aux visages parés

que lorsqu’ils vérifiaient la nature des ornements (Tableau 4, Figure 28).

Ces régions comprennent au niveau occipital, le cortex occipital latéral et le gyrus fusiforme (y
compris la FFA). Cette activation postérieure se prolonge jusqu’au parahippocampe a la face
interne du lobe temporal. Dans le lobe pariétal, une activation significative du sillon intra-
pariétal et du précunéus a la face interne a été détectée. Au niveau du cortex frontal, les
activations incluent les gyri frontaux moyen et inférieur sur la face latérale, et la partie
antérieure de 1’aire motrice supplémentaire sur sa face supérieure et médiale. Les activations
intéressent également plusieurs régions du cortex paralimbique et limbique telles que 1’insula,
le cingulum antérieur et postérieur, le cortex orbitofrontal, le pdle temporal gauche pour le
cortex paralimbique et ’hippocampe pour le cortex limbique. Enfin, les structures sous-
corticales, la téte du noyau caudé et le thalamus, notamment dans sa partie médio-dorsale sont

¢galement impliqués.
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Figure 28 Superposition sur un modele IRM des régions activées dans le contraste [Statut moins Ormement]. Les
chiffres indiquent la valeur z de la coupe axiale dans 1’espace MNI.

Tableau 4: Moyenne, écart-type et valeur de p des régions activées dans le contraste « Statut-Ornement »

hROI Statut-Ornement Moyenne (BOLD)  Ecart-type (BOLD) p (corrigé FDR)
G_Cingulum_Ant-2-R 0,08 0,16 0,0173
G_Cingulum_Mid-2-L 0,15 0,16 <,0001
G_Cingulum_Mid-2-R 0,11 0,18 0,0045
S_Cingulate-1-L 0,23 0,20 <,0001
S_Cingulate-1-R 0,20 0,19 <,0001
S_Cingulate-2-L 0,22 0,22 <,0001
S_Cingulate-2-R 0,14 0,20 0,0011
G_Cingulum_Post-1-L 0,12 0,22 0,0072
G_Cingulum_Post-2-L 0,11 0,23 0,0121
G_Cingulum_Post-3-L 0,13 0,24 0,0071
G_Cingulum_Post-3-R 0,10 0,22 0,0253
G_Frontal_Inf_Orb-1-R 0,13 0,16 0,0001
G_Frontal_Mid_Orb-2-L 0,23 0,30 0,0005
S_Orbital-1-R 0,07 0,11 0,0023
S_Orbital-2-R 0,18 0,17 <,0001
G_Frontal_Mid-1-R 0,09 0,16 0,0075
G_Frontal_Mid-5-L 0,21 0,35 0,0038
G_Frontal_Mid-5-R 0,09 0,17 0,0132
S_Inf_Frontal-1-L 0,37 0,31 <,0001
S_Inf_Frontal-1-R 0,24 0,21 <,0001
S_Inf_Frontal-2-L 0,38 0,34 <,0001
S_Inf_Frontal-2-R 0,28 0,21 <,0001
G_Frontal_Inf_Tri-1-R 0,07 0,17 0,0434
S_Precentral-1-R 0,11 0,24 0,0178
G_Frontal_Sup_Medial-3-L 0,19 0,23 0,0002
G_Frontal_Sup_Medial-3-R 0,14 0,19 0,0006
G_Supp_Motor_Area-1-L 0,39 0,23 <,0001
G_Supp_Motor_Area-1-R 0,37 0,26 <,0001
G_Insula-anterior-1-L 0,12 0,18 0,0013
G_Insula-anterior-1-R 0,07 0,17 0,0329
G_Insula-anterior-2-L 0,17 0,24 0,0009
G_Insula-anterior-2-R 0,10 0,18 0,0054
G_Insula-anterior-3-L 0,31 0,22 <,0001
G_Insula-anterior-3-R 0,20 0,15 <,0001
G_Insula-anterior-4-L 0,08 0,21 0,0457
G_Occipital_Inf-1-R 0,22 0,19 <,0001
G_Occipital_Inf-2-L 0,13 0,17 0,0003
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G_Occipital_Inf-2-R 0,19 0,18 <,0001
G_Occipital_Lat-2-L 0,06 0,15 0,0253
G_Occipital_Lat-3-L 0,10 0,16 0,0041
G_Occipital_Lat-3-R 0,11 0,20 0,0078
G_Occipital_Lat-4-L 0,08 0,15 0,0078
G_Occipital_Lat-4-R 0,09 0,15 0,0054
G_Occipital_Lat-5-L 0,07 0,15 0,0132
G_Occipital_Lat-5-R 0,07 0,14 0,0116
G_Fusiform-2-L 0,09 0,10 <,0001
G_Fusiform-4-L 0,19 0,18 <,0001
G_Fusiform-4-R 0,22 0,15 <,0001
G_Fusiform-5-L 0,09 0,12 0,0006
G_Fusiform-5-R 0,09 0,12 0,0006
G_Fusiform-6-R 0,05 0,12 0,0489
S_lIntraoccipital-1-L 0,09 0,23 0,0455
S_lIntraoccipital-1-R 0,15 0,21 0,0007
G_Precuneus-7-R 0,21 0,29 0,0006
S_Intraparietal-2-L 0,22 0,29 0,0005
S_Intraparietal-2-R 0,14 0,20 0,0010
S_Intraparietal-3-L 0,16 0,27 0,0051
S_Intraparietal-3-R 0,13 0,19 0,0012
G_Temporal_Inf-4-R 0,10 0,19 0,0086
G_Temporal_Pole_Sup-1-L 0,09 0,13 0,0019
G_Hippocampus-1-L 0,06 0,11 0,0115
G_Hippocampus-1-R 0,08 0,11 0,0005
G_Hippocampus-2-L 0,04 0,09 0,0430
G_Hippocampus-2-R 0,06 0,09 0,0041
G_ParaHippocampal-1-L 0,24 0,23 <,0001
G_ParaHippocampal-1-R 0,17 0,20 0,0001
G_ParaHippocampal-2-L 0,07 0,17 0,0253
G_ParaHippocampal-2-R 0,07 0,14 0,0169
G_ParaHippocampal-4-L 0,12 0,21 0,0071
G_ParaHippocampal-4-R 0,15 0,18 0,0002
N_Caudate-5-L 0,17 0,21 0,0003
N_Caudate-5-R 0,16 0,22 0,0006
N_Thalamus-1-L 0,18 0,29 0,0032
N_Thalamus-1-R 0,16 0,24 0,0012
N_Thalamus-3-L 0,15 0,22 0,0017
N_Thalamus-4-L 0,20 0,27 0,0005
N_Thalamus-4-R 0,17 0,25 0,0017
N_Thalamus-5-L 0,09 0,14 0,0026
N_Thalamus-5-R 0,07 0,14 0,0148
N_Thalamus-6-R 0,05 0,12 0,0455
N_Thalamus-7-L 0,09 0,15 0,0054
N_Thalamus-9-L 0,12 0,13 <,0001
N_Thalamus-9-R 0,11 0,16 0,0007
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Ornement moins Statut

Le contraste inverse a mis en évidence des activations trés majoritairement situées dans la partie
postérieure du cerveau (Tableau 5). Le lobe occipital présentait sur sa face interne des
activations du cortex visuel primaire dans la scissure calcarine et dans les régions adjacentes
(gyrus lingual et cunéus). Sur la face latérale, des activations ont intéressé les gyri occipitaux
supérieur et moyen. Le lobule pariétal supérieur était également le si¢ge d’activation, ainsi que
le gyrus supramarginal, le précunéus a la face interne du lobe pariétal et le sillon pariéto-

occipital a la frontiére de ces deux lobes.

Tableau 5 Moyenne, écart-type et valeur de p des régions activées dans le contraste [Ornement-Statut]

hROI Ornement-Statut Moyenne (BOLD) Ecart-type (BOLD) P (corrigé FDR)
G_Calcarine-1-R 0,07 0,16 0,0282
G_Calcarine-2-L 0,10 0,22 0,0237
G_Calcarine-2-R 0,13 0,21 0,0023
G_Calcarine-3-L 0,07 0,19 0,0428
G_Calcarine-3-R 0,11 0,18 0,0027
G_Cuneus-1-L 0,23 0,22 <,0001
G_Cuneus-1-R 0,20 0,15 <,0001
G_Cuneus-2-L 0,20 0,21 <,0001
G_Cuneus-2-R 0,21 0,17 <,0001
G_Lingual-1-L 0,07 0,15 0,0261
G_Lingual-1-R 0,07 0,14 0,0114
G_Lingual-2-L 0,09 0,14 0,0023
G_Lingual-2-R 0,09 0,13 0,0005
G_Lingual-3-L 0,13 0,16 0,0001
G_Lingual-3-R 0,14 0,17 0,0001
G_Lingual-4-L 0,17 0,21 0,0001
G_Lingual-4-R 0,20 0,24 0,0001
G_Lingual-5-L 0,15 0,15 <,0001
G_Lingual-5-R 0,14 0,16 <,0001
G_Lingual-6-L 0,14 0,18 0,0002
G_Lingual-6-R 0,15 0,17 <,0001
G_Occipital_Mid-4-L 0,16 0,25 0,0014
G_Occipital_Mid-4-R 0,09 0,22 0,0332
G_Occipital_Sup-1-L 0,16 0,14 <,0001
G_Occipital_Sup-1-R 0,13 0,12 <,0001
G_Occipital_Sup-2-L 0,17 0,16 <,0001
G_Occipital_Sup-2-R 0,16 0,16 <,0001
G_Parietal_Sup-3-L 0,22 0,35 0,0023
G_Parietal_Sup-3-R 0,17 0,19 <,0001
G_Parietal_Sup-5-L 0,14 0,22 0,0017
G_Parietal_Sup-5-R 0,13 0,16 0,0002
G_Precuneus-5-L 0,23 0,21 <,0001
G_Precuneus-5-R 0,17 0,16 <,0001
G_Precuneus-6-L 0,27 0,35 0,0002
G_Precuneus-6-R 0,18 0,21 0,0001
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G_Supramarginal-3-L 0,22 0,23 <,0001

G_Supramarginal-3-R 0,15 0,18 <,0001
G_SupraMarginal-6-L 0,30 0,50 0,0026
S_Parietooccipital-3-L 0,12 0,22 0,0056
S_Parietooccipital-5-L 0,10 0,14 0,0006
S_Parietooccipital-5-R 0,09 0,15 0,0027
S_Parietooccipital-6-L 0,12 0,15 0,0001
S_Parietooccipital-6-R 0,08 0,13 0,0016
S_Postcentral-1-L 0,09 0,15 0,0023
S_Postcentral-1-R 0,06 0,15 0,0293
S_Postcentral-2-R 0,07 0,14 0,0132
G_Cingulum_Mid-1-L 0,09 0,23 0,0453
S_Precentral-2-R 0,05 0,12 0,0460
S_Precentral-3-L 0,07 0,17 0,0485
S_Sup_Frontal-6-L 0,07 0,17 0,0283
S_Sup_Frontal-6-R 0,05 0,12 0,0225
DISCUSSION

Cette expérimentation est & notre connaissance la premiere a étudier les bases cérébrales du
traitement des visages culturalisés. 11 s’agissait d’identifier les régions cérébrales impliquées
dans I’attribution d’un statut social a partir de visages parés. Le visage n’est alors plus
seulement per¢u comme porteur d’une identité mais comme vecteur d’un role social et se
référant implicitement a une activité collective. Au plan cérébral nous attentions, outre une
mobilisation des régions visuelles engagées dans le traitement des visages, I’implication de

régions décrites dans les processus liés a la cognition sociale.

Les deux taches que nous avons contrastées (Statut et Ornement) s’appuyaient sur la perception
d’images identiques et présentées durant la méme durée. Néanmoins les aires visuelles
associatives, occipitales latérales et la voie ventrale comprenant des régions fusiformes,
parahippocampiques, temporales et occipitales inférieures se sont révélées significativement
plus activées dans Statut que dans Ornement. Cela refléte un traitement visuel différent dans
les deux taches ce qui, au plan comportemental, se traduit par des temps de réponse plus longs
dans Statut que dans Ornement. Ces différences sont probablement liées a la collecte et au
traitement d’un plus grand nombre d’informations visuelles pour 1’attribution d’un statut social.
La voie visuelle ventrale joue en effet un rdle primordial dans la catégorisation des percepts
visuels (Grill-Spector & Weiner, 2014a), processus indispensable pour formuler un jugement

dans le contexte de la tache d’attribution d’un statut. Par exemple, la plupart des participants
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attribuaient le statut de chasseur ou de guerrier a des visages ne portant pas de perles, celles-ci
¢tant selon eux 1’attribut des chamans ou des guérisseurs. Les participants ont ainsi eux-mémes
créé des catégories de mani¢re a mettre en ceuvre une stratégie d’attribution. Ce type de
processus permettant une généralisation a partir d’exemplaires est précisément ’une des

fonctions de la voie ventrale (voir Grill-Spector & Weiner (2014) pour une revue).

Au sein de la voie ventrale, la FFA (incluse dans la région Fusiform-6 de I’atlas AICHA), de
méme que I’OFA (incluse dans Occipital Lat-5) font partie des régions plus impliquées dans
Statut que dans Ornement, en faveur d’un traitement des visages plus soutenu dans la premicre
tache. De fait, les réponses au debriefing apres 1’acquisition dans I’IRM révelent que bien que
leur jugement repose en premier lieu sur les ornements, plus de la moitié des participants ont
pris en compte I’apparence et/ou 1’expression du visage dans ’attribution d’un statut social.
Ceci, en dépit des instructions de s’appuyer sur la nature des ornements pour attribuer un statut
et du fait que les photographies représentaient des visages a I’expression la plus neutre possible.
Ces ¢léments soulignent a quel point le traitement des visages s’effectue de fagon automatique
en particulier dans le cas d’un jugement social (Mende-Siedlecki et al., 2013; Todorov et al.,
2013). Le gyrus parahippocampique, appartenant également a la voie visuelle ventrale, a
présenté le méme pattern, plus activé dans Statut que dans Ornement. Cette région joue un rdle
crucial dans le traitement de ’information visuelle spatiale (Epstein & Kanwisher, 1998;
O’Craven & Kanwisher, 2000) et la navigation (Aguirre et al., 1996; Maguire et al., 1997;
Mellet et al., 2000). Son implication dans la mémoire €pisodique (voir par exemple (Gabrieli et
al., 1997; Wagner et al., 1998)) a laissé penser que son activité ne se limitait pas au traitement
d’une information spatiale mais qu’elle jouerait un rdle plus général dans les processus
d’associations contextuelles (Aminoff et al., 2007), y compris dans le domaine social puisque
le gyrus parahippocampique intervient dans 1’encodage d’une hiérarchie sociale (Zink et al.,
2008). Dans le contexte de notre expérience I’implication du parahippocampe pourrait ainsi
traduire 1’association visuelle créée par les participants entre le type d’ornement et le statut
social. L’activation du parahippocampe est a rapprocher de celle de I’hippocampe, également
activé dans le contraste [Statut moins Ornement]. En effet la plupart des participants ont adopté
une stratégie pour 1’attribution, associant fréquemment un type d’ornement a un statut social.
La mise en ceuvre de cette stratégie suppose une mémorisation dans laquelle I’hippocampe joue

probablement un role.
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En avant de ces régions, nous rapportons également une activation du pole temporal, placé par
plusieurs études au cceur de la cognition sociale (Frith & Frith, 2010, 2003; Olson et al., 2007,
2013). Bien que son role ne soit pas encore clairement élucidé, il a été suggéré qu’il intervienne
dans I’actualisation des connaissances a propos d’une personne y compris les informations
sociales la concernant (Olson et al., 2007, 2013). De plus, le pdle temporal aurait une influence
top-down sur 1’activité de la voie ventrale (Pehrs et al., 2015). Cette région pourrait donc jouer
un réle pivot dans la mobilisation de la voie ventrale durant la tache d’attribution d’un statut.
Les analyses de connectivité intrins€que que nous menerons a partir de I’acquisition IRM au

repos pourront confirmer cette hypothése.

Plusieurs régions du lobe frontal ont également été mises en évidence dans le contraste [Statut
moins Ornement]. En particulier le cortex préfrontal dorsolatéral (gyrus frontal moyen) et le
cortex préfrontal ventrolatéral (gyrus frontal inférieur), le cortex orbitofrontal et enfin le cortex
préfrontal médian. Ces régions préfrontales largement développées chez I’Homme comparé aux
autres primates ont été impliquées dans les processus de cognition sociale (Forbes & Grafman,
2010). Ainsi les patients présentant une lésion du cortex préfrontal dorsolatéral ou du cortex
préfrontal orbitaire éprouvent des difficultés dans la formulation de jugements interpersonnels
y compris 1’évaluation du statut social (Mah et al., 2004). Il a de plus été¢ montré que le volume
du cortex frontal orbitaire corrélait avec les performances dans une tdche de compréhension de
situations sociales (Powell et al., 2010). Alors que ces régions préfrontales sont engagées dans
de nombreuses fonctions cognitives non-sociales, le cortex médial préfrontal semble plus
spécifique des processus sociaux (Voir (Amodio & Frith, 2006) pour une revue). Son activation
a ¢été en particulier rapportée dans la formation d’impressions a propos d’images d’individus,
c’est a dire leurs propriétés psychologiques, leurs traits de personnalité et leur dispositions

(Mitchell et al., 2005).

Enfin, nous rapportons une implication de I’insula antérieure, du cortex cingulaire antérieur, du
thalamus et des noyaux caudés plus importante dans la condition Statut que dans la condition
Ornement. Comme nous 1’avons vu dans le chapitre précédent, ces régions composent le réseau
dit de la saillance (Menon, 2015; Seeley et al., 2007; Zhou et al., 2021), qui permet de diriger
I’attention vers les ¢éléments saillants lors d’une prise de décision perceptive (Chand &

Dhamala, 2016; Lamichhane et al., 2016; Uddin, 2015). Comme nous 1’avons également
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discuté dans le chapitre précédent, le réseau de la saillance est d’autant plus activé que
I’incertitude liée a la prise de décision est importante (White et al., 2014). Les temps de réponse
plus longs lors du jugement subjectif requis par la condition Statut que lors de la condition

Ornement confirment une incertitude plus grande de cette premiére tache.

De méme, en accord avec les données comportementales, 1’activation du sillon intrapariétal,
appartenant au réseau attentionnel dorsal, traduit une mobilisation attentionnelle plus
importante dans la condition Statut que dans la condition Ornement (Corbetta & Shulman,
2002, 2011). Il a été montré que 1’engagement du sillon intrapariétal reflete la demande
cognitive de la tache et exerce un effet top-down sur le cortex temporal ventral (Kay &
Yeatman, 2017). Sur le plan anatomique, un faisceau de fibres relie le gyrus fusiforme au sillon
intrapariétal (Jitsuishi & Yamaguchi, 2020). Ce dernier est également impliqué dans

I’évaluation d’un statut social (Chiao et al., 2009).

Il est intéressant de noter que le contraste inverse [Ornement moins Statut] comprend des
régions visuelles striées et péristriées qui interviennent a un stade plus précoce de traitement
des information visuelles. La condition Ornement correspond a une tache de vérification et bien
qu’elle intégre une composante de prise de décision, elle nécessite un traitement visuel moins
¢laboré que la tache Statut, qui requiert la formation d’un jugement. Les activations pariétales
et frontales, proches des champ oculomoteurs frontaux, durant la condition Ornement,
pourraient étre liées a 1’exploration spatiale des visages nécessaire pour vérifier la présence ou

I’absence d’ornements.
CONCLUSION PRELIMINAIRE

Les résultats de cette étude, bien qu’encore préliminaires, révelent 1’activation de trois groupes
fonctionnels durant la tiche d’attribution d’un statut social a partir de visages parés comparée
aune tache de vérification de présence ou d’absence d’ornements. Un premier groupe comprend
des régions visuelles, s’étendant dans toute la voie ventrale et t¢émoignant d’un traitement
approfondi des informations visuelles, non seulement des ornements mais également des
visages. Le pdle temporal, structure paralimbique multimodale joue probablement un rdle
d’orientation du systéme visuel sur les éléments revétant un caractére social. Le second groupe

comprend des régions essentiellement insulaires, cingulaires et sous corticales liées a
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I’évaluation et a la prise de décision dans des conditions d’incertitude. Enfin, le troisiéme
groupe comprend des régions frontales appartenant au « cerveau social » impliquées dans
I’évaluation du statut social a partir du type d’ornements et probablement d’autres éléments
implicitement traités. Ces régions préfrontales ont connu un développement exponentiel chez
le primate comparé aux autres especes, cette expansion étant plus importante encore chez Homo
sapiens (Smaers et al., 2017). 11 a été suggéré que les exigences computationnelles de la vie
dans des sociétés a I’organisation complexe auraient joué un role crucial dans le développement
et la sélection de cerveaux de plus grande taille (Dunbar & Shultz, 2007). Chez I’'Homme, le
répertoire des comportements sociaux s’est enrichi du port d’ornements communiquant un rdle
ou un statut social, dont nos résultats suggerent que I’analyse repose en partie sur le cortex

préfrontal, dont le volume dépasse largement celui des autres primates.

Toutes les données de ce protocole ne sont pas analysées. Une étude de connectivité
fonctionnelle a partir des acquisitions au repos est en cours ainsi que 1’analyse d une autre tache
mettant en jeu la perception des ornements. Ces analyses fourniront une image plus compléte

de I’interaction entre la perception des ornements et 1’interprétation sociale qui en est faite.
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DISCUSSION GENERALE

LA COGNITION : UN OBJET D’ETUDE COMMUN AUX NEUROSCIENCES ET A

L’ARCHEOLOGIE

Le travail de recherche décrit dans cette thése est le fruit d’une collaboration interdisciplinaire,
unique en France et atypique dans le monde. Nous avons cherché a caractériser les substrats
cérébraux qui auraient pu jouer un role dans certains aspects de la pensée symbolique et de la
cognition sociale chez les humains préhistoriques. D une part, les neurosciences offrent un
ensemble de techniques permettant d’étudier le fonctionnement et la structure du cerveau.
D’autre part, traditionnellement, I’archéologie infere les capacités cognitives, sociales et
culturelles des humains préhistoriques en étudiant les artefacts et autres traces produites. Bien
que ces disciplines puissent sembler éloignées, d’une certaine fagon nous pouvons considérer
qu’une partie de leur champ d’application consiste a étudier le méme objet : la cognition. Alors
que les archéologues s’intéressent aux productions matérielles issues de 1’activité cognitive, les
neuroscientifiques cherchent a caractériser les bases cérébrales sous-jacentes a cette derniere.
Il est rare que les chercheurs de ces disciplines ménent des projets en commun, c’est pourtant
I’approche que nous avons choisie, convaincus que la pluridisciplinarité est la clé pour aborder
les aspects évolutifs de la cognition. Notre recherche s’inscrit dans un cadre
neuroarchéologique. De facon générale, la Neuroarchéologie consiste a utiliser des techniques
de neurosciences, sur des participants actuels, afin d’émettre des hypothéses a propos du
fonctionnement cérébral nécessaire aux Humains préhistoriques pour réaliser les

comportements dont les archéologues retrouvent des traces (Salagnon et al., 2020).
COEVOLUTION DE LA COGNITION ET DE LA CULTURE

Comment étudier 1’évolution de la cognition ? Nous pouvons approcher cette question en
comparant le fonctionnement cognitif et les structures sous-jacentes chez les humains, actuels
et passés, ou encore avec les autres animaux, selon une perspective de cognition comparée. De
plus, pour comprendre 1’évolution de la cognition humaine, il est essentiel de prendre en compte
sa coévolution avec la culture et I’organisation sociale. A cet égard, il a été proposé selon une
hypothése dite « social brain hypothesis » que la taille du cerveau ait augmenté en lien avec

une organisation sociale de plus en plus complexe (Dunbar, 2009). En effet, au cours de
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I’histoire évolutive des Hominidés, la taille du cerveau a triplé (Holloway, 2015). Cette
augmentation du volume cérébral s’est accompagnée d’une augmentation de la sociabilité des

primates et de la dépendance aux comportements socialement transmis (Street et al., 2017).

Depuis la Préhistoire, les Hominines vivent en groupes. Ce mode de vie social engendre de
fréquentes interactions entre ses membres, qui partagent toutes sortes d’informations et
développent une culture commune. La communication d’informations contribue a 1I’adaptation
a ’environnement : en indiquant la présence de ressources, en alertant & propos d’un danger
potentiel ou imminent. Cela permet aussi une complexification de la vie sociale, de mettre en
place des stratégies de coopération, de partager ses €tats internes, ou encore des informations
de nature conceptuelle. Bien que D’existence de cultures animales soit attestée pour de
nombreuses especes (Whiten, 2021), le point culminant de I’établissement et du développement
d’une culture cumulative transmissible semble atteint chez Homo sapiens (Dean et al., 2014) et
aurait contribué au succes évolutif de notre espece. Nous bénéficions d’un « effet cliquet »
(Tennie et al., 2009; Tomasello, 2003), c’est-a-dire que grace a un mécanisme de transmission
culturelle, chaque nouvelle génération peut bénéficier et faire évoluer les créations des
générations précédentes. En fait, 1’évolution de la cognition humaine s’explique par
I’interaction entre des processus biologiques, influencés par la génétique et I’environnement, et

par I’influence de processus culturels (Colage & d’Errico, 2018; Lotem et al., 2017).

L’EMERGENCE D’UNE CULTURE MATERIELLE SYMBOLIQUE: UNE

SPECIFICITE HUMAINE

L’émergence de la capacit¢ de pensée symbolique enrichit le spectre des informations
communicables, puisqu’il devient possible de partager et de comprendre des concepts. Cette
communication symbolique ne peut s’insérer que dans un environnement social, puisque le

code sous-jacent est arbitraire, il doit étre conventionnellement déterminé et partagé.

Des humains préhistoriques ont eu I’intention de laisser des messages, ce qui a débouché sur
I’action de graver des motifs. Cela témoigne de la capacité de transformer des intentions en
actions, et peut-étre d’une volonté de vouloir convertir des états mentaux internes inobservables
en une trace physiquement présente dans 1’environnement matériel. Il n’est pas a exclure que
les autres animaux posseédent une cognition parfois trés élaborée, mais seuls les humains en ont
laissé intentionnellement des traces dans leur environnement, a travers la création d’artefacts

potentiellement symboliques. Ces comportements peuvent indirectement manifester la capacité
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de reconnaitre les intentions et états mentaux des autres, alors qu’ils sont inobservables. C’est

précisément ce que 1’on appelle la théorie de 1’esprit (Frith & Frith, 2010, 2003).

Un comportement probablement spécifique aux humains débute lorsqu’ils ont commencé a
modifier leur environnement matériel pour transmettre des informations, dont certaines sont de
nature symbolique. Ils ont inscrit des représentations internes dans leur environnement matériel,
comme en témoignent dés le Paléolithique et Stone Age leurs productions graphiques et la
création d’artefacts auxquels on peut rattacher une signification, comme les objets de parure.
Ces derniers peuvent étre partagés, échangés, transportés. Cette culture matérielle joue un role
important dans la transmission d’informations sociales auprés d’un réseau géographique

toujours plus grand (Coward, 2016).

LES BASES NEURALES DU TRAITEMENT VISUEL DE TRACES ABSTRAITES
PALEOLITHIQUES ET DU CORPS COMME VECTEUR D’INFORMATIONS

SOCIALES

Aucune recherche sur les bases neurales du traitement d’artefacts potentiellement symboliques
n’avait encore été menée. En 1’occurrence, nous nous sommes intéressés au traitement cérébral
des plus anciennes gravures paléolithiques abstraites et de visages culturellement ornementés.
Certains chercheurs suggerent que ces artefacts reflétent la capacité des Hominines du passé a
manipuler des symboles utilisables dans le cadre d’un systéme de communication (Abadia &
Nowell, 2015; d’Errico et al., 2005, 2009; Henshilwood & D’Errico, 2011; Henshilwood &
Dubreuil, 2011; Leder et al., 2021; Li et al., 2019; Prévost et al., 2021; Rodriguez-Vidal et al.,
2014b; Shaham et al., 2019; Vanhaeren et al., 2013).

Pour utiliser les premiéres gravures abstraites dans le cadre d’un systéme de communication, il
fallait étre capable de distinguer les productions intentionnelles signifiantes d’autrui. La
deuxieme étude que nous avons menée a montré¢ que le réseau de la saillance était
particulierement impliqué, lorsqu’il s’agissait d’attribuer une origine humaine ou non humaine
a des motifs gravés (Salagnon et al., 2021). Des archéologues ont fait I’hypothése que les
gravures paléolithiques avaient le potentiel pour étre utilisées en tant que moyen de stocker et
transmettre une signification. Elles pourraient étre les prémices d’un systéme graphique
symbolique permettant de représenter la pensée ou la parole, aboutissant au développement de
systémes d’écritures. Il est alors possible que 1’évolution du cerveau refléte la capacité

d’associer des percepts visuels abstraits a une signification. Cette hypothése est compatible avec
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les résultats de notre premicre étude, qui a montré que le traitement cérébral de ces gravures
paléolithiques mobilisait des aires visuelles associatives participant a I’identification de
percepts visuels, auxquels une signification peut étre reliée (Mellet, Salagnon, et al., 2019).
Notre deuxieme étude montrait que ces régions visuelles étaient davantage activées par les
personnes familieéres avec ce type de matériel (Salagnon et al., 2021). Les premicres aires
visuelles sont similaires entre les singes et les humains, puis 1’organisation fonctionnelle différe
(Orban et al., 2004). L’¢étude des endocastes montre une réduction du cortex visuel primaire au
profit de régions associatives plus postérieures (Holloway, 2015). Cela pourrait suggérer que le
cortex cérébral s’est réorganisé pour traiter davantage d’informations conceptuelles, plutot que
de rester sur un niveau perceptif sensoriel et moteur (Rilling, 2014). Cela pourrait par exemple

contribuer a la capacité de manipuler des symboles.

Les symboles peuvent aussi étre portés sur le corps, qui devient vecteur d’informations sociales.
En effet, les objets de parure font partie de la culture matérielle symbolique des humains du
passé. Ils ont le potentiel pour communiquer un message social, que ce soit aux membres du
groupe, ou a des groupes voisins qui partageraient le code symbolique sous-jacent (Bednarik,
2015; Hatton et al., 2022; Kuhn & Stiner, 2007; Nitu et al., 2019; Pitarch Marti et al., 2017;
Vanhaeren & d’Errico, 2006; D. Wright et al., 2014). IIs peuvent étre transportés, échangés,

faisant ainsi voyager la signification a laquelle ils sont reliés.

Notre troisiéme étude mobilise la capacité cognitive d’attribuer une signification sociale a des
artefacts portés sur le corps. Nous notons I’implication de régions impliquées dans la détection
d’éléments saillants de I’environnement afin de prendre des décisions, souvent dans un contexte
d’incertitude. D’autre part, les régions cérébrales impliquées dans la perception des visages sont
aussi mobilisées, de méme que des régions frontales appartenant au « cerveau social ». A cet
égard, il a été remarqué que le cortex préfrontal était particulierement développé chez les grands
singes et encore plus chez Homo sapiens (Smaers et al., 2017). Cette région joue également un

role important dans la capacité de manipuler des symboles (Nieder, 2009).

En somme, nos résultats soulignent I’importance du réseau de la saillance, dont les composants
principaux sont I’insula antérieure, le cortex cingulaire antérieur et des structures sous-
corticales comme le noyau caudé et le thalamus (Menon, 2015; Seeley et al., 2007; Zhou et al.,
2021). Ce réseau est impliqué dans la détection des éléments pertinents de 1’environnement et
de prise de décisions incertaines. Dans nos études, il était engagé par 1’attribution d’une origine

humaine a des motifs abstraits et par D’attribution d’un statut social en s’appuyant sur la
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perception de visages ornementés. Il est possible que cette capacité d’interpréter les percepts de
I’environnement et de définir ceux auxquels on peut attribuer une signification ait été cruciale
dans le développement social de notre espéce, coévoluant ainsi avec les capacités cognitives et

substrats cérébraux.
LIMITES DE NOS ETUDES

Une critique récurrente a propos de notre démarche concerne I’inclusion de participants actuels
dans nos études. Effectivement, nous n’avons évidemment pas accés aux humains
préhistoriques. Sur le plan culturel, il est vrai que des bouleversements ont eu lieu depuis la
Préhistoire. En revanche, concernant 1’échelle de temps biologique, il nous parait raisonnable
de penser qu’il subsiste des principes d’organisation fonctionnels et structurels communs au
cerveau des Hominines. C’est sur ce méme principe que se basent les études de neurosciences
qui utilisent des mod¢les animaux (primates, souris, etc). Aussi, nous avons tenté¢ d’approcher
la familiarité des humains du passé avec leur culture matérielle en recrutant des participants
archéologues dans 'une de nos études. Considérant les difficultés de recrutement d’une
population spécifique, cela peut poser des questions de généralisation et de puissance statistique

suffisante lorsque les tailles d’échantillon sont restreintes.
PERSPECTIVES PLURIDISCIPLINAIRES SUR L’EVOLUTION DE LA COGNITION

L’interdisciplinarité est essentielle pour aborder 1’évolution de la cognition. Notre prisme
neuroarchéologique ne peut pas résoudre a lui seul cette question. D’autres chercheurs
I’abordent sous 1’angle de modélisations computationnelles, particulierement a 1’aide de
systémes multi-agents (Grouchy et al., 2016; Lotem et al., 2017; Spikins et al., 2021;
Woensdregt et al., 2021). Cette approche permet d’évaluer comment les agents stockent et
transmettent des informations entre les groupes et les générations. Dans une certaine mesure,
cela peut rejoindre des questionnements qui intéressent 1’anthropologie culturelle.
11 est également pertinent d’intégrer les perspectives issues de la génétique, qui nous renseignent
sur I’évolution biologique des populations humaines. Enfin, des disciplines comme la
psychologie ou I’éthologie sont adaptées pour étudier les comportements des humains et autres

animaux.

Pour comprendre I’évolution de la cognition, dans un tel cadre pluridisciplinaire, d’autres
capacités culturelles symboliques humaines restent a explorer. Il s’agit par exemple des

systémes de symboles, oraux ou écrits, qui permettent d’exprimer des quantités exactes.
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CONCLUSION

La capacité de communiquer avec les membres de son espece est essentielle, afin de tirer profit
de I’organisation de vie en groupes et en sociétés. Communiquer permet de faciliter la cohésion
des groupes, de coordonner des actions collectives, de développer une culture cumulative
transmissible. Peut-étre est-ce un facteur clé du succes évolutif de notre espece.
Cette volonté de communiquer toujours plus et de comprendre ses congénéres a incité nos
ancétres a développer des comportements et des facultés pour partager et transmettre des
informations, non seulement a travers le langage oral, mais également en modifiant

I’environnement.

Le travail de ma these suggere qu’au Paléolithique et Stone Age, les réseaux cérébraux étaient
déja fonctionnels pour sélectionner les éléments pertinents de 1’environnement afin de
reconnaitre les productions intentionnelles d’autrui, puis d’étre capable d’y attacher une
signification, probablement culturellement déterminée et jouant un role capital dans
I’établissement et le maintien de relations sociales dans le cadre d’un réseau toujours plus vaste

et complexe.
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ANNEXE : INFORMATIONS SUR LES GRAVURES

PALEOLITHIQUES UTILISEES DANS L'ETUDE 1

Site Region Material No. of Age Reference

objects (kyr BP)

Africa

Blombos South Ochre; 18 100-75 d Errico et al. 2001; Henshilwood

Africa et al. 2002, 2009
Bone
Diepkloof South OES 7 65-55 Texier et al. 2010
Africa
Klasies River South Ochre 1 100-85 d’Errico et al. 2012
Africa
Klein Kliphuis South Ochre 1 80-50 Mackay and Welz 2008
Africa
Klipdrift South OES 1 65-59 Henshilwood et al. 2014
Shelter Africa
Pinnacle South Ochre 1 100 Watts 2010
Point Africa
Palmenhorst Namibia Stone 1 Undated Henshilwood and d’Errico 2011
Sibudu Cave South Ochre 3 77-58 Hodgskiss 2014
Africa
Europe
Bacho Kiro  Bulgaria Bone 1 >47 Marshack 1976, 1982
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Bilzingsleben Germany Bone 2

Ermitage France Bone 1
Gorham’s Gibraltar Bedrock 1
Cave

Kiik-Koba Crimea Flint 1
Kozarnika Bulgaria Bone 1
Krapina Croatia Bone 1
La Ferrassie France Bone 1
Mamontovaya Russia  Tusk 1
Kurya

Pesturina Serbia Bone 1
Temnata Bulgaria Stone 1
Dupka slab
Middle East

Qafzeh Israel Flint 1
Quneitra Israel Flint 1
Asia

Shuidonggou China Stone 1
Trinil Indonesia Shell 1

412-320 Mania and Mania 1988

>31

>39

35-37

900

130

65

36

95-64

50

100

50

30

Pradel and Pradel 1954; d Errico
1998

Rodriguez-Vidal et al. 2014

Stepanchuk 2006, Majki¢ et al.
2018

Sirakov et al. 2010; Ivanova
2009; Guadelli and Guadelli 2004

Frayer et al. 2006

Capitan and Peyrony 1912;
Zilhao 2007

Pavlov et al. 2001; Svendsen,
Pavlov 2003

Majkic et al. 2017

Cremades et al. 1995; Tsanova
2006

Hovers et al. 1997

Goren-Inbar 1990; Marshack
1996; d Errico et al. 2003

Peng et al. 2012

540-430 Joordens et al. 2015
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Title: Emergence of symbolic thinking in humans:

the neural bases of the perception of abstract paleolithic
engravings and culturized faces using functional
neuroimaging.

Abstract: Archaeological discoveries describing the first abstract Paleolithic engravings
and the ornamentation of the body, through adornment objects and the use of pigments,
suggest that the use of signs and/or symbols is not limited to Homo sapiens but could concern
much older Hominins. From a neuroarchaeological perspective, our studies aim to infer the
neural bases required for the appearance of these first behaviors demonstrating symbolic
thought. We used functional Magnetic Resonance Imaging (fMRI), which allows us to record
participants’ brain activity when we presented them with stimuli from potentially symbolic
cultural innovations. These were schematic versions and photographs of early Paleolithic
engravings and then culturally ornamented faces with wooden beads and red paint strokes,
inspired by prehistoric ornamentation.

The results of our first study show that the visual perception of the first abstract Paleolithic
engravings mobilizes associative visual brain areas located in the anterior part of the
occipitotemporal pathway. These areas, involved in the recognition and identification of visual
percepts, indicate that early abstract Paleolithic engravings are perceived as stimuli to which
meaning can be attributed. In this respect, this observation is compatible with the hypothesis
that these first engravings could have constituted signs or even symbols.

In a second study, in order to mimic the familiarity effects of the engravings that our ancestors
probably possessed, we compared the brain responses of archaeological experts and novice
participants in a discrimination task of engravings intentionally produced by Hominins and
marks resulting from natural processes. The results show an effect of familiarity with this type
of material. Indeed, when archaeologists had to categorize the patterns, they mobilized more
the ventral part of the lateral occipital cortex and the mediodorsal thalamus. These activations
would reflect the fine perceptual analysis carried out in connection with long-term stored
knowledge. On the other hand, the categorization of abstract patterns according to their human
or natural origin revealed the involvement of subcortical structures such as the head of the
caudate nucleus and the thalamus, and cortical regions such as the anterior insula, regardless
of the participants' level of expertise. These regions belong to the salience network, which
plays a role in detecting relevant elements of the environment to perform the task.

Finally, the third study shows that the attribution of social status from culturized faces mobilizes
visual regions from the occipitotemporal pathway manifesting deep processing of visual
information to the temporal pole, which has been suggested to play a role in associating the
perception of faces with the identity of information about a person, regions involved in the
detection of salient features of the environment and frontal regions belonging to the "social
brain".

My thesis work suggests that in the Paleolithic and Stone Age, the neural bases were already
functional to select relevant elements of the environment in order to recognize intentional
productions of others, and then to be able to attach a meaning, probably culturally determined,

this in the context of an increasingly complex social organization.

Keywords: Neuroimaging; Visual perception; Archaeology; Cognitive evolution;
Culturalized body; Symbolic thinking.



Titre : Naissance de la pensée symbolique chez ’lHomme :

Etude des bases neurales de la perception des gravures
paléolithiques abstraites et des visages culturalisés

en neuroimagerie fonctionnelle.

Résumé : Les découvertes archéologiques décrivant les premiéres gravures paléolithiques abstraites
et l'ornementation du corps, a travers les objets de parure et l'utilisation de pigments, suggérent que
l'utilisation de signes et/ou de symboles n’est pas circonscrite a Homo sapiens mais pourrait concerner
des Hominines beaucoup plus anciens. Nous placant dans une perspective neuroarchélologique, nos
études visent a inférer les bases neurales nécessaires a I'apparition de ces premiers comportements
attestant d’'une pensée symbolique. Nous avons utilisé I'Imagerie par Résonance Magnétique
fonctionnelle (IRMf), qui permet d’enregistrer I'activité cérébrale de participants, lorsque nous leur
présentions des stimuli issus d’innovations culturelles potentiellement symboliques. |l s’agissait de
versions schématiques et de photographies des premiéres gravures paléolithiques, puis de visages
culturellement ornementés avec des perles en bois et des traits de peinture rouge, inspirés
d’ornementations préhistoriques.

Les résultats de la premiére étude montrent que la perception visuelle des premiéres gravures
paléolithiques abstraites mobilise des aires cérébrales visuelles associatives, situées dans la partie
antérieure de la voie occipito-temporale. Ces régions, impliguées dans la reconnaissance et
l'identification de percepts visuels, indiquent que les premiéres gravures paléolithiques abstraites sont
percues comme des stimuli auxquels on peut attribuer une signification. A cet égard, cette observation
est compatible avec I'hypothése proposant que ces premiéres gravures auraient pu constituer des
signes voire des symboles.

Dans une deuxieme étude, afin de mimer les effets de familiarité des gravures que nos ancétres
possédaient sans doute, nous avons compare les réponses cérébrales d’experts archéologues et de
participants novices dans une tache de discrimination de gravures intentionnellement produites par des
Hominines et de marques issues de processus naturels. Les résultats montrent un effet de familiarité
avec ce type de matériel. En effet, lorsque des archéologues catégorisaient les motifs, ils mobilisaient
davantage la partie ventrale du cortex occipital latéral, ainsi que le thalamus médiodorsal. Ces
activations refléteraient I'analyse fine perceptive réalisée, en lien avec des connaissances stockées a
long terme. Par ailleurs, la catégorisation des motifs abstraits en fonction de leur origine humaine ou
naturelle a révélé 'engagement des structures sous-corticales comme la téte du noyau caudé et le
thalamus, et de régions corticales dont l'insula antérieure et ce, quel que soit le niveau d’expertise des
participants. Ces régions appartiennent au réseau de la saillance, qui joue un réle dans la détection
d’éléments pertinents de I'environnement pour effectuer la tache.

Enfin, la troisitme étude montre que l'attribution d’'un statut social a partir de visages culturalisés
mobilise des régions visuelles de la voie occipito-temporale, manifestant le traitement approfondi
d’'informations visuelles, jusqu’au péle temporal dont il a été suggéré un rdle d’association entre la
perception de visages et I'identité d’informations a propos d’'une personne, des régions impliquées dans
la détection d’éléments saillants de I'environnement et des régions frontales appartenant au « cerveau
social ».

Le travail de ma thése suggére qu'au Paléolithique et Stone Age, les bases neurales étaient déja
fonctionnelles pour sélectionner les éléments pertinents de I'environnement afin de reconnaitre des
productions intentionnelles d’autrui, puis d’étre capable d'y attacher une signification, probablement
culturellement déterminée, ceci dans le contexte d’'une organisation sociale toujours plus complexe.

Mots clés : Neuroimagerie ; Perception visuelle ; Archéologie ; Evolution de la cognition ; Corps
culturalisé ; Pensée symbolique.
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