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Cette these porte sur I’étude des mécanismes cognitifs et neurophysiologiques impliqués dans
la discrimination des expressions émotionnelles par le biais de la stimulation visuelle
périodique rapide couplée a I'enregistrement éléctroencéphalographique (EEG). Plus
spécifiguement, I'accent est mis sur trois questions clés : Le contexte émotionnel (scénes
visuelles a valence positive ou négative) influence-t-il la perception et la reconnaissance des
expressions faciales ? (Expérience 1) ; Quels sont les mécanismes impliqués dans la détection
de changements dynamiques et rapides des expressions présentées au sein de scénes
naturelles ? (Expérience 2) ; Quelles sont les bases neuronales qui sous-tendent la perception
des changements dynamiques et rapides des expressions émotionnelles au moyen
d’enregistrements électrophysiologiques intracérébraux (stéréo-électroencéphalographie —
SEEG) ? (Expérience 3). Les études réalisées ont permis de mettre en évidence: 1) une
intégration rapide des expressions faciales émotionnelles et des scénes visuelles complexes
au sein du cortex occipito-temporal; 2) la capacité du cerveau humain a détecter des
changements expressifs dynamiques et rapides des visages, et ce malgré la grande variabilité
des images présentées (point de vue, age, origine ethnique et arriére-plan) ; 3) le réle et
I'implication différentielle de deux régions cérébrales clés dans la perception des
changements expressifs des visages : I'amygdale et le gyrus fusiforme. Ces principaux résultats
sont discutés au regard de la littérature. La conclusion ouvre sur des perspectives de recherche
futures.

Mots clés : Expression faciale ; Contexte ; EEG ; Stimulation visuelle périodique rapide

This thesis focuses on the study of the cognitive and neural mechanisms involved in emotional
expressions discrimination through fast periodic visual stimulation (FPVS) combined with
electroencephalographic recording (EEG). More specifically, three main questions are asked:
Is there an influence of an emotional context (complex visual scenes with positive or negative
content) on emotional face processing? (Study 1); What are the mechanisms involved in the
detection of dynamic and brief emotional expression changes when faces are embedded in
natural surroundings? (Study 2); What are the neural basis underlying dynamic and brief
emotional changes measured with intracerebral electrophysiological recordings (stereo-
electroencephalography - SEEG)? (Study 3). The research findings highlight 1) a fast integration
of emotional facial expressions and complex visual scenes over occipito-temporal cortex; 2)
the human brain capacity to detect dynamic and brief emotional expression changes despite
the high variability of the stimuli (viewpoint, age, ethnic group and surrounding context); 3)
the role and differential implication of two key brain regions in the perception of emotional
changes: the amygdala and the fusiform gyrus. These main results are discussed in the light of
the literature. The conclusion leads to future research perspectives.

Mots clés : Facial expression ; Context ; EEG ; Stimulation visuelle périodique rapide
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Mise en lumiére des mécanismes de reconnaissance des visages et de leurs expressions faciales émotionnelles
au moyen d'une approche électrophysiologique par la stimulation visvelle périodique rapide.
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Introduction genéerale

L’étre humain en tant qu’étre social est constamment en relation avec d’autres
individus en communiquant a la fois sur la base d’informations verbales et non verbales.
Concernant ces derniéeres et en particulier a travers les visages, nous pouvons extraire une
multitude d’informations au sujet d’une personne telles que son identité, son age, son genre
mais également ses intentions et états émotionnels. Parmi les indices permettant de
renseigner sur les états émotionnels d’une personne, les expressions faciales sont
particulierement déterminantes. En effet, dans le cadre de nos relations sociales, il est tout
autant important de percevoir et d’interpréter correctement les émotions d’autrui que de
savoir exprimer nos propres émotions. C’est notamment ce qui nous permet en tant qu’étre
social de réguler et d’adapter notre comportement ainsi que d’anticiper les réactions d’autrui
(Belzung, 2007). Les expressions jouent également un réle sur I'attractivité d’une personne
rencontrée, entrainant alors des comportements d’approche ou d’évitement (Baudouin &
Tiberghien, 2004). L'importance d’'une reconnaissance efficiente des émotions se reflete
également par la gravité des conséquences de I'atteinte de cette fonction observée dans
certaines pathologies, comme par exemple dans les troubles du spectre autistique (Harms et
al., 2010) ou encore dans la schizophrénie (Kohler et al., 2010). En effet, une mauvaise
compréhension des indices non verbaux peut entrainer une incapacité a répondre de maniére
appropriée a son environnement, pouvant par exemple mener a un retrait social des individus.
L'incapacité a percevoir et détecter les expressions faciales émotionnelles pourrait étre une
des causes des difficultés sociales et relationnelles observées dans ces pathologies. L'étre
humain est donc tres doué, pour ne pas dire un expert, pour détecter les émotions faciales
d’autrui, lui permettant ainsi d’interagir de facon optimale avec son environnement. Cette
capacité a détecter les expressions faciales apparait tres tot au cours du développement
(Rodger et al., 2015; Richoz et al.,, 2018). C'est pourquoi de nombreuses recherches
s’intéressent aux mécanismes impliqués dans le traitement des émotions a partir du visage.
Toutefois, de nombreux débats persistent dans la littérature a ce sujet.

S’il y a un auteur que I'on ne peut s’empécher de citer encore a I'heure actuelle dans
les recherches, c’est Charles Darwin (1809 -1882) dont I'ouvrage « L’expression des émotions

chez ’'Homme et les animaux » demeure un cadre de référence dans de nombreuses études.
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Selon la perspective évolutionniste, les émotions sont des réponses adaptatives permettant
la survie et le bien-étre. Dans la lignée de la théorie évolutionniste, Ekman (1992) propose la
théorie des émotions de base. De cette théorie ont découlé plusieurs questionnements dont
I'universalité des expressions faciales émotionnelles (Jack et al., 2009 ; Gendron et al., 2014 ;
Crivelli et al., 2016) ainsi que leur vitesse de traitement. Les études comportementales
s’'intéressant a cette derniere question mettent préférentiellement en avant un traitement
quasi automatique (Tracy & Robbins, 2008). Or, de nombreuses études utilisant la technique
électrophysiologique des potentiels évoqués, qui dispose d’une excellente résolution
temporelle, apportent des résultats contradictoires (précoces ou tardifs) (Caharel et al., 2005 ;
2007 ; Batty & Taylor, 2003 ; Conty et al., 2012).

Suite aux travaux réalisés, les premiers modeéles cognitifs et neuronaux du traitement
des visages (Bruce & Young, 1986 ; Haxby, 2000, 2002 ; Duchaine et Yovel, 2015) ont vu le
jour. Ces modeles proposent une distinction entre deux voies de traitement, 'une étant
dédiée aux aspects invariants telle que l'identité, la seconde au traitement des aspects
changeants comme les émotions. En découle un questionnement central dans la
compréhension des mécanismes de reconnaissance des émotions, concernant 'identification
des bases cérébrales vouées au traitement des émotions. Ces régions se distinguent-elles de
celles sélectivement dédiées au traitement des visages et si tel est le cas, ces régions
interagissent entre elles ? Est-ce que des régions sont sollicitées différemment en fonction du
type d’émotions, de l'intensité, de I"'ambiguité ? Existe-il des structures cérébrales sous-
tendant sélectivement le traitement des émotions de base ?

Afin de comprendre les mécanismes spécifiquement impliqués dans la reconnaissance
des émotions, les études ont initialement utilisé des visages dénués de tout contexte, parfois
méme sans indice externe, tels que les cheveux. Ces visages issus de bases de données
véhiculent par ailleurs des émotions parfois exagérées. De plus, un mode de présentation
statique, et des temps de présentation parfois longs, étaient privilégiés. Ces conditions
expérimentales tres éloignées des circonstances dans lesquelles nous interagissons dans notre
vie quotidienne avec autrui avaient pour but d’étudier les émotions en limitant les variables
pouvant apporter des confusions. Toutefois, au fur et a mesure des éléments de
compréhension apportés mais également grace aux avancées technologiques, d’autres
aspects ont gagné un intérét a travers les recherches, comme par exemple I'apport d’une

présentation dynamique des stimuli ou encore l'influence du contexte (selon différentes
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modalités sensorielles). A I’heure actuelle, les recherches s’intéressent progressivement a
évaluer les mécanismes de reconnaissance faciale de facon plus écologique, en tenant compte
du contexte et du changement dynamique de I'’émotion véhiculée par un visage, mais de
nombreuses interrogations demeurent.

Dans ce contexte, I'objet de ce travail de thése s’inscrit au coeur de cette
problématique, et porte sur les mécanismes cognitifs et neuronaux impliqués dans la
perception et la reconnaissance des expressions émotionnelles en prenant en considération,
dans la mesure des contraintes inhérentes a I'expérimentation, certains aspects des
conditions de vie réelle dans lesquelles les émotions faciales sont percues.

La premiére partie de cette thése présentera le cadre théorique au cours duquel seront
abordés successivement les mécanismes cognitifs de catégorisation et de reconnaissance des
expressions faciales, suivis par les bases neuronales et le décours temporel de la
reconnaissance des expressions faciales, pour terminer sur l'influence du contexte sur la
perception des visages.

Dans la deuxieme partie, notre contribution expérimentale est présentée et comporte
trois études rédigées sous forme d’articles en anglais, précédés chacun d’'une synthése en
francais. Ces études sont menées par le biais de I'approche de stimulation visuelle périodique
rapide, combinée a I'EEG de surface chez des participants sains ainsi qu’intracérébral chez des
patients souffrant d’épilepsie pharmaco-résistante. Ainsi, dans cette partie, le chapitre 1
porte sur I’étude de I'intégration des expressions faciales et du contexte émotionnel lors de la
présentation simultanée des stimuli. Dans le chapitre 2, nous nous intéressons a évaluer la
capacité du cerveau humain a discriminer des changements d’expressions faciales
dynamiques et brefs présentés au sein de scénes naturelles et ce, a partir d'images tres
hétérogenes. Enfin, dans le chapitre 3, I'étude des bases neuronales impliquées dans la
discrimination dynamique et rapide des expressions faciales est abordée par le biais
d’enregistrement électrophysiologiques intracérébraux (stéréo-électroencéphalographie,
SEEG).

Pour conclure, dans la derniére partie, une discussion de I'ensemble des résultats
recueillis a travers nos trois études est engagée en tenant compte des aspects écologiques
ainsi que des implications théoriques et des limites des études réalisées. Nous conclurons
ensuite par les perspectives sur lesquelles ouvrent ces résultats et les nouvelles pistes de

recherches qui peuvent en découler.
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Cadre théorique

Chapitre 1

Mécanismes cognitifs de catégorisation et
reconnaissance des expressions faciales

émotionnelles

Atravers ce premier chapitre, nous aborderons dans un premier temps les principales théories
concernant les émotions ainsi que le débat actuellement non résolu dans la littérature
impliquant I'universalité des expressions faciales. Historiquement, deux grandes théories se
sont opposées : la théorie des émotions de base et la théorie bi-dimensionnelle. Plus
récemment, une nouvelle vision a vu le jour et concerne le point de vue constructiviste. Nous
expliciterons ainsi les implications de ces théories dans la recherche. Dans un second temps,
nous nous questionnerons sur les différences de traitement existantes entre les expressions
faciales ainsi que sur I'automaticité de leur traitement. En particulier, nous nous intéresserons
a la question de savoir si leur perception repose sur un traitement holistique ou sur un
traitement analytique, trait par trait ? Enfin, quand bien méme la grande majorité des études
utilisent des images statiques et prototypiques, elles s’intéressent progressivement a la
perception des expressions faciales dynamiques et ce, dans le but d’évaluer leur perception

de maniére plus écologique. Ce point fera I'objet d’une derniére partie.

|.  Les principaux modeles théoriques des émotions et la place de leurs
I"'universalité.

1. Les émotions sont-elles des catégories discretes ?
Souvent cité comme le pére fondateur des recherches sur les émotions, notamment

de par son ouvrage « L’expression des émotions chez les hommes et les animaux », Darwin
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(1872) s’est toutefois inspiré des travaux d’autres auteurs. En effet, Bell (1806) qui a décrit en
détail la physiologie et I'anatomie des expressions faciales et Duchenne (1862) qui a conduit
des recherches sur la physiologie et la classification des muscles faciaux en stimulant ces
derniers sur des participants, ont largement inspiré la théorie de Darwin. Selon ce dernier, les
émotions sont le fruit de I"évolution, elles sont par conséquent innées et universelles. Ainsi,
les émotions servent a organiser des réponses adaptatives a des stimuli qui sont importants a
la fois pour la survie et le bien-étre de I'organisme. Plusieurs théories ont émergé dans la
lignée des travaux de Darwin (La théorie de I'amplification de Tomkins (1962 ; 1963 ; 1980) ;
La théorie différentielle des émotions d’lzard (1971 ; 1977 ; 1978); La théorie psycho-
évolutionniste générale des émotions de Plutchik (1970; 1980 ; 1984); La théorie des
émotions de base d’Ekman, 1992). Selon cette perspective évolutionniste, il existe des
programmes neuro-moteurs innés générant des patterns de réponses expressifs et
psychophysiologiques tres spécifiques (Description de 13 caractéristiques des émotions de
base : Ekman et Cordaro, 2011). En se basant sur des observations réalisées auprés de
différentes cultures (Ekman, 1982 ; Ekman & Friesen, 1976 ; 1978 ; 1986), Ekman (1992)
postule dans sa théorie qu’il existe six émotions de base universellement reconnues : le
dégolt, la peur, la joie, la tristesse, la colére et la surprise. Ce postulat est notamment fondé
a partir des données recueillies auprés d’une culture pré-littéraire de Nouvelle Guinée, isolée
du reste du monde mettant en avant une bonne reconnaissance de I'ensemble de ces
expressions faciales (Ekman & Friesen, 1971). De ce fait, ces expressions de base semblent
universelles car malgré le retrait et le peu de contact avec d’autres cultures, les habitants sont
en mesure de les catégoriser. Ainsi, Ekman décrit une catégorisation discrete des émotions,
pour laquelle a un stimulus facial correspond une étiquette verbale. En 1978, Ekman & Friesen
ont également proposé un systeme de codage des actions faciales (« Facial Action Coding
System » ; FACS), décrivant 46 Unités d’Actions (UA ou Action Units (AU) en anglais) associées
chacune a des mouvements spécifiques d’une partie du visage en lien avec les muscles
impliqués (voir figure 1). Une émotion de base correspond a une combinaison particuliere de
plusieurs UA. Par le biais de ce systéme de codage, une étude (Matsumoto & Willingham,
2009) n’a pas révélé de différence dans I'expressivité des émotions faciales entre des
participants aveugles de naissance, des participants ayant perdu la vue au cours de leur vie et
des participants ayant une vision normale, apportant ainsi de nouvelles preuves concernant

I"'universalité des expressions faciales.

20



Néanmoins, bien que servant durant ces derniéres décennies de cadre théorique de
référence dans une grande majorité des études, les travaux d’Ekman ont fait I'objet de
plusieurs critiques. D’une part, d’un point de vue méthodologique, les photos utilisées sont
des visages avec des expressions exagérées, ce qui pourrait avoir influencé les résultats.
D’autre part, des réponses variables sont observées qu’il s’agisse d’une tache d’évocation libre
ou d’une tache a choix forcé (Russel, 1994). Enfin, une autre critique qui émerge et fait I'objet
de nombreuses recherches, concerne I'universalité des six expressions de base (voir partie
1.3). Ainsi, Russell (1980) propose une approche bi-dimensionnelle des expressions faciales. Il
s’agit d’'un modele circulaire selon lequel chaque émotion est classée sur un cercle selon deux
dimensions. La premiére dimension correspond a la valence, les émotions sont classées sur
un continuum allant des émotions déplaisantes aux émotions plaisantes. La seconde
dimension renvoie a I'éveil, les émotions sont classées sur un continuum allant de la
désactivation a I'activation (Posner et al., 2009 ; Russel et al., 2003 ; Russel & Barrett., 1999).
La combinaison de ces deux dimensions serait a |'origine des émotions ressenties par une
personne lors d’un épisode affectif. Par exemple, la joie et le dégolt s’opposent sur la
dimension de la valence (la premiére étant positive, la seconde étant négative) mais ces deux
émotions se situent au méme niveau sur la dimension de I’éveil, avec une activation modérée
(voir figure 1). Cette théorie permet de catégoriser un nombre infini d’émotions
contrairement a la théorie des émotions de base. Contrairement a Ekman, Russel (1980, 2003)
suggere que les émotions sont dépendantes de la culture, mais que les dimensions (valence
et éveil) seraient moins sensibles a I'effet culturel. En effet, il a observé aupres de différentes
cultures (Japonnais, Gujarati, Croate, Chinois) la méme structure de classement de mots
émotionnels selon les dimensions de valence et de d’éveil (Russel, 1983). Ce résultat est
répliqué auprés de Grecs, Estoniens et Polonais avec des photographies de visages expressifs
(Russell et al., 1989). D’autres modeéles dimensionnels, incluant d’autres dimensions, ont par
ailleurs été développés (par exemple Osgood, 1962 ; Mehrabian, 1996, Fontaine et al., 2007).
Ce modeéle bi-dimensionnel met en avant une évaluation de la part des sujets, ce qui nous

amene a considérer une nouvelle théorie dans le champ des émotions.
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A, Description Muscles faciaux
(Type d'activation)

Remontée de la partie Frontalis(pars

interne des sourcils medialis)
z Remontée de la partie Frontalis (pars
externe des sourcils lateralis)
a4 Abaissement des Corrugator supercilii,
sourcils depressor supercilii
11 Ouverture du Zygomaticus minor
nasolabial
12 Etirement du coindes  Zygomaticus major
lévres
13 Etirement et rentrée Levator anguli oris
des lévres
B. _— Surprise
Peur Activation
Colére Nerveux Excité
Dé% oiit J?ie
i Déplaisant : Plaisant

I|.
Triztezze
Calme
Désactivation

Figure 1 : lllustration des modeéles théoriques des émotions. A. Systéme de codage des actions faciales (« Facial
Action Coding System » ; FACS). Exemple des unités d’actions (UA) 1, 2, 4, 11, 12 et 13 associées a leurs
descriptions ainsi qu’aux muscles faciaux activés (Ekman & Friesen, 1978). B. Modéle bi-dimentionnel de Russell
(1994) selon lequel les émotions sont classées selon deux dimensions : la valence (abscisse) et I’éveil (ordonnée).
La partie interne du cercle représente le « core affect » qui réfere aux sentiments affectifs les plus élémentaires
accessibles consciemment (par exemple excité ou calme). La partie externe du cercle représente le placement
des émotions prototypiques.

Figures adaptées de Barrett et al., 2019 et Russell & Barrett, 1999

2. Les émotions selon la théorie constructiviste
Plus récemment, une nouvelle théorie émerge dans la littérature et concerne le point

de vue constructiviste des émotions (Barrett et al., 2011 ; Barrett, 2013 ; 2017 ; Barrett &
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Russell, 2015 ; Gendron et al., 2012 ; Siegel et al., 2018 ; Lindquist, 2013). Ce point de vue
inclut des idées de plusieurs autres théories telles que par exemple les théories de la
construction sociale (Averill, 1980 ; Boiger and Mesquita, 2012), les théories cognitivistes
(Cunningham et al., 2013) ou encore les théories de I’évaluation (Ortony et al., 1988 ; Ortony
& Clore, 2015).

Selon ce courant de pensée, les émotions sont considérées comme des catégories
cognitives conceptuelles qui regroupent plusieurs instances (par exemple la peur est une
catégorie regroupant la peur du vide, des araignées, du sang etc.). Ces instances sont créées
car I'esprit humain donne du sens a des événements physiques, et c’est par ce sens donné que
les changements physiques acquierent la possibilité de réaliser des fonctions qu’elles n’ont
pas seules (par exemple créer du sens social, entrainer des actions) (Barrett, 2012). Lors de la
perception de ces instances I'utilisation des connaissances est cruciale. lllustrons cette théorie
avec la figure 2. Le méme visage, posant exactement la méme expression faciale, donne lieu
a des expressions émotionnelles pourtant différentes en fonction du mot « surprise »,
« peur » ou « colere » avec lequel il est apparié. Dans ces différents contextes, le visage
apparait comme changeant perceptivement de facon trés subtile. Cest grace aux
connaissances conceptuelles (« embodied conceptual knowledge ») (stockées dans le
cerveau) qui se combinent avec I'information visuelle de I'image du visage que se crée la
perception d’'une expression émotionnelle. En effet, la catégorisation des expressions faciales
est plus difficile lorsqu’il n’y a pas d’informations conceptuelles (voir Barrett et al., 2007 pour
une revue sur le langage comme contexte).

Par conséquent, la théorie constructiviste souligne I'importance des connaissances
conceptuelles dans la catégorisation discréte telle que proposée par Ekman (1992) des
expressions faciales. Cela se vérifie a travers I'étude de patients atteints de démence
sémantique (Lindquist et al., 2014). La démence sémantique (décrite par Snowden et al., 1989)
est une maladie neurodégénérative caractérisée par la perte du sens des mots, donc des
connaissances associées aux mots Chez ces patients, la catégorisation n’est pas réalisée en
tant qu’entité discréte (c’est-a-dire dégolt, peur, joie, tristesse, colére, surprise, tristesse)
mais plutot selon la valence, c’est-a-dire en tant qu’émotions positives ou négatives. De ce
fait, la perte des connaissances associées aux mots entraine des difficultés a catégoriser selon
la théorie des émotions de base mais les patients conservent la capacité a catégoriser selon la

dimension de la valence. Une autre observation soulignant I'importance du langage est faite
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chez des patients alexithymiques présentant des difficultés a labelliser les émotions (décrit
par Sifneos en 1973). Les difficultés de perception des expressions faciales sont réduites lors
de la présentation des labels émotionnels (dégo(t, peur, joie etc.) chez ces patients (Nook et
al., 2015). Selon ces auteurs, les troubles identifiés chez les personnes alexithymiques
pourraient étre dus a I'impossibilité d’associer des concepts émotionnels spontanément.

Ainsi, selon Barrett (2017) « Les émotions sont des constructions du monde, pas des

réactions a ce dernier ».

Figure 2 : lllustration de I'impact du contexte sur la perception d’un visage présentant les mémes actions faciales
(A). Selon le contexte associé, les mots B. « Surprise », C. « Fear » et D. « Anger », I'expression A. donne lieu a
des interprétations différentes. Selon la théorie constructiviste, ce changement perceptif est expliqué par la
combinaison des informations conceptuelles (contenues dans le cerveau) avec I'information visuelle de I'image
du visage qui permet la création de la perception d’une expression faciale.

Figure adaptée de Barrett et al., 2012 (Emotion are real)

3. La perception des expressions serait dépendante de la culture.

Telle que mentionnée précédemment, I'universalité des expressions est remise en
cause. En effet, il existerait un phénomene culturel (Elfenbein & Ambady, 2002), les individus
répondant plus précisément a une tache de catégorisation lorsque les visages présentés
appartiennent a leur propre culture (Elfenbein et al., 2007). De plus, les participants sont plus
confiants dans leurs jugements lorsqu’ils évaluent les photographies de personnes de la méme

culture (Beaupré & Hess., 2006). Ekman et al. (Ekman, 1982 ; Ekman & Friesen, 1975 ; 1978 ;
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1986) ont postulé I'hypothése de I'universalité des expressions faciales a partir de l'unique
critére qui concernait un seuil de bonnes réponses supérieur a 50%. Cependant, une analyse
plus fine des données permet de mettre en évidence des différences dans la reconnaissance
des expressions faciales émotionnelles (Ekman & Frisesen, 1986 ; lzard, 1971). Lors d’une
tache de catégorisation des expressions faciales présentées a des participants issus de cultures
différentes, il a par exemple été démontré (Jack et al., 2009) que les participants de culture
occidentale (nord-américains de type « caucasiens ») reconnaissent avec la méme précision
les expressions de visages appartenant a leur propre culture ainsi que celles de culture
différente (asiatique), tandis que les participants de culture asiatique reconnaissent moins
bien la peur et le dégolt des deux cultures. De plus, des études menées récemment auprés
de personnes vivant isolées et ayant tres peu de contact avec d’autres cultures, tels que les
habitants des fles Trobriand (rattachées a I’état de Papouasie-Nouvelle-Guinée) (Crivelli et al.,
2016) ou encore les Himbas (peuple autochtone au nord de la Namibie) (Gendron et al., 2014),
mettent également en évidence des différences culturelles. Lors d’une tache d’évocation libre,
les Himbas utilisent plutot des descriptions d’action pour catégoriser les expressions faciales
tandis que les occidentaux (nord-américains de type « caucasien ») utilisent les étiquettes
verbales des expressions faciales de base (Gendron et al., 2014). Ces auteurs ont observé deux
groupements bien distincts au sein des deux cultures : la joie et la peur pour lesquelles les
classements sont homogénes (c’est-a-dire contenant uniquement des photographies
exprimant la joie et la peur respectivement). Ce résultat remet en cause le nombre
d’expressions universelles qui fut également soulevé par Jack et al. (2014). Par ailleurs, les
Trobriandais tendent a sélectionner I'expression faciale de peur comme prédisant une
agression lorsqu’ils doivent catégoriser selon les motivations sociales et I'associent également
a la colere lors d’une catégorisation selon les émotions de base. A l'inverse, les Espagnols ne
commettent pas cette confusion, et sélectionnent I'expression de colére comme prédisant
une agression (Crivelli et al., 2016). De plus, au-dela de la catégorisation des expressions
faciales, la culture influe également sur I’évaluation de I'intensité, le pattern des mouvements
oculaires ainsi que sur les activations cérébrales. En effet, lorsqu’il est demandé a des
Allemands et des Grecs d’évaluer des photographies d’une autre culture que la leur, ces
derniers évaluent plus intensément la tristesse et le dégot, tandis que les allemands évaluent
plus intensément la colére (Hess et al.,, 2016). Les occidentaux (nord-américains de type

« caucasien ») jugent également plus intensément la joie que les Japonais (Masuda et al.,
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2008). Ces différences culturelles sont également exacerbées en fonction de la similarité
morphologique des expressions faciales. Les personnes de culture asiatique tendent a évaluer
plus intensément des émotions non attendues que des personnes de culture occidentale, et
ce d’autant plus que les émotions sont similaires morphologiquement (par exemple du dégo(t
percu comme de la colére) (Fang et al., 2018). Qui plus est, I’étude des mouvements oculaires
a révélé I'utilisation de traits faciaux distincts pour reconnaitre les expressions en fonction de
la culture (Jack et al., 2009). Les sujets de culture occidentale orientent leurs regards a la fois
sur les régions des yeux et de la bouche, tandis que les sujets de culture asiatique se focalisent
plus particulierement sur la région des yeux. Enfin, des différences au niveau des activations
cérébrales sont retrouvées en neuroimagerie, I'amygdale par exemple est plus activée lors
d’un jugement sur des photographies des membres de la méme culture (Chiao et al., 2008 ;
Harada et al., 2020).

Pour conclure, il semblerait au regard des éléments exposés précédemment que la
perception des émotions de base issues de la théorie d’Ekman (1992) soit dépendante de la
culture. Si cette théorie fut critiquée, elle a cependant servi de cadre pour les études

s’intéressant aux mécanismes de reconnaissance des expressions faciales émotionnelles.

Il.  Les caractéristiques de la perception des émotions.

1. Existe-t-il des différences dans la reconnaissance des expressions faciales
emotionnelles ?

Afin d’étudier les mécanismes de reconnaissance des expressions faciales, des équipes
de recherche ont créé des bases de données standardisées en libre acces avec des visages
véhiculant les différentes émotions de base (parmi les images les plus utilisées avec des
photographies de personnes de type « caucasien » : « Pictures of Facial Affect », Ekman &
Friesen, 1976; “Karolinska Directed Emotional Faces Database”, Lundqvist et al., 2008;
“NimSTIM”, Tottenham et al.,, 2009; “Radboud Faces Database”, Langner et al., 2010;
« Japanese and Caucasian Facial Expressions of Emotions », Biehl et al., 1997). Il s’agit de
photographies d’acteurs mimant les expressions faciales de facon prototypique et parfois
exagérée. Dans chacune de ces bases sont retrouvées les expressions faciales de base (dégodt,
peur, joie, tristesse, colére, surprise et une expression neutre), ainsi que le mépris dans la

Radboud Faces Database et le calme dans la base Nimstim. L’évaluation et la standardisation
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de ces bases de données nous apportent des informations intéressantes concernant la
précision et le temps de réponse pour chaque émotion ainsi que la confusion qu’il peut y avoir
entre les différentes émotions. Bien que toutes les émotions soient reconnues au-dela du
niveau de la chance (avec une précision de réponse supérieure a 50%, par exemple entre 80%
et 98% dans la Radboud Faces database ; de 51% a 99% pour la base NimStim ou encore 79,3%
a 97,6% dans le KDEF), il existe des différences dans la catégorisation des émotions ainsi que
dans la vitesse de traitement de ces derniéeres.

Les études de validation ont mis en avant que la joie (98% dans la Radboud faces
database ; 97,6% pour la KDEF) ainsi que I'expression neutre (97,6% dans la KDEF) sont
reconnues plus précisément que les autres émotions mais également plus rapidement
(catégorisation par choix forcé en 1053 ms pour I'expression neutre et 1091 ms pour la joie
dans la base KDEF ; Calvo & Lundqvist, 2008). Cet avantage de I’expression faciale de joie au
niveau comportemental (c’est-a-dire que la joie est reconnue plus rapidement et précisément
que les autres expressions) a été répliqué dans d’autres études visant a évaluer le traitement
des expressions faciales (Calder et al., 2000 ; Palermo & Coltheart, 2004 ; Leppanen &
Hietanen, 2004 ; Smith & Schyns, 2009 ; Beaudry et al., 2014 ; Chéliz & Fernandez-Abascal,
2012). Au contraire, 'ensemble des études s’accorde sur le fait que la peur est une expression
plus difficile a reconnaitre (51% dans la base NimStim ; 79,3% dans la base KDEF) et pour
laquelle la discrimination est plus lente que pour les autres expressions de base (1715 ms;
Calvo & Lundqvist 2008). De plus, des erreurs de confusion sont fréquemment rencontrées,
notamment entre la surprise et la peur, le dégolt et la colére ou encore entre la tristesse avec
le dégo(t ou la peur. La confusion entre la peur et la surprise a été expliquée par la proximité
physique des deux expressions (Gosselin & Simard, 1999). Récemment, une étude a mis en
avant que cette confusion pourrait étre due a un manque d’attention au niveau de la région
des yeux (Chamberland et al., 2017). Enfin, Tottenham et al. (2009), proposant a travers leur
étude des visages avec la bouche ouverte ou fermée, ont mis en évidence de meilleures
performances pour la colére, la peur et la joie lorsque que la bouche est ouverte, alors que le
patterninverse est retrouvé pour la tristesse. L’expression de dégo(t est quant a elle reconnue
avec la méme précision bouche ouverte ou fermée. De ce fait, il est possible que les traits
caractéristiques des expressions puissent influencer leurs reconnaissances (ce point sera

abordé dans la partie lll de ce chapitre).
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Par ailleurs, plusieurs hypothéses sont avancées par Biehl et al., 1997 concernant la
plus grande facilité de traitement de la joie (et la surprise) et la plus grande difficulté pour la
peur. Une premiere hypothése concerne la fréquence d’apparition lors de la vie quotidienne,
la joie étant rencontrée plus fréquemment que la peur par exemple. Il se peut également que
la joie et la surprise soient des expressions pour lesquelles les composants faciaux sollicités
sont moins complexes que la peur pour laquelle davantage de muscles faciaux sont impliqués.
Une derniere hypothese concerne le sens sémantique ou affectif attribué aux catégories
émotionnelles, par exemple un peu de surprise pouvant étre un élément de la peur.

Ainsi, les expressions faciales semblent étre reconnues rapidement avec toutefois des
différences, la joie étant reconnue avec plus de facilité que I'expression de peur. Une question
gue nous allons aborder dans la partie suivante concerne I'automaticité du traitement des

expressions faciales.

2. Lareconnaissance des expressions faciales, un traitement automatique ?

Tout d’abord, il semble important de définir 'automaticité d’un traitement. Ainsi,
Bargh (1994) définit les qualités d’un traitement automatique comme « non intentionnels,
apparaissant en dehors de la conscience, incontrolables, et efficients dans I'utilisation des
ressources attentionnelles ».

Certains auteurs ont étudié |'automaticité du traitement en faisant varier les
ressources attentionnelles disponibles afin de réaliser la tache. Pour ce faire, les auteurs ont
comparé les performances dans plusieurs conditions, notamment des conditions sans charge
cognitive et des conditions avec des charges cognitives faibles ou élevées. De cette facon,
Tracy et Robbins (2008) ont conclu a I'automaticité du traitement des expressions faciales car
I'ensemble des expressions faciales sont reconnues au-dela du niveau de la chance (50 %)
lorsque les participants ont pour consigne de répondre le plus rapidement possible et ce,
méme lorsque les ressources cognitives sont restreintes (une tache paralléle de mémorisation
d’un nombre a sept chiffres). Toutefois, les participants présentent des différences dans la
précision de réponse entre les conditions (non testées statistiquement pas les auteurs).
Concernant la rapidité de réponse, la peur bien qu’étant I'’émotion la plus difficile a
reconnaitre est catégorisée en moins de 700 ms lorsque les participants doivent répondre le

plus rapidement possible et en moins de 800 ms lorsqu’une charge cognitive est associée.
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Cette étude fut cependant critiquée car les temps de présentation des images et ainsi que les
délais attribués pour répondre different entre les conditions, ce qui ne permet pas de
comparer les performances. Une seconde critique concerne la tache utilisée. L'effet de la
charge cognitive est d’autant plus important que le nombre de choix de réponses augmente
(Philips et al., 2008). Ainsi, une tache de décision a une question telle que par exemple « Est-
ce de la coléere ? », les participants devant répondre par oui/non (Tracy & Robbins, 2008), n’a
pas autant d’effet que de choisir parmi plusieurs réponses présentées. Plus récemment,
Ahmed et al. (2018) ont observé que toutes les expressions faciales sont moins bien reconnues
en condition de charge cognitive élevée (lors d’une tache concurrente en mémoire de travail)
mais que le temps de réaction ne differe pas en fonction de la charge cognitive. Ces résultats
ont été interprétés par les auteurs par une dispersion attentionnelle. Ainsi, malgré I'impact de
la charge cognitive, ces deux études mettent en avant la rapidité du traitement efficient des
expressions faciales.

En outre, plusieurs études ont démontré I'existence d’un traitement non conscient des
visages émotionnels (Huang et al., 2018 ; Murphy & Zajonc, 1993 ; Xiao et al., 2016 ; Lee et al.,
2011). De fait, selon I'hypothése de la primauté affective, les informations affectives seraient
accessibles automatiquement et avant une cognition consciente (« affective primacy
hypothesis » Zajonc, 1989). Par exemple, une présentation subliminale de visages expressifs
influence le jugement de préférence (Murphy & Zajonc, 1993). Afin de s’assurer que la
présentation méme breve de I'amorce n’est pas consciemment pergue, un masque peut étre
présenté directement aprés le visage puis la cible (par exemple un corps) (Xiao et al., 2016).
C'est de cette facon que les auteurs (Xiao et al., 2016) ont mis en avant une influence du visage
expressif sur le jugement de valence du corps, donc un traitement non-conscient de
I’expression faciale. Or, cette influence n’est pas retrouvée dans I’'ensemble des études (Lohse
& Overgaard ; Andrews et al., 2011). Bien que les paradigmes d’amorgage affectif permettent
d’étudier le traitement non conscient de I'expression faciale, ils ont également pour intérét
d’évaluer l'influence du contexte sur la perception des expressions faciales. Les résultats de
ces études sont inclus dans le chapitre 3.

Toutefois, méme si les résultats précédents tendent a appuyer I'existence d’un
traitement automatique des expressions faciales, ces études se sont intéressées au traitement
d’expressions faciales prototypiques dont les traits sont exagérés. L'intensité des expressions

faciales émotionnelles semble influencer le traitement de ces derniéres. En effet, le taux de
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reconnaissance des expressions faciales émotionnelles augmente avec l'intensité (e.g. Hess et
al., 1997 ; Hoffmann et al., 2010 ; Guo, 2012). Cette facilitation est retrouvée pour I'expression
de dégo(t, de colére et de tristesse (Hess et al., 1997), tandis que la joie est treés bien reconnue
des lors que lintensité est faible (Hess et al., 1997). Enfin, les émotions ne sont pas
correctement classées selon leur valence (négative ou positive) lorsqu’elles sont trés
ambigués (notion de « peak emotion » qui sera détaillée dans le chapitre 3) (Aviezer et al.,
2012a; Xiao et al., 2016).

Pour conclure, les études exposées précédemment semblent souligner un traitement
automatique des expressions faciales notamment lorsqu’elles ne sont pas ambigies.
Cependant, nous pouvons nous demander quels sont les mécanismes cognitifs sous-jacents

nous permettant de reconnaitre les émotions a partir d’un visage ?

[ll.  Quel mode de traitement sous-tend la perception des expressions ?

La question du mode de traitement fut initialement posée concernant plus
généralement les visages (Galton, 1879 ; Young et al., 1987).

Le traitement analytique fait référence a un traitement pour lequel les traits sont
traités isolément. Par exemple ce traitement peut étre évalué en présentant des parties de
visage isolées ou encore des visages avec des traits manquants (Sadr et al., 2003).

Selon Rossion (2013), « la perception d’une partie du visage est fortement influencée
par le visage entier ». Le terme holistique provient initialement de la théorie de la Gestalt
selon laquelle le « tout » est différent de la somme des parties (Wagemans et al., 2012).

Plusieurs taches expérimentales ont été développées pour rendre compte du
traitement holistique des visages. L'inversion des visages est le paradigme le plus couramment
employé dans la littérature pour rendre compte du traitement holistique des visages.
L'inversion perturberait le traitement holistique tout en maintenant efficient le traitement
analytique des visages (Yin, 1969 ; Tanaka & Farah, 1993). L'effet d’inversion concerne
particulierement les visages, les autres catégories d’objet en sont préservées. Cet effet se
traduit par une réduction drastique des performances des participants lorsque les visages sont
présentés a I'envers. (Yin, 1969). La baisse de performance est expliquée par le passage du

traitement holistique au traitement analytique.
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Parmi ces taches, la combinaison des parties hautes et basses du visage provenant de
la méme identité ou d’identités différentes a particulierement été utilisée également,
induisant I'effet composite du visage (Young et al., 1987). Les composites sont présentés soit
de facon alignée soit décalée, entrainant une précision de réponse beaucoup plus faible
lorsque les parties hautes et basses d’identités différentes sont alignées. De fait, dans cette
derniere condition, un nouveau visage est intégré comme un tout. Un autre exemple de tache
utilisée est la reconnaissance de parties de visage précédemment apprise, soit présentées de
facon isolée soit au sein du visage lors de la phase test. La reconnaissance de partie de visage
est meilleure lorsque les parties sont présentées au sein du visage plutét qu’en tant

qu’éléments isolés (Tanaka & Farah, 1993).

1. Des traits diagnostics caractéristiques pour chague expression faciale.

En considérant le systeme de codage des expressions faciales émotionnelles développé
par Ekman &Friesen (1978) (abordé dans la premiére partie de ce chapitre), chaque expression
faciale est donc caractérisée par une combinaison d’unité d’action spécifique. Ainsi, au cours
de ces dernieres années, de nombreuses recherches se sont intéressées a caractériser les
régions diagnostics du visage pour reconnaitre les expressions faciales émotionnelles. L'idée
sous-jacente est que certains traits faciaux vont étre plus particulierement importants pour la
bonne reconnaissance de chacune des émotions. Pour ce faire, différentes techniques ont été
développées. Par exemple, en présentant les éléments du visage de fagon isolée, les
participants parviennent a détecter I'expression de colére a partir de la région des yeux, ce
qui n’est pas le cas a partir de la région de la bouche (Fox & Damjanovic, 2006). Beaudry et al.
(2014), en utilisant des masques sur les régions diagnostics, ont quant a eux montré que la
région des yeux est importante pour la tristesse, tandis que la région de la bouche est
importante pour la joie et le dégo(t. La saillance de la région de la bouche pour la joie est
également mise en évidence en comparaison des expressions de tristesse et de colere (Calvo
& Fernandez-Martin, 2013). Gosselin et Schyns en 2001 ont proposé un paradigme original, la
méthode des bulles (« Bubbles »), permettant d’ajuster les informations visibles afin de
maintenir un certain seuil de reconnaissance correcte (75%). Ainsi, contrairement aux études
utilisant le masquage d’une partie du visage continuellement (Beaudry et al.,, 2014), la

technique des bulles permet d’identifier les régions diagnostics sans a priori (Smith & Schyns,
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2009 ; Schynsetal., 2002 ; Smith et al., 2005 ; Schyns et al., 2007). Par le biais de ce paradigme,
les auteurs ont montré que la bouche semble diagnostic de la joie, de la surprise et du dégo(it
(avec la région du nez), tandis que pour la tristesse, la peur et la coleére, il s’agirait plutot de la
région des yeux (voir figure 3). Ces résultats ont par la suite été répliqués a partir d’une
technique semblable qui consiste cette fois-ci a appliquer des masques sur les unités d’action
qui disparaissent progressivement, la tache des participants étant de déterminer a quel
moment ils reconnaissent I'expression faciale (Wegrzyn et al., 2017). Enfin, plus récemment,
I’étude des mouvements oculaires a permis de déterminer les régions préférentiellement
fixées par les participants sur les stimuli (Beaudry et al., 2014 ; Jack et al., 2009 ; Schurgin et
al., 2014 ; Guo, 2012 ; Eisenbart & Alpers, 2011 ; Bombari et al., 2013). Plusieurs parametres
peuvent étre pris en compte : la durée et le nombre de fixations par région ou encore le lieu
de la premiere saccade. Les analyses du pattern des mouvements oculaires ont également
montré que la région des yeux ainsi que de la bouche sont importantes dans le traitement des
expressions faciales émotionnelles (Eisenbart & Alper, 2011 ; Jack et al., 2009). Par exemple,
Schurgin et al. (2014) apportent de nouvelles preuves de I'importance de la bouche pour la
joie et le dégodt, ainsi que des yeux pour la colére, la peur et la tristesse (voir figure 3). Dans
une autre étude, la région du nez semble étre importante pour le dégo(t et la tristesse (Guo,
2012). Selon certains auteurs (Guo, 2012), I'intensité des expressions faciales ne modulent pas

le pattern des mouvements oculaires.

Joie Surprise Peur Colere Dégolit Tristesse Neutre

s e
EEE

Figure 3 : lllustration des traits diagnostics caractéristiques pour chaque expression faciale selon la méthode des
bulles développées par Gosselin & Schyns, 2001 (partie haute, Smith & Schyns, 2005) et I'étude des mouvements
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oculaires (partie basse, Schurgin et al., 2014). Selon la méthode des bulles, les parties floutées ne sont pas
diagnostics tandis que les régions nettes représentent les traits diagnostics caractéristiques. Enfin, la partie basse
représente les soustractions entre les images neutres et émotionnelles, les régions blanches étant les régions
présentant le maximum d’informations diagnostics afin de juger la présence d’une émotion sur le visage.

Pour conclure, bien qu’il existe des différences entre les études, la saillance de la
bouche pour la joie ainsi que la valeur diagnostique de la région des yeux pour I'expression de
peur, de colére et de tristesse semblent étre des résultats consistants a travers les différentes
recherches. Cependant, ce premier résultat, bien que reflétant la majorité des études, est

remis en cause. La région de la bouche pourrait étre, selon certains auteurs, la région la plus

diagnostic pour I'ensemble des expressions (Duncan et al., 2017 ; Blais et al., 2012).

2. Les expressions faciales, un traitement purement holistique ?

Bien qu’il existe des traits diagnostics qui semblent critiques pour une reconnaissance
efficiente des expressions faciales, plusieurs études soulignent par ailleurs I'importance du
traitement holistique pour extraire I'information émotionnelle véhiculée par un visage (Derntl
et al., 2009, McKelvie, 1995, Prkachin, 2003 ; Guo, 2012 ; Beaudry et al., 2014). De fait, il a été
montré que l'inversion entraine une réduction considérable de la précision de réponse ainsi
que du temps de réaction pour I’'ensemble des émotions (Derntl et al., 2009 ; McKelvie, 1995 ;
Prkachin, 2003, Calvo et al., 2010). Or, selon Calvo et al., 2010, certaines émotions (en
particulier, la peur, la colére, la tristesse et I'expression neutre) sont plus sensibles a I'effet
d’inversion que la joie, le dégolt et la surprise. Plusieurs autres études se sont également
intéressées a |'effet des visages composites en fonction du type d’expression (Calder and
Jansen, 2005, Calder et al., 2000, Tanaka et al., 2012, Prazak and Burgund, 2014 ; Calvo &
Nummenmaa, 2008, Palermo et al., 2011 ; Calvo & Fernandez-Martin, 2013 ; Meaux &
Vuillemier, 2016). Globalement, il en ressort que la colére et |a joie (les seuls visages expressifs
utilisés dans cette étude), sollicitent préférentiellement un traitement holistique car les
performances sont réduites lorsque les parties hautes et basses du visage alignées sont
différentes comparativement a la présentation des deux parties de la méme expression
alignées (Meaux & Vuillemier, 2016 ; Tanaka et al., 2012). Guo (2012) souléve également par
le biais de I'analyse des mouvements oculaires, que malgré des différences quantitatives (une
proportion plus importantes des fixations et du temps de regard sur la bouche pour la joie,

sur la région des yeux pour la tristesse et la surprise ou encore sur la région du nez pour la
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tristesse et le dégo(t), d’un point de vue qualitatif, les mémes régions sont fixées pour toutes
les émotions, allant dans le sens d’un traitement holistique des visages. Enfin, dans une revue
sur I'effet composite, Rossion (2013) éclaire sur plusieurs idées fausses émises a I'égard de ce
mode de traitement. Selon lui, quand méme le traitement holistique sous-tend un traitement
simultané des différentes parties du visage, ces derniéres n’ont pas nécessairement le méme
poids dans la perception des visages.

D’aprés les résultats des études évoquées précédemment, on peut donc émettre
I’'hypothese que I'ensemble des expressions sont traitées holistiquement. Cependant, pour
certaines expressions (la surprise, la joie ainsi que dans une certaine mesure le dégo(t), la
saillance de la bouche peut permettre de faciliter leur traitement contrairement aux autres
émotions. Toutefois, I'ensemble de ces études utilisent des stimuli statiques, avec des temps
de présentation parfois longs qui sont assez éloignés de ce que nous observons lors de nos

interactions sociales.

IV.  Laspect dynamique des expressions faciales

Plus récemment, I'aspect du changement dynamique des expressions faciales a été
étudié dans la littérature. En effet, au cours des interactions sociales de notre vie quotidienne,
les émotions sont transmises par les visages de facon temporaire et subtile. Dans le but
d’étudier cette dynamique, des stimuli sont par exemple réalisés en créant des morphs
changeant linéairement d’un visage neutre a un visage expressif. D’autres auteurs ont créé
des stimuli dynamiques en filmant des acteurs. En effet, Simon et al. (2008) ont demandé a
des acteurs de mimer de fagon prototypique les expressions faciales de base ainsi que la
douleur et ceci en 1000 ms. Ainsi, les acteurs commencent la séquence en arborant une
expression neutre puis expriment graduellement une émotion jusqu’a atteindre I'intensité
maximale. Une contrainte de temps est imposée aux acteurs, I'intensité maximale devant étre
atteinte au plus tard 1000 ms apres le début de la séquence. Ces séquences ont ensuite été
analysées avec le systéme de codage des expressions faciales d’Ekman & Friesen (1978). Avec
ce set de vidéos, les auteurs ont observé le méme pattern de réponses que pour les
expressions statiques (abordés dans la partie I1.1). En effet, la joie est évaluée plus
intensément que la peur, et les expressions de dégo(it et de peur présentent plus de

confusions contrairement a la joie, la colere et une expression neutre.
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Afin d’étudier l'intérét d’utiliser des stimuli dynamiques, la comparaison de la
catégorisation de ces stimuli a celle des images statiques permet d’éclairer ce point. Ainsi, il
est observé que malgré le fait que le pattern de réponse soit le méme pour les deux types de
stimuli, les expressions dynamiques sont reconnues plus rapidement et avec une meilleure
précision (Calvo et al., 2016). Sur la base de ces résultats (voir également, Krumhuber et al.,
2013 ; Ambadar et al., 2005 ; Bould et al., 2008), Yitzhak et al. (2018) ont introduit le terme
d’effet de gain dynamique pour faire référence a I'effet facilitateur du mouvement pour la
reconnaissance des émotions, cet effet ayant également été attribué a une augmentation de
la sensibilité aux changements. Cependant, ce gain disparait lorsque I'on contraint le temps
de réponse (600 ms) des participants (Jiang et al., 2014). Cela peut s’expliquer par le fait que
pour les images statiques, I'intensité de I'expression est directement percue tandis que pour
les expressions dynamiques, il y a un temps de latence avant d’atteindre I'intensité maximale
(Jiang et al., 2014). Par ailleurs, la vitesse du changement de I'expression neutre a une émotion
influe sur la reconnaissance des expressions (Kamachi et al., 2001 ; Recio et al., 2013). Par
exemple, il est possible de créer des conditions rapides, dans lesquelles le changement se fait
en 200 ms par la présentation de six images variant de 20 % en intensité et des conditions
lentes dans lesquelles le changement se fait en 900 ms avec 27 images changeant de 3,5%
(Recio et al., 2013). Le dégolt et la colére sont mieux reconnus lors d’un changement rapide
et modéré, tandis que la tristesse est mieux reconnue en condition lente (Recio et al., 2013 ;
Kamachi et al., 2001). L’analyse des mouvements oculaires, notamment la premiére fixation,
a mis en évidence que la région des yeux est préférentiellement fixée pour la colére
comparativement aux autres expressions, qui n’ont pas de différences entre elles exceptées
avec la joie. L'expression de joie entraine une premieére fixation au niveau de la région de la
bouche (Calvo et al., 2018). A I'inverse, Blais et al., 2017 ne retrouvent pas cette distinction
entre la région de la bouche et des yeux en comparant directement les deux types de stimuli
(i.e. dynamique et statique). Toutefois, la présentation dynamique de visages composites
semble en faveur d’un traitement holistique des expressions faciales tel que le traitement des
visages statiques abordé dans la partie précédente (Tobin et al., 2016).

De plus, en utilisant des visages générés par un ordinateur qui combinent
dynamiquement des Unités d’Action choisies aléatoirement, Jack et al., 2014 ont remis en
guestion le nombre d’expressions faciales universelles. En effet, il existerait une hiérarchie

dans la transmission des signaux émotionnels au cours du temps. Dans un premier temps, un
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observateur idéal (bayesian classifiers) commet des confusions entre le dégo(t et la colére
ainsi qu’entre la peur et la surprise. Dans un second temps, la discrimination entre les
émotions apparait plus clairement. Ainsi, les auteurs ont conclu a un traitement hiérarchique,
du signal biologique (quatre émotions joie, tristesse, peur/surprise et dégolt/colére) a un
traitement plus spécifique ayant un rdle social permettant de catégoriser les émotions entre
elles.

Pour conclure, malgré I'aspect dynamique, le temps de présentation des images est
souvent long et variable en fonction des études (par exemple 900 ms pour un changement
d’un visage neutre a un visage expressif pour Bould & Morris, 2008, ou encore 1000 ms pour
Simon et al., 2008). De ce fait, les temps de présentation restent éloignés des conditions de
vie quotidienne dans lesquelles les émotions apparaissent parfois seulement quelques
millisecondes.

Bien que les études comportementales nous apportent des informations concernant
le traitement des expressions faciales, les avancées technologiques nous apportent de
nouvelles méthodes d’investigation. Par conséquent, nous allons dans le chapitre suivant nous
intéresser aux deux questions suivantes : o et quand sont traitées les émotions d’un point de

vue neuronal.
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Chapitre 2

Bases neuronales et décours temporel de Ia
reconnaissance des expressions faciales

Les études comportementales ont largement été guidées par la théorie des émotions de base
et semble mettre en avant un traitement automatique des expressions. Au cours de ce
deuxieme chapitre, nous nous intéresserons dans un premier temps a la place des expressions
faciales au sein des modeles cognitifs et neuronaux de la reconnaissance des visages. Dans un
second temps, I'apport des études électrophysiologiques du traitement des émotions a partir
du visage sera abordé. On s’intéressera en particulier a savoir si celles-ci corroborent
I"'automaticité du traitement des émotions. On s’appliquera également a étudier la réponse
neuronale que procure la joie afin d’observer si les avantages obtenus lors des études
comportementales (a savoir un traitement plus rapide et précis de cette émotion) sont
retrouvés. Nous savons aujourd’hui que plusieurs régions cérébrales interviennent dans le
traitement des émotions. Il apparait alors nécessaire de les décrire et de définir leurs réles.
Nous ferons le choix d’aborder plus particulierement dans ce chapitre deux structures clés :
I'amygdale et le gyrus fusiforme. L'aspect temporel de I'activation de ces structures sera
également abordé. De plus, il n’existe pas de consensus concernant la latéralisation
hémisphérique du traitement des expressions faciales, nous aborderons ainsi les deux
principales hypothéses qui font encore débat a I’heure actuelle. Enfin, nous avons vu au cours
du chapitre précédent que le dynamisme des changements expressifs facilite la
reconnaissance des émotions faciales. Il semble alors intéressant de se concentrer sur la
réponse au niveau neuronal pour voir si cette facilitation peut s’expliquer par des différences

de traitement.

I.  Les émotions a travers les modeles cognitifs et neuronaux de la reconnaissance
des visages

1. Des voies de traitement distinctes pour I'identité et les émotions
Au début du XXleme siecle, Haxby et al., (2000, 2002), ont proposé un modele distribué

et hiérarchique du traitement des visages en se basant sur le modéle de Bruce & Young (1986)
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ainsi que sur des données expérimentales en imagerie cérébrale, des données
électrophysiologiques en potentiels évoqués (PE) et des enregistrements de neurone unitaire
chez les singes. Le modele de Bruce & Young (1986) est un modele fonctionnel ayant pour but
de rendre compte des processus perceptifs et cognitifs impliqués dans la reconnaissance des
visages. Deux voies de traitement distinctes sont proposées pour l'identité et les expressions
faciales émotionnelles. Dés le stade de I'encodage structural, une distinction est réalisée entre
la voie impliquée dans I’analyse des expressions faciales et celle impliquée dans le processus
d’identification. En effet, on distingue au niveau de I’encodage structural I’élaboration
successive de deux représentations : une représentation dépendante du point de vue qui
permet I'extraction d’informations relatives a I'age, au sexe, a I’ethnie ainsi qu’a I'expression
puis une représentation indépendante du point de vue qui capture les propriétés structurales
et invariantes du visage, afin qu’il soit reconnu quels que soient ses changements (pose,
expression faciale, éclairage).

Le modeéle d’Haxby et al., (2000 ; 2002) est hiérarchique car il est divisé en un systéeme
central (« core system ») qui a pour role le traitement visuel des visages et un systéme étendu
(« extended system ») recruté pour traiter les informations spécifiques extraites du visage. Au
sein du systéme central, le gyrus occipital inférieur (I0G) est impliqué dans la perception
précoce des éléments du visage. Suite a cette étape apparait une séparation entre les régions
impliquées dans le traitement des expressions et celles engagées dans le traitement de
I'identité. Ainsi, le sillon temporal supérieur (STS) est impliqué dans le traitement des aspects
changeants du visage (expressions) tandis que le gyrus fusiforme latéral (IFG) est activé pour
le traitement des aspects invariants du visage (identité). Des connexions bi-directionnelles
entre le STS et les régions du systeme étendu (amygdale, insula, systeme limbique)

permettent le traitement du contenu émotionnel de I’expression.

2. Une vision plus récente du traitement des expressions faciales
Les modeles précédents ont constitué la base des recherches sur le traitement des
visages. Cependant, I'avancée des technologies de ces derniéres années, avec notamment
I'arrivée de nouvelles techniques d’exploration comme par exemple la stimulation
magnétique transcranienne (TMS — TransMagnetic  Stimulation), la  stéréo-

électroencéphalographie (SEEG) ou encore I'lmagerie par tenseur de diffusion (DTl — Diffusion
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Tensor Imaging), a permis d’apporter de nouvelles données sur le traitement des visages.
Duchaine & Yovel (2015) ont proposé un modele neuronal révisé du traitement des visages.
Deux voies distinctes de traitement sont également proposées dans ce modele, une voie
ventrale et une voie dorsale. La voie ventrale implique I'aire occipital des visages (OFA —
Occipital Face Area), I'aire fusiforme des visages (FFA — Fusiform Face Area) ainsi que I'aire des
visages du lobe temporal antérieur (ATL-FA — Anterior Temporal Lobe Face Area). La voie
dorsale implique I'aire des visages du sillon temporal supérieur, postérieur et antérieur (pSTS-
FA et aSTS — posterior Superior Temporal Sulcus Face Area et anterior Superior Temporal
Sulcus respectivement) ainsi que I'aire des visages du gyrus frontal inférieur (IFG-FA — Inferior
Frontal Gyrus Face Area). Les aires de la voie ventrale seraient impliquées préférentiellement
dans le traitement des informations sur la forme et donc la représentation des traits invariants
(par exemple, l'identité, I'age, le genre, etc.). Les aires de la voie dorsale seraient
préférentiellement impliquées dans le traitement des aspects changeants du visage tels que
les expressions faciales, le mouvement des yeux ou encore le mouvement de la bouche. Ainsi,
le traitement des visages est divisé en deux voies comme dans les modeles précédents.
Toutefois, ces derniéres interagissent entre elles, le traitement des expressions du visage
reposant sur des connections bidirectionnelles du pSTS-FA avec I'OFA ainsi que la FFA. De ce
fait, la FFA ne serait plus exclusivement dédié au traitement des aspects invariants mais
interviendrait également dans le traitement des expressions faciales émotionnelles.

En conclusion, les émotions selon les modeéles cognitifs et neuronaux du traitement
des visages semblent impliquer de nombreuses régions corticales et sous-corticales avec
toutefois une implication limitée du gyrus fusiforme. Afin d’étudier les bases neuronales de
la reconnaissance des émotions, seront abordées dans un premier temps les études
électrophysiologiques doté une moindre résolution spatiale mais renseignant sur le décours
temporel du traitement des visages expressifs. Puis, dans un second temps, les études qui ont
une meilleure résolution spatiale apportant des informations concernant I'implication des

structures corticales et sous-corticales dans le traitement des expressions faciales.
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Il.  Vitesse de traitement des expressions faciales : études électrophysiologiques

1. L'apport des études utilisant la technique des potentiels évoqués

Les études électrophysiologiques permettent d’apporter des informations concernant
la vitesse de traitement des expressions faciales du fait de I'excellente résolution temporelle
de cette approche (de I'ordre de la milliseconde). La technique des potentiels évoqués (PE)
permet par la répétition des stimuli d’observer les changements de I'activité électrique du
cerveau généré par une stimulation visuelle dans le cadre des études qui nous intéressent.
L'analyse de la latence et de I'amplitude de ces composants permet d’étudier les différences
de traitement entre les expressions faciales émotionnelles. Bien que la résolution spatiale soit
assez faible, elle permet de localiser sur le scalp I'activité générée par une stimulation a un
moment donné par des structures corticales et sous-corticales. Il est possible d’émettre des
hypothéses concernant la provenance de I’activité observé en surface par la localisation de
source.

Cette technique est particulierement utilisée dans le domaine du traitement des
visages. Cependant, les études ne s’accordent pas sur le décours temporel du traitement des
expressions faciales. De plus, trés peu d’études s’intéressent a I'’ensemble des émotions au
sein du méme protocole (Blaconi & Mazza, 2009 ; Batty & Taylor, 2003 ; Eimer et al., 2003 ;
Meaux et al., 2014 ; Turano et al., 2017).

Certaines études mettent en évidence une différence de traitement précoce entre les
expressions émotionnelles et une expression neutre aux alentours de 100 ms apres la
présentation du stimulus, correspondant a la composante évoquée P1 (Batty & Taylor, 2003 ;
Holmes et al., 2008 ; Luo et al., 2010 ; Pourtois et al., 2004 ; Pizzagalli et al., 1999 ; Meaux et
al., 2014 mais voir Eimer & Holmes, 2007). Les expressions négatives entrainent une amplitude
de réponse plus importante (Pizzagalli et al., 1999 ; Batty & Taylor, 2003). La P1 est associée a
I'orientation attentionnelle automatique (Luck et al., 2000 ; Smith et al., 2003) ou encore a un
encodage automatique précoce des expressions faciales (Batty & Taylor, 2003). Or, selon
certains auteurs, ce composant est associé aux traitements visuels de bas niveau (a savoir, au
contraste, a la luminosité, etc.) (Rossion & Caharel, 2011), ce qui pourrait étre a I'origine de
ces effets précoces.

La composante N170 suivante, culminant a environ 170 ms post-stimulation dans les
régions occipito-temporales, est sensible au traitement des visages, son amplitude étant
systématiquement plus grande en réponse aux visages qu’en réponse aux autres objets non
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faciaux (Botzel et al., 1995 ; Itier et al., 2006 ; Bentin et al., 1996 ; Eimer, 2000 ; Caldara et al.,
2003 ; Rossion & Caharel, 2011). Elle est considérée comme la signature électrophysiologique
de I'encodage structural des visages (Bentin et al., 1996) a l'origine de I'extraction de la
représentation faciale. Cette composante est par ailleurs sensible a I'inversion des visages
(Rossion & Gauthier, 2002), a la direction du regard (Conty et al., 2007) ainsi qu’au point de
vue (Caharel et al.,, 2015). La N170 est également modulée par I'émotion du visage, en
particulier par les expressions négatives qui entrainent une amplitude de réponse plus
importante (Brenner et al., 2014 ; Caharel et al., 2005 ; Caharel et al., 2007 ; Batty & Taylor,
2003 ; Turano et al., 2017 ; Rellecke et al., 2012 ; Calvo & Beltran, 2013, voir Hinojosa et al.,
2015 pour une revue) (voir figure 4). L'amplitude est d’autant plus importante que les stimuli
sont de forte intensité (Mduller-Bardorff et al., 2016). De plus, selon cette méme étude,
I"'amplitude de réponses plus importante pour les expressions négatives semble disparaitre
lorsqu’une charge cognitive élevée est associée, ce qui suggére que la facilitation du
traitement des émotions négatives sur cette composante est sensible aux ressources
cognitives disponibles. Récemment, I'étude conjointe des mouvements oculaires et de
I'activité cérébrale a mis en lien la N170 avec I'attention portée au niveau de la région des
yeux lors de la visualisation de visages expressifs (Neath-Tavares & Itier, 2016).

Une autre composante précoce, la négativité postérieure précoce (Early Posterior
Negativity - EPN, observé environ 150-300 ms apres |'apparition des stimuli) est également
modulée par I'expression faciale (Calvo & Beltran, 2013 ; Schupp et al., 2004 ; Rellecke et al.,
2011). Ce potentiel évoqué refléte le stade au cours duquel la signification de I'émotion serait
extraite (Vuilleumier & Pourtois, 2007). Enfin, d’autres études mettent en lumiére un
traitement plus tardif (environ 400 ms apres la présentation du stimulus) au niveau du
potentiel positif tardif (Late Positive Potential - LPP : Sun et al., 2017 ; Leppédnen et al., 2007 ;
Schupp et al., 2004 ; Duval et al., 2013). Cette composante refleterait les processus d’attention
du contenu émotionnel des stimuli ainsi que la saillance motivationnelle des stimuli (Hajcak
et al., 2010). Par ailleurs, Calvo et Beltran (2013) ont proposé un modeéle associant les
composants évoqués aux différents stades du traitement des expressions. Par le biais de
corrélation entre les données électrophysiologiques et comportementales, ils montrent que
I’'avantage comportemental pour I'expression de joie, abordé dans le chapitre 1, apparaitrait

au niveau de la composante EPN.
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Figure 4 : lllustration des effets sur la composante N170 A. pour le Dégo(t, I'expression Neutre et la Joie sur les
électrodes a gauche (P7 et PO7) et a droite (P8 et PO8) (Caharel et al., 2005) ainsi que B. pour I'ensemble des
expressions faciales de base (Tristesse, Peur, Dégo(t, Colere, Neutre, Surprise et Joie) sur une électrode a gauche
(P7) (Batty & Taylor, 2003). L'amplitude de la composante N170 observée est plus importante pour les
expressions négatives (A. pour le dégo(t et B. pour la peur). C. lllustre les expressions faciales prototypiques
utilisées dans I’étude de Batty & Taylor (2003).

Enfin, si les traitements précoces impliquent les régions cérébrales postérieures
(notamment occipito-temporal) (Turano et al., 2017 ; Pizzaglli et al., 1999 ; Caharel et al.,
2005 ; Batty & Taylor, 2003 ; Brenner et al., 2014), les traitements plus tardifs quant a eux sont
observés au niveau des électrodes fronto-centrales ou encore centro-pariétales (Sun et al.,
2017 ; Schupp et al., 2004). De plus, Smith & Smith (2019) ont montré que le type de tache

(tache explicite de catégorisation des expressions versus tache implicite de jugement de

42



I'identité) influence uniquement les stades tardifs (611 — 670 ms) du traitement au niveau des
régions fronto-centrales, suggérant ainsi un traitement automatique des expressions au cours
des stades précoces (91 — 150 ms) au niveau des régions postérieures.

Les études utilisant cette technique des potentiels évoqués permettent de rendre
compte du décours temporel du traitement des expressions faciales. Toutefois, dans ces
études, il est nécessaire d’avoir recours a un grand nombre de répétition des stimuli pour
observer les effets, ce qui rend les temps d’expérimentation souvent assez longs. Cela nous

ameéne a considérer les études utilisant la stimulation visuelle périodique rapide.

2. Lastimulation visuelle périodique rapide, une approche novatrice dans le domaine des
expressions faciales émotionnelles

La stimulation visuelle périodique rapide (Fast Periodic Visual Stimulation — FPVS ; voir

Norcia et al., 2015 ; Rossion, 2014) repose sur une observation de longue date. En effet, le
cerveau humain synchronise son activité sur la fréquence périodique d’oscillation du stimulus
(Adrian & Matthews, 1934) entrainant une réponse précisément a la fréquence de
présentation des stimuli (Regan, 1966 ; Steady-State Visual Evoked Potentials — SSVEP). Cette
méthode a initialement été utilisée pour I'étude des phénomenes de bas niveau (par exemple,
la luminance, le contraste). Récemment, cette méthode a été adaptée a I’étude des processus
visuels de haut niveau telle que la perception des visages (Liu-Shuang et al., 2014 ; Rossion et
al., 2015 ; Rossion & Boremanse, 2011) et présente plusieurs avantages. Premiérement,
contrairement aux études en PE, cette méthode permet de présenter les stimuli rapidement
a une fréquence fixe créant l'illusion d’'une stimulation continue. Prenons I'exemple de la
présentation de visages a 3,5 Hz, c’est-a-dire 3,5 visages par seconde (voir figure 5). Cette
stimulation va entrainer une réponse précise du cerveau a la fréquence exacte de
présentation des stimuli. Deuxiemement, c’est une méthode objective et directement
quantifiable présentant un haut rapport signal/bruit. En effet, contrairement aux PE, la
réponse d’intérét est définie a priori, lors de la construction du paradigme. L’analyse des
données se réalise majoritairement dans le domaine fréquentiel. Ainsi, si on définit a priori
une fréquence de présentation des visages a 3,5 Hz, alors les réponses d’intéréts seront

observées précisément a cette fréquence et ses harmoniques (les multiples de la fréquence
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de stimulation). Enfin, il s’agit d’'une mesure implicite car durant la stimulation, les participants

réalisent une tache orthogonale de détection de changement de couleur de la croix.
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Figure 5 : lllustration de la stimulation visuelle périodique rapide issue de Rossion & Boremanse (2011). A. La
présentation de visages a une fréquence de 3,5 Hz (soit 3,5 visages par seconde) entraine une réponse a la
fréquence exacte de stimulation B., c’est-a-dire a 3,5 Hz lors de 'analyse dans le domaine fréquentiel.

La stimulation Visuelle Périodique Rapide a entre autres été utilisée pour étudier la
capacité du cerveau a discriminer non seulement les expressions émotionnelles des
expressions neutres (Dzhelyova et al., 2017 ; Leleu et al., 2018) mais également a discriminer
les expressions entre elles (Poncet et al., 2019). Afin d’étudier cette discrimination, les visages
sont présentés a une fréquence de base (6 Hz) avec la contrainte que toutes les cing images
un visage expressif apparaisse. Par le biais de ce type de paradigme, deux réponses cérébrales
distinctes sont observables sur le spectre fréquentiel. La premiére, correspondant a la
fréquence de stimulation de base, refléte le traitement visuel général des visages (F = 6hz et
ses harmoniques 2F = 12 Hz, 3F = 18 Hz etc.). La seconde reflete la discrimination de
I’expression faciale émotionnelle et correspond a la fréquence de présentation des visages
expressifs, soit F/5 =6/5 = 1.2 Hz et ses harmoniques 2F/5 = 2.4 Hz ; 3F/5 = 3.8 Hz etc.). De ce
fait, la signature objective de discrimination des expressions est la réponse spécifique aux
expressions faciales, c’est-a-dire 1.2 Hz. A partir de ce type d’approche, Dzhelyova et al. (2017)
ont ainsi mis en évidence un traitement occipito-temporal ventral pour le dégo(t et la peur et
un traitement dorsal pour la joie. La colére et la tristesse sont également discriminées parmi
un flux continu de visage expressif neutre (Leleu et al., 2018). La peur, de maniére similaire a
ce qui a été vu précédemment, est I'expression entrainant la plus forte activité lorsqu’elle est

présentée parmi I’'ensemble des expressions faciales émotionnelles (Poncet et al., 2019). De

44



plus, dans cette méme étude, les expressions faciales entrainent des réponses cérébrales

distinctes, suggérant un traitement spécifique de chacune de ces émotions.

[Il.  Lesrégions cérébrales impliquées dans le traitement des expressions faciales
A l'inverse des méthodes électrophysiologiques, les méthodes utilisant les réponses
hémodynamiques, avec I'lmagerie par Résonnance Magnétique fonctionnelle (IRMf) et la
Topographie par émission de positron (TEP) ont une tres bonne résolution spatiale mais une
plus faible résolution temporelle (de l'ordre de la seconde). Ainsi, ces méthodes sont
particulierement intéressantes afin d’étudier les régions corticales et sous-corticales

impliquées dans le traitement des émotions.

1. Lesstructures cérébrales sous tendant le traitement des expressions faciales

Comme nous avons pu déja le constater a travers les modeéles neuronaux développés
dans la premiere partie de ce chapitre (Haxby et al., 2000, 2002 ; Duchaine & Yovel, 2015), le
traitement des expressions faciales recrute un large réseau cérébral allant de régions
corticales comme le cortex cingulaire antérieur, le cortex visuel, le gyrus fusiforme, le sillon
temporal supérieur, le gyrus occipital inférieur, le cortex frontal-médian/cortex frontal
inférieur, a des régions sous-corticales comme I'amygdale, I'insula, le thalamus (Kober et al.,
2008 ; Adolphs, 2002 ; Wegzryn et al., 2015 ; Dricu & Friihholz, 2016 ; Streit et al., 1999).
Cependant, nous nous focaliserons plus particulierement sur le role de I'amygdale et du gyrus
fusiforme, puisque la premiere région est bien connue pour jouer un réle central dans la
reconnaissance des expressions faciales émotionnelles (Adolphs, 2002 ; Gur et al., 2002b)
alors que la seconde, bien qu’impliquée sélectivement dans le traitement des visages, n’est
connue que depuis peu comme sollicitée dans le traitement de leurs expressions (Kanwisher
et al.,, 1997 ; Rossion et al., 2000 ; Grill-Spector et al., 2004). Néanmoins, a I'heure actuelle, le
role fonctionnel de ces régions concernant la perception et la reconnaissance des expressions

faciales reste a étre spécifié.

a. L‘amygdale
Durant les derniéres décennies, de nombreuses études, s’inscrivant dans le courant

évolutionniste et la théorie des émotions de base d’Ekman (1992), se sont attachées a une
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vision localisationniste des émotions dans le cerveau humain. Dans ce sens, les recherches se
sont attachées a identifier des structures cérébrales impliquées dans le traitement catégoriel
des expressions de base. C’'est ainsi que I'amygdale a longtemps été considérée comme étant
impliquée dans le traitement des émotions négatives et en particulier, la peur. Cette
observation apparait a la fois pour les expressions faciales (Phelps & Ledoux, 2005 ; Ohman &
Mineka, 2001 ; Vytal & Hamann, 2010 ; Murphy et al., 2003 ; Pessoa et al., 2006 ; Fusar-Poli et
al., 2009 ; Krolak-Salmon, 2004 ; Whalen et al., 2013) mais également pour d’autres stimuli
émotionnels tels que des scénes par exemples (Hariri et al., 2002 ; Sabatinelli et al., 2009 ;
Sabatinelli & Frank., 2019). En effet, un visage exprimant la colére entraine une augmentation
de I'activité de I'amygdale notamment lorsque ce visage est précédemment conditionné par
un stimulus aversif pour créer une association avec la peur (Morris et al., 1998). Qui plus est,
I'observation de la patiente SM qui a une lésion bilatérale compléte de I'amygdale et
présentant une difficulté accrue a reconnaitre explicitement I'expression de peur
comparativement a des sujets controles (Adolphs et al.,, 1994), atteste a nouveau de
I'implication de cette région dans le traitement des émotions négatives. Or, les difficultés de
cette patiente ne sont observées que lors de tache explicite (Tsuchiya et al., 2009), ce qui a
permis d’avancer I'hypothese selon laquelle les activations de I'amygdale seraient fonction de
la nature de la tache, explicite versus implicite de I'émotion. Toutefois, les résultats des études
sont contradictoires a ce sujet. Si certains auteurs montrent une activation plus forte de
I’'amygdale lors d’un traitement implicite (Williams et al., 2005 ; Habel et al., 2007) d’autres
mettre en avant une réponse plus importante lors d’une tache explicite (Gorno-Tempini et al.,
2001 ; Gur et al., 2002a), alors que d’autres en revanche ne soulignent pas de telles
modulations en fonction de la tache (Dricu & Frithholz, 2016 ; Cunningham et al., 2004). En
outre, I'activation de 'amygdale dépendrait selon certains auteurs, non pas de I'évaluation de
la valence mais plutot de I'intensité des expressions (Lin et al., 2016 ; Miller-Bardorff et al.,
2018). Ceci pourrait notamment expliquer les activités enregistrées au sein de I'amygdale pour
d’autres expressions négatives que la peur mais aussi pour des émotions positives (Sergerie
et al., 2008 ; Kim et al., 2003 ; Zhao et al., 2017). Ces derniéres observations ont par ailleurs
permis de remettre en cause son implication sélective aux émotions négatives.

Par-dela son implication dans le traitement des émotions, I'amygdale aurait un role
plus global. En effet, d’autres roles que le traitement émotionnel sont attribués a I'amygdale

tels que la réponse a la nouveauté (Schwartz et al., 203), la distribution des ressources
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attentionnelles lors du traitement des stimuli (Pessoa & Adolphs, 2010), la détection de
I'ambiguité (Adams et al., 2003) ou encore a la saillance motivationnelle, a I'imprédictibilité, a
I’éveil, et ce, pour les stimuli visuels en particulier (Davis & Whalen, 2001 ; Cunningham and
Brosch, 2012 ; Touroutoglou et al., 2014).

Ainsi, de multiples rbles ont été imputés a lI'amygdale mais des recherches
supplémentaires sont nécessaires pour clarifier le réle de cette structure dans le traitement
des expressions faciales. Ces différentes attributions conférées a I'amygdale pourraient
néanmoins trouver un appui a travers I’"hypothése constructiviste qui attribue un role plus
général des différentes structures cérébrales au sein d’un réseau (voir méta-analyse de

Lindquist, 2012 ou encore revue de Barrett, 2017).

b. Le gyrus fusiforme

Le gyrus fusiforme latéral (IGF) est avant tout connu pour étre sélectivement activé
pour des visages en comparaison a d’autres catégories d’objets (des maisons) (Kanwisher et
al., 1997). Ces résultats maintes fois répliqués lui a valu le nom d’aire fusiforme des visages
(Face Fusiform Area —FFA). Cependant, un débat existe concernant son réle dans le traitement
des aspects changeants du visage telles que les expressions faciales émotionnelles.
Initialement, il a été démontré I'implication du gyrus fusiforme dans le traitement des aspects
invariants des visages telle que I'identité (Haxby et al., 2000, 2002). Toutefois, plusieurs études
semblent remettre en cause ce postulat (Zhao et al., 2017 ; Wegzryn et al., 2015 ; Fox et al.,
2009 ; Vuilleumier, 2001 ; Kawasaki et al., 2012 ; Harry et al., 2013 ; Ishai et al., 2005). En effet,
le réle du gyrus fusiforme a pu étre sous-estimé dans les études précédentes. Une étude
récente a observé une activité plus importante dans le gyrus fusiforme (ainsi que dans le sillon
temporal supérieur) comparativement a I'amygdale lors de la catégorisation des expressions
faciales émotionnelles (Wegzryn et al., 2015). Un pattern d’activation similaire est observé au
sein du gyrus fusiforme pour la peur et le dégo(t ainsi que pour la joie et la tristesse, avec une
activation plus importante pour les deux premieres émotions citées (Surguladze et al., 2003).
Al'inverse, d’autres études (Harry et al., 2013 ; Kessler et al., 2011) soulignent le réle de gyrus
fusiforme pour I'ensemble des expressions faciales.

De méme que I'amygdale, le gyrus fusiforme est sensible a I'intensité des expressions,

avec une activation plus importante plus l'intensité est grande (Matsuda et al., 2013;
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Surguladze et al., 2003 ; Lin et al., 2016). Cette augmentation est retrouvée bilatéralement
pour la peur, la joie et le dégolt et uniquement dans I’hémisphére droit pour la tristesse
(Surguladze et al., 2003). Dans une autre étude (Matsuda et al., 2013), il a été montré par le
biais de morphs exprimant de 100% la peur a 100% la joie que le gyrus fusiforme est activé
lorsque les visages sont non ambigus, c’est-a-dire a I’extrémité du continuum (soit 100% peur
ou 100% joie). Ces auteurs ont également étudié la dimension de I'éveil (utilisation de morphs
allant du dégodt a la colére). L'activation est d’autant plus importante que la dimension de
I’éveil augmente. Enfin, le gyrus fusiforme est également sensible a I'attention portée sur les
visages. Toutefois, cette modulation attentionnelle n’est pas retrouvée lors du traitement de
I’expression faciale de peur (Vuilleumier et al., 2001).

En conclusion, le gyrus fusiforme tend a étre impliqué dans le traitement des
expressions faciales, son role restant toutefois a étre étudié. Notamment, les études
s’intéressant au gyrus fusiforme comparent son activation en réponses a l'identité et aux
expressions faciales pour mettre en avant son réle dans les aspects changeants des visages.
Au-dela de ces activations spécifiques, des réseaux avec des connectivités entre les régions

corticales et sous-corticales sont jeu lors du traitement des visages expressifs.

2. L'importance de la connectivité entre les régions cérébrales

Alors que les précédentes études se sont attachées a comprendre le réle des régions
cérébrales, la connectivité entre ces derniéres est un aspect qui est peu pris en compte.
Toutefois, cette connectivité semble entrer en jeu dans la catégorisation des expressions
faciales émotionnelles. Par exemple, I'amygdale, bien que plus activée quelle que soit
I’émotion traitée comparativement a une expression neutre, présente une différence de
connectivité avec des régions corticales et sous-corticales qui est dépendante des dites
émotions traitées (Diano et al., 2017).

L'amygdale présente ainsi des connexions avec de nombreuses autres structures
cérébrales (voir Figure 6). A titre d’exemple, il a été montré que la perception de visages
expressifs entraine une augmentation de la connectivité entre I'amygdale et le gyrus fusiforme
(Pujol et al., 2009), avec le cortex visuel (Pessoa & Adolphs, 2010) ou encore le cortex
cingulaire antérieure (Mériau et al., 2006). Qui plus est, la connectivité de 'amygdale est plus

importante avec le cortex cingulaire antérieure chez des sujets présentant des difficultés a
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identifier I'état émotionnel d’autrui (Mériau et al., 2006). Ces résultats sont interprétés par
les auteurs par des ressources attentionnelles accrues portées sur les traits émotionnels. Le
cortex préfrontal et 'amygdale seraient également liés entre eux, la réponse de I'amygdale
décroissant tandis que I'activation du cortex préfrontal droit augmentant lors d’une tache de
catégorisation (Hariri et al., 2000). Enfin, I'observation d’un cas unique de patient couplée a
une reconstruction sur la base des probabilités des fibres associatives de la substance blanche
a permis de mettre en avant I'importance des connexions et pas uniquement un réle crucial
des régions cérébrales distinctes (Philippi et al., 2009). Cette étude a notamment souligné le
role de faisceau plut6t longitudinal inférieur, reliant le cortex occipital avec I'amygdale et le
lobe temporal ainsi que du faisceau fontro-occipital inférieur, reliant le cortex occipital avec

le cortex orbito-frontal, dans la perception des expressions faciales émotionnelles.
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Figure 6: lllustration des connexions de I'amygdale issue de Davis & Whalen, 2001. L'amygdale et plus
particulierement la partie baso-latérale fait partie d’un réseau plus large dans lequel les aires cibles sont
spécialisées dans leurs fonctions, par exemple le cortex orbito-frontal serait spécialisé dans le choix du
comportement et la mémoire des évenements émotionnels. Les informations sensorielles regues du thalamus,
de I'hippocampe et du cortex activent ou modulent les transmissions aux aires cibles.

Bien que plusieurs régions cérébrales soient impliquées, la connectivité entre ces
régions est a prendre en considération lors de I'étude des expressions faciales émotionnelles.

Cela nous améne a nous questionner sur le décours temporel de |’activations de ces régions.
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3. Quel est le décours temporel de I'activation des structures cérébrales dans le
traitement des expressions faciales émotionnelles ?

Selon le modele d’Adolphs (2002), I'amygdale jouerait un réle central et crucial dans la
perception des expressions faciales émotionnelles. Ce modéle est particulierement
intéressant car il décrit a la fois les structures impliquées, leurs roles ainsi que le décours
temporel d’activation de ces structures. Ainsi, il décrit deux voies de traitement. La premiére
est une voie rapide impliquée dans le traitement rudimentaire et automatique des éléments
saillants et transitoires. La seconde, est une voie plus lente, impliquée lorsqu’une
représentation perceptive plus fine est requise. Le cortex visuel occipital et temporal
intervient uniquement dans la voie lente tandis que dans la voie rapide, les informations sont
directement transmises via un réseau sous-cortical a I'amygdale. Concernant le décours
temporel d’activation de la voie rapide, 'amygdale est impliquée dés 120 ms via le colliculus
supérieur et le pulvinar. Parallelement, la voie lente, impliquant le cortex strié, la FFA, le STG
puis 'amygdale (qui envoie ensuite les informations vers le cortex orbito-frontal, les ganglions
de la base, I'hypothalamus), est sollicitée a environ 170 ms. Enfin, 300 ms aprés la
présentation du stimulus, par des boucles rétroactives, les informations de I'amygdale et du
cortex orbito-frontal sont renvoyées vers les régions postérieures afin d’extraire les
connaissances conceptuelles associée a I’émotion pergue.

Une méta-analyse récente (Dricu & Frithholz, 2016) a permis de proposer un modéle a
plusieurs étapes pour le traitement des expressions émotionnelles (voir figure 7). Les deux
premieres étapes sont impliquées dans la perception et la compréhension des émotions. La
premiére, recrutant les aires visuelles associatives, le gyrus fusiforme moyen et le gyrus
occipital inférieur, permet I’extraction des informations visuelles sensorielles. Dans la
seconde, le STS postérieur est recruté pour intégrer les informations sensorielles entre elles
(visuelles, auditives etc.) et inférer les intentions basiques en lien avec I'expression percue.
Enfin, les deux dernieres étapes, impliquant le cortex frontal inférieur et le cortex frontal
dorso-médian, permet de catégoriser I'émotion percue et d’inférer I'état émotionnel de
I'individu. Quand bien méme ce modele est particulierement intéressant car il souligne le role
du gyrus fusiforme dés les stades précoces de traitement des expressions faciales, il ne prend

pas en compte les structures sous-corticales.
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from the perceived expression f

Figure 7 : |llustration du modéle multi-stade de Dricu & Friihholz (2016). Le premier stade (en rouge) recrute les
aires visuelles associatives (Vis), le gyrus fusiforme moyen (mFG) et le gyrus occipital inférieur (I0G). Le second
stade (en jaune) recrute le sillon temporal supérieur postérieur (pSTS). Le troisieme stade (en vert) recrute le
cortex frontal inférieur (IFC). Enfin, le quatriéme stade (en bleu) recrute le cortex frontal dorso-médian (dMFC).

En outre, I'étude conjointe du décours temporel et du sous-bassement cérébral en lien
avec le traitement des émotions est également possible grace a I'enregistrement EEG combiné
a I'IRMf. Par ce biais, il a été montré (Schulte Holthausen et al.,, 2016) que I'activité de
I'amygdale précéde de 60 millisecondes I'activation du gyrus fusiforme. Une autre étude
(Muller-Bardorff et al., 2018) corrobore cette activation précoce de I'amygdale (au niveau du
composant P1, entre 76 et 128 ms). Toutefois, dans cette derniére étude, la composante P1
serait associée a I'action conjointe de I'amygdale et du gyrus occipital moyen. Ces résultats
mettent en avant une implication précoce de I'amygdale dans le traitement des expressions
faciales.

Enfin, les études intracérébrales menées aupreés de patients épileptiques pharmaco-
résistants peuvent également renseigner sur le décours temporel des activations. En effet, ces
études présentent a la fois une tres bonne résolution temporelle et spatiale. Certaines études
mettent également en avant une discrimination précoce des expressions faciales dans
I'amygdale et ce, dés 74 ms post-stimulation (Oya et al., 2002 ; Méndez-Bértolo et al., 2016)
tandis que d’autres observent une discrimination plus tardive (dés 140 ms jusqu’a 800 ms)

(Krolak-Salmon, 2004 ; Pourtois et al., 2010 ; Meletti et al., 2012). Une méta-analyse sur la
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base des données intracérébrales existantes propose ainsi une activation précoce de
I’'amygdale suivie par celle du gyrus fusiforme (Guillory & Bujarski, 2014). Ainsi, I'aire fusiforme
des visages, bien qu’impliquée dans une discrimination rapide des visages, ne serait sollicitée

gue plus tardivement concernant la discrimination des émotions.

IV.  Existe-t-il une latéralisation hémisphérique préférentielle pour le traitement
des expressions faciales ?
Dans la littérature, il existe deux hypothéeses majeures concernant la latéralisation du

traitement des émotions dans le cerveau. La premiére est I'hypothése de la dominance de
I’'hémisphere droit (« Right Hemisphere Hypothesis » - Gainotti, 1972 ; Borod et al., 1998).
Selon cette hypotheése, I'ensemble des émotions sont traitées au sein de I’hémisphére droit.
La seconde, I'hypothese spécifique de la valence (« Valence-Specific Hypothesis » - Ahern &
Schwartz, 1979), stipule que les émotions négatives sont traitées préférentiellement par
I’hémisphere droit, tandis que les émotions positives sont traitées préférentiellement par
I’'hémisphere gauche. Davidson (1992, 1995) propose quant a lui une variante de cette
derniere hypothése qui est celle de I'approche et de I’évitement (« The approach-withdrawal
hypothesis »). Selon cette vision, I'hémisphere droit traite les émotions entrainant I'évitement
tandis que I’lhémisphére gauche est spécialisé dans I'approche.

Une récente revue réalisée a partir des données comportementales de patients
présentant une dégénérescence lobaire fronto-temporale (DLFT) apporte de nouvelles
considérations en faveur de I'"hypothéese de la dominance de I'"hémisphere droit (Gainotti,
2019). La DLFT (décrite en 1892 par Arnold Pick) est selon Gainotti (2019) un modele
intéressant pour I'étude de la latéralisation hémisphérique. En effet, pour cet auteur, la DLFT
entraine des troubles émotionnels et comportementaux avec des lésions focales. Ainsi, c’est
par |'étude des résultats de nombreux travaux concernant les troubles et la latéralisation des
lésions qu’il conclut a un réle prédominant de [I'hémisphere droit. Les études
électrophysiologiques semblent également mettre en avant un traitement préférentiel des
émotions au sein de I’'hémisphére droit, notamment au cours des stades précoces de
traitement, les amplitudes des composantes étant plus importantes au sein de cet hémisphere
(PE : Batty & Taylor, 2003 ; Caharel et al., 2005 ; FPVS : Dhzelyova et al., 2017 ; Leleu et al.,
2018). Toutefois, une méta-analyse des données intracérébrales vient plutét conforter

I"hypothése de la valence (Guillory & Bujarski 2014). En effet, ces auteurs ont observé par
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I'analyse de la latéralisation dans les études SEEG que les émotions positives sont
majoritairement traitées a gauche et que les émotions négatives impliquent majoritairement
des structures a droite. Il semble cependant important de souligner que dans les études
utilisées pour cette méta-analyse, une grande majorité des études prend en compte
uniquement la peur. Enfin, d’autres résultats ne vont ni dans le sens de I’hypothése de
I’'hémisphere droit, ni dans le sens de la valence (Wyczesany et al., 2018 ; Fusar-Poli et al.,
2009 ; Killgore & Yurgelun-Todd, 2007). En effet, dans une méta-analyse (Fusar-Poli et al.,
2009), il a été observé que traitement des expressions faciales entraine des activations
bilatérales dans un certain nombre de régions (dont I'amygdale et le gyrus fusiforme).

Afin de clarifier le role des hémisphéres cérébraux dans le traitement des expressions
faciales, une étude en IRMf a utilisé des visages chimériques (Killgore & Yurgelun-Todd, 2007)
pour lesquels les deux moitiés du visage expriment des émotions différentes (joie/neutre ou
tristesse/neutre). Ainsi, lorsque I'analyse est réalisée sans tenir compte de la valence ni de la
présentation dans le champ visuel gauche ou droit, les résultats semblent en faveur de
I’hypothese de la dominance de I’lhémisphére droit. Néanmoins, I'analyse en tenant compte
de la valence et du champ visuel de la présentation souligne des résultats en faveur cette fois-
ci de I'hypothese de la valence.

Pour conclure, le traitement des expressions faciales tend a impliquer a la fois
I’'hémisphére gauche et I’'hémispheére droit. En effet plusieurs études concluent que les deux
hypothéses ne sont pas exclusives et que la latéralisation hémisphérique des émotions semble
reposer sur les deux hypothéses a la fois (Wyczesany et al., 2018 ; Fusar-Poli et al., 2009 ;

Killgore & Yurgelun-Todd, 2007).

V. Substrats cérébraux a I'origine du traitement dynamique des visages
Les études mentionnées précédemment utilisent des images de visages prototypiques
et statiques. Bien que ces études permettent une compréhension et une modélisation au
niveau cérébral du traitement des expressions faciales, les protocoles expérimentaux mis en
place restent tres éloignés de la vie quotidienne. Ainsi, afin de mener des études un peu plus
écologiques, I'aspect dynamique de présentation des stimuli abordé d’un point de vue

comportemental dans le chapitre 1 est également étudié au niveau neuronal.
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Dans ces études, la présentation dynamique des visages expressifs est contrastée soit
avec la présentation de visages statiques (Trautmann et al., 2009 ; Recio et al., 2011) soit
d’autres stimuli en mouvement (par exemple une mosaique) (Sato et al., 2015 ; 2019 ; Recio
et al., 2014). Les études en Potentiels Evoqués ont notamment montré que les premiéres
différences de traitement entre la présentation statique et dynamique des stimuli surviennent
a environ 200 ms post-stimulation au niveau des régions postérieures (au niveau de I'EPN -
Early Posterior Negativity ») puis plus tardivement a environ 500 ms au niveau des régions
centro-pariétales (LPC - Late Positive Complex (Recio et al., 2011 ; Recio et al., 2017). Ces
composants évoqués sont amplifiés pour les expressions dynamiques comparativement aux
expressions statiques (Recio et al., 2011). Selon ces auteurs, ces effets seraient le résultat
d’une différence d’intensité (Biele and Grabowska, 2006) a I'origine d’'une augmentation des
ressources attentionnelles pour les expressions dynamiques (Clore & Gasper, 2000).

Les études en IRMf corroborent également les résultats en PE énoncés ci-dessus. En
effet une activation plus distribuée et plus conséquente est observée lors de la présentation
dynamique (Sato et al., 2019 ; 2004 ; Trautmann et al., 2009 ; Kessler et al., 2011). Parmi les
régions activées, les régions associées au traitement des expressions statiques dont le gyrus
fusiforme de facon bilatérale ainsi que I'amygdale gauche (voir Arsalidou et al., 2011 et
Zinchenko et al., 2018).

Dans une autre étude (Muhlberger et al., 2011), I'aspect dynamique est évalué en
utilisant des morphs d’une expression neutre a une émotion mais également l'inverse. Les
passages de neutre a la joie et de la colére a neutre sont évalués positivement, tandis que les
patterns inverses sont évalués négativement. Dans cette étude, I'amygdale, I'insula ainsi que
le cortex orbito-frontal sont bilatéralement impliqués dans le traitement de la survenue d’une
expression négative (la colere) et la disparition d’'une émotion positive (la joie). Ces différentes
dynamiques refletent des valences opposées et sont sous-tendues par des systémes
motivationnels différents. Ainsi, les auteurs soulignent I'importance de prendre en compte la
dynamique dans les changements expressifs.

En conclusion sur lI'ensemble de ces études, les résultats obtenus illustrent
I'importance d’apporter des mesures plus écologiques afin d’apporter une meilleure
compréhension des mécanismes cérébraux de détection des expressions faciales
émotionnelles. En effet, d’autres études sont nécessaires afin de rendre compte plus

précisément de I'avantage de la dynamique des expressions.
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A travers ce chapitre, bien qu’il existe encore de nombreux questionnements
concernant le sous-bassement neuronal du traitement des expressions que ce soit concernant
le décours temporel mais également concernant le role des régions impliquées, I'amygdale
semble impliquée trés précocement (liée potentiellement a la composante P1). Le gyrus
fusiforme semble également avoir un réle initialement sous-évalué dans le traitement des
expressions faciales émotionnelles. En effet, il tend a étre impliquer également lors de la

présentation dynamique des visages expressifs.
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Chapitre 3

Influence du contexte sur la perception des visages

Dans les chapitres précédents, nous nous sommes intéressés aux mécanismes cognitifs et
neuronaux de catégorisation et de reconnaissance des expressions faciales. En partant du
postulat des expressions de base d’Ekman (1993) selon lequel six émotions sont reconnues
universellement, la majorité des études ont alors été menées par le biais de visages dénués
de tout contexte, parfois méme sans indice externe tel que les cheveux. Or, dans notre vie
quotidienne, nous ne percevons jamais le visage des personnes autour de nous de fagon
isolée, et de multiples autres sources peuvent également transmettre des émotions. Par
exemple, la voix, la posture du corps, mais aussi I’environnement visuel, les odeurs, les mots,
les sons sont autant de facteurs qui permettent d’apporter des informations
complémentaires. En outre, prendre en compte les informations contextuelles pour définir
I’état émotionnel des personnes autour de nous peut étre important dans certains cas.
Imaginons que nous voyons une personne pleurer dans une église ; cette personne, selon le
contexte, peut ressentir soit de la joie s’il s’agit d’'un mariage, soit de la tristesse s’il s’agit d’'un
enterrement. Historiguement, Goodenough & Tinker (1931) et Munn (1940) ont étudié le
contexte dans le but de remettre en cause le postulat selon lequel il est possible d’extraire
précisément |’état émotionnel uniquement en se basant sur les traits faciaux (Ekman, 1993 ;
Ekman et Friesen 1978). Ce n’est que récemment que les études se sont intéressées au
contexte afin cette fois-ci d’en comprendre l'influence sur la perception des expressions
faciales. Dans ce chapitre, nous aborderons les aspects méthodologiques concernant I'étude
de l'influence du contexte puis son réle dans le traitement des expressions émotionnelles.
Dans un second temps, nous nous intéresserons a la vitesse de traitement de cette influence
par le cerveau humain ainsi qu’aux régions cérébrales impliquées dans l'intégration du

contexte et des émotions.
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I.  L'influence du contexte sur la perception des visages au niveau comportemental

1. Les stimuli utilisés

Lorsque nous évoluons dans notre environnement, nous percevons des informations
en provenance de ce dernier par I'ensemble des modalités sensorielles : visuelle, olfactive,
gustative, tactile et auditive. Bien que la perception visuelle d’un visage puisse étre influencée
par d’autres sources sensorielles comme par exemple, les odeurs (Leleu et al., 2015a, 2015b ;
Leppanen and Hietanen, 2003), la prosodie émotionnelle (Paulmann and Pell, 2010) ou encore
les voix (Skuk & Schweinberger, 2013 ; Watson et al., 2014 ; Pourtois et al., 2000 ; Collighon
et al., 2008), nous nous intéresserons dans la suite du chapitre uniguement aux informations
visuelles.

Afin d’étudier I'influence du contexte visuel, certaines études ont utilisé un corps
(Meeren et al., 2005 ; Aviezer et al., 2011) (voir figure 8A), des phrases décrivant une situation
(Aguado et al., 2019a, 2019b), une étiquette sociale (Mermillod et al., 2018), d’autres visages
(Masuda et al., 2008), un fond coloré (Friihholz et al., 2009), des films induisant un état
émotionnel (Niedenthal et al., 2000), mais aussi des scenes visuelles plaisantes et déplaisantes
(Righart & De Gelder, 2008a, 2008b ; Xu et al., 2015, 2017 ; Calbi et al., 2017) (voir Barrett et
al., 2011 ; Aviezer et al., 2017 pour des revues).

D’autre part, concernant les visages expressifs employés, ils proviennent dans la
majorité des études de bases de données normées que nous avons déja abordées au cours du
chapitre 1 (partie I.1). Cependant, seules quelques expressions faciales de base y sont
habituellement utilisées comme stimuli. On peut citer par exemple, la colére et la peur
(Meeren et al., 2005), la tristesse et la joie (Hietanen & Astikanen, 2013), la colére et le dégolt
(Teufel et al., 2019), une expression neutre (Calbi et al., 2019) ou encore la colére et la joie
(Aguado et al., 2019b). En revanche et plus rarement, comme dans |'étude de Mermillod et al.
(2018), des visages véhiculant les six expressions de base ainsi qu’une expression neutre ont
été sélectionnés. Contrairement a la grande majorité des études, Aviezer et al., 2012b ont
utilisé, afin d’étre au plus proche de situations de la vie quotidienne, des visages présentés au
sein de situation réelle (voir figure 8B). Leur travail leur a permis d’introduire le terme de
« peak emotion » comme étant « le point culminant d’'une expérience émotionnelle tres
intense, se focalisant sur le pic expressif immédiat en réponse a des situations de vie réelle,
comme par exemple subir un piercing, recevoir un prix extravagant, gagner un point dans un
match sportif professionnel, etc. ».
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Enfin, par la combinaison des stimuli émotionnels, les études s’intéressant a I'influence
du contexte sur la perception des expressions ont mis en place des conditions congruentes
(dans lesquelles la valence de I'expression et du contexte est la méme) et des conditions

incongruentes (dans lesquelles la valence des stimuli va dans des directions opposées).

5 6
Figure 8: lllustration des stimuli utilisés pour I'étude de I'influence du contexte sur la reconnaissance des
expressions faciales. A. Exemple d’une expression prototypique de dégo(t sur un corps représentant le dégot
(Aviezer et al., 2008). B. La notion de « peak emotion » développée par Aviezer et al., 2012a représente I'émotion
lors de son intensité maximale pour la réaction corporelle d’un point 1. gagné et 2. perdu ainsi que I'expression
sur un visage isolé lors d’un point 1., 4. et 6. perdu et 2., 3. et 5. gagné. Ainsi, a ce niveau d’intensité maximale,

le visage présenté isolément n’est pas diagnostic de la valence affective de la situation, la présence du corps donc
du contexte est nécessaire afin d’effectuer une bonne reconnaissance.

2. Lestaches utilisées

Différents paradigmes ont été mis en place afin d’étudier I'effet du contexte sur la
perception des expressions. Certains auteurs ont utilisé des taches de priming affectifs (des
taches d’amorgage) (Carroll et Russell, 1996 ; Hietanen et Astikainen, 2013 ; Diéguez-risqco et
al., 2015 ; Aguado et al., 2019a). Ces taches permettent d’induire un état émotionnel (Zajonc,
1980) chez le participant en présentant brievement le contexte en amont de la présentation
du stimulus cible, en I'occurrence dans les études auxquelles nous nous intéressons, un visage
expressif. Ainsi, la perception d’'une émotion en amorce devrait activer le concept de cette
émotion et par conséquent entrainer un traitement plus rapide des stimuli cible s’ils sont
congruents avec ce concept (voir Neely, 1991 ; Collins & Loftus, 1975 ; Wheatley et al., 2005 ;
Nook et al., 2015).
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Le paradigme d’adaptation « aftereffect » a également été utilisé a titre d’exemple par
Teufel et al., (2019). Dans cette expérience, au cours d’une premiere phase d’adaptation, des
photographies de composites corps/visages (ex: corps représentant la colére et visage
représentant le dégoliit) sont présentées a I’écran. Les sujets durant cette phase réalisent une
tache orthogonale pour s’assurer que |'attention est dirigée sur I’écran. Dans un second
temps, au cours de la phase test, des visages morphs entre les deux expressions (représentant
a 50% du dégolt et a 50% de la colére) sont présentés. Lors de cette phase, les participants
doivent réaliser une tache de catégorisation de I'émotion a deux choix forcés.

Ces deux paradigmes entrainent des effets différents. Le paradigme d’adaptation
induit un biais perceptif dans la direction opposée de I'adaptateur tandis que le paradigme de
priming induit des réponses plus rapides et plus précises lorsque la cible et I'amorce sont
congruents (Mueller et al., 2020). Par exemple, concernant le paradigme d’adaptation, suite
a une longue exposition a des visages exprimant le dégo(t, des visages ambigus, générés par
des morphs entre I'expression de dégo(t et de surprise, sont percus comme exprimant plutét
de la surprise. On a donc une perception dans la direction opposée a I'adaptation (Webster et
al., 2004).

Enfin, dans d’autres études, le contexte et les expressions faciales sont présentés
simultanément, que ce soit des visages superposés sur des scenes visuelles complexes de
différentes valences (Righart & DeGelder, 2008a, 2008b) ou des visages implémentés sur des
corps expressifs (Meeren et al., 2005).

Lors de la passation de ces expériences, différentes taches peuvent étre demandées
aux participants lors de la présentation des stimuli, telles que des taches de catégorisation de
I’expression faciale (Meeren et al., 2005 ; Righart & De Gelder, 2008a, 2008b ; Barrett &
Kensinger, 2010 ; Aguado et al., 2018), de jugement de congruence (Aguado et al., 2018),
d’évaluation de l'intensité des stimuli (Ito et al., 2013 ; Masuda et al., 2008 ; Aviezer et al.,
2008, Mermillod et al., 2018), d’évaluation de la valence émotionnelle (Aguado et al., 2018 ;
Aviezer et al., 2008 ; Mermillod et al., 2018 ; Xiao et al., 2016), de détection d’'un changement
expressif sur un morph (Niedenthal et al., 2000) ou encore des taches orthogonales (Righart

& de Gelder, 2006 ; Liu et al., 2019).
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3. Comment se traduit I'influence du contexte sur la perception des expressions faciales
d’un point de vue comportemental ?

L'influence du contexte se traduit de différentes maniéeres selon le type de taches
utilisé dans I'étude. Cependant, les études réalisées s’accordent a mettre en évidence des
effets de congruence et d’incongruence. D’une part, ces effets peuvent se traduire sur la
précision de réponse ainsi que le temps de réaction (soit une réponse plus précise et rapide
lorsque le contexte et I'expression faciale émotionnelle sont de méme, soit a I'inverse une
réponse moins précise et plus lente lorsqu’ils sont de valence opposée) (Liu et al., 2019,
Aviezer et al., 2008 ; Aviezer et al., 2012b ; Kret et al., 2013 ; Mondloch, 2012 ; Hietanen &
Astikainen, 2013). A titre d’exemple, une expression de dégolt présentée sur un corps
exprimant de la colére sera catégorisée comme étant de la colére tandis que cette méme
expression sur un corps exprimant du dégolt sera catégorisée comme étant du dégodlt
(Aviezer et al., 2008). Ces effets se traduisent également sur |'évaluation de l'intensité de
I’émotion véhiculée par visage expressif. Celle-ci sera jugée plus forte lors d’une condition
congruente (Mermillod et al., 2018 ; Ito et al., 2013 ; Hess et al., 2016). De plus, la présence
d’un contexte congruent permet de modifier le seuil de détection des expressions faciales
ambigués (a savoir des morphs de neutre (0%) a une expression de peur (100%)). Une
expression de peur sera percue a un seuil d’intensité plus bas dans un contexte négatif que
neutre ou encore positif (Lee et al., 2012). La surprise étant une expression faciale ambigué,
c’est-a-dire pouvant étre évaluée comme positive ou négative, la présence d’un contexte
permet de juger la valence de I'émotion plus rapidement (Neta et al., 2011). La présence d’un
contexte, notamment le corps, permet également de juger plus précisément de la valence et
de l'intensité d’un visage lorsque ce dernier est ambigu (Aviezer et al., 2012a). Selon cette
derniere étude, lorsque I'expression atteint son pic émotionnel (niveau d’intensité maximal),
les réactions faciales seules ne sont pas diagnostic de la valence affective de la situation (voir
figure 8B). Au-dela de ces effets de congruence et d’incongruence, le contexte modifie
également la perception des expressions neutres. En effet, un visage n’exprimant aucune
émotion présenté dans un contexte négatif ou positif, sera évalué respectivement comme
étant plus négatif (Calbi et al., 2017 ; Schwartz et al., 2013 ; Liu et al., 2019) ou bien plus positif
(Schwarz et al., 2013 ; Liu et al., 2019).

Afin d’observer cette influence du contexte, il semble cependant qu’une certaine

cohérence avec la réalité soit nécessaire, c’est a dire que les conditions expérimentales se
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doivent de refléter le plus précisément possible ce que nous observons dans notre vie
quotidienne. En effet, si le contexte représente une description situationnelle, une scéne
visuelle complexe ou encore des visages expressifs, alors celui-ci aura une influence s’il est
présenté en amont. Toutefois, si le contexte est représenté par un corps, I’effet de congruence
sera d’autant plus important lorsque le visage expressif est présenté simultanément sur le
corps, indépendamment du temps de présentation (150 ou 30 ms) (Lecker et al., 2017). Au
contraire, lors d’'une présentation en séquentiel, en insérant un intervalle de 0 a 300 ms entre
la présentation des deux stimuli, aucun effet de congruence n’est observé (Lecker et al., 2017).
Ainsi, I'insertion d’une latence limiterait I'influence du contexte (Lecker et al., 2017), ainsi que
le non-alignement des stimuli (présentation du visage décalé sur le c6té du corps) (Mondloch,
2012), suggérant une intégration de deux sources d’information (contexte et visage). De plus,
en situation d’interaction sociale, I'expression faciale d’une personne influence la
catégorisation de I'expression faciale de la personne cible avec laquelle elle interagit mais
uniquement lorsque les deux personnes sont face a face et non dos a dos (Gray et al., 2017).

Cette influence du contexte au niveau comportemental est également observée des
I’enfance (Theurel et al., 2016 ; Rajhans et al., 2016 ; Mondloch, 2012). En effet, dés I'age de
5 ans, un contexte de méme valence que I'expression faciale percue permet d’améliorer la
performance de reconnaissance des expressions comparativement a I'absence de contexte
(Theurel et al., 2016).

Toutefois, une question qui reste en suspens a |'heure actuelle est de savoir si
I'intégration des informations du contexte et des visages s’effectue a un stade précoce ou
tardif du traitement de I'information visuelle. Selon Aviezer et al. (2011), l'intégration du
contexte et de I'expression est automatique, c’est-a-dire incontrélable et non intentionnelle.
Dans cette étude, les auteurs ont montré que le contexte influence la catégorisation des
expressions faciales malgré la charge cognitive, mais également malgré une consigne explicite
de ne pas préter attention au contexte. L'étude des mouvements oculaires révele également
une intégration au niveau perceptif, car la présence du contexte modifie les informations
préférentiellement fixées par les sujets (Aviezer et al., 2008 ; Xiao et al., 2016). Ce point de
vue est remis en cause par Teufel et al., (2019) en utilisant un paradigme, pour lesquels
I'intégration des informations serait plus tardive, et donc par conséquent les informations du
corps sont traitées dans un premier temps en paralléle et indépendamment des visages. Les

études électrophysiologiques en potentiels évoqués, de par la haute résolution spatiale de
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cette technique, peuvent apporter d’autres éléments de réponses au décours temporel de

I'intégration de ces deux sources d’information.

[I.  Aquellevitesse le contexte influence-t-il le traitement des expressions faciales ?
Bien que l'influence du contexte soit bien décrite au niveau comportemental, il y a au

niveau neuronal un manque de consistance concernant cette influence sur le traitement des
expressions tant du point de vue temporel que des effets (Meeren et al., 2005; Righart & De
Gelder, 2006; Righart et de Gelder, 2008b; Xu et al., 2015; Frihholz et al., 2009; Hirai et al.,
2008, Hietanen & Astikainen, 2013 ; Diéguez-risqco et al., 2013, Diéguez-risqco et al., 2015 ;
Mermillod et al., 2018). Les études électrophysiologiques utilisant la technique des potentiels

évoqués permettent d’étudier le décours temporel de cette influence.

1. Une influence tres précoce (P1) ?

Certaines études mettent en évidence une influence du contexte des les stades
précoces du traitement des expressions faciales, a environ 100 ms apreés la présentation des
stimuli au niveau du composé évoqué P1l. Ces effets se traduisent notamment par une
amplitude de réponse plus importante lorsque le contexte et I'expression faciale sont de
valence opposée (Meeren et al., 2005 ; Hietanen & Astikainen, 2013 ; Werheid et al., 2005).
Cependant, si ces effets sont observés a la fois pour la joie, la colere et la peur (Meeren et al.,
2005 ; Werheid et al., 2005 ; Hietanen & Astikainen, 2013), ils ne sont pas observés pour la
tristesse (Hietanen & Astikainen, 2013). Cet effet d’incongruence est a la fois visible sur des
électrodes occipitales et occipito-temporales (Meeren et al., 2005 ; Werheid et al., 2005 ;
Hietanen & Astikainen, 2013). Une autre étude met uniqguement en lumiére une modulation
de I'amplitude lors de la présence d’un label social (par exemple « Pére attentionné » ou
« Schizophréne dangereux ») qu’il soit positif ou négatif contrairement a I'absence de ce label
(Mermillod et al., 2018).

Ce composant a été décrit comme étant lié a des processus attentionnels (voir Hillyard
& Anllo-Vento, 1998 pour une revue). De ce fait, une hypothése qui peut étre émise concerne
les conflits émotionnels dus a des stimuli inattendus et non congruents. La présence de stimuli
véhiculant des informations émotionnelles contradictoires (lors des conditions incongruentes)

attire plus I'attention que lorsque les mémes informations sont transmises (en conditions
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congruentes). Il n'est cependant pas exclu que cet effet soit lié a des caractéristiques

physiques de bas niveau (Rossion & Caharel, 2011).

2. Lestade de I'’encodage structural des visages est-il modulé par le contexte ?

Le composant N170, qui culmine a environ 160 ms post-stimulation dans les régions
occipito-temporales, est communément associé dans la littérature a I'encodage structural des
visages permettant I'extraction d’une représentation faciale (Bentin et al., 1996 ; Eimer,
2000). Concernant ce composant, si dans certaines études, aucun impact du contexte n’est
observé (Krombholz et al.,, 2007 ; Aguado et al.,, 2019b), d’autres mettent en avant
uniquement un effet général de la valence émotionnelle. Par exemple, il est observé une
activité plus importante pour les visages sur un corps représentant de la colere que de la peur
(Meeren et al.,, 2005) ou encore pour les scénes négatives plutét que positives,
indépendamment de I'émotion du visage (Righart et de Gelder, 2006 ; Righart & de
Gelder, 2008a). Au contraire, d’autres travaux mettent en lumiére des effets de congruence
(Hietanen & Astikainen, 2013) ou a 'inverse, des effets d’incongruence (Diéguez-Risco et al.,
2015 ; Werheid et al., 2005). L’activité neuronale plus importante lorsque le contexte et
I’expression sont de méme valence est expliquée par une facilitation de I'encodage, car le
contexte active automatiquement ['évaluation affective correspondante (Hietanen &
Astikainen, 2013). A I'inverse, lorsque le contexte n’est pas de la méme valence, les attentes
concernant le contexte et I'expression ne correspondent pas, et donc I'amplitude de réponse
de la N170 est amplifiée (Diéguez-Risco et al., 2015).

En conséquence, malgré le manque de consistance entre ces études, il semble
néanmoins apparaitre que le contexte modifie le traitement catégoriel des expressions

faciales (Rossion & Caharel, 2011 ; Rossion & Jacques, 2008).

3. Une influence plus tardive dans les stades post-perceptifs
Certaines études révelent une modulation plus tardive du contexte au niveau des
composants EPN (Négativité postérieure précoce — « early posterior negativity », apparaissant
a environ 150-250 ms post-stimulation ; Aguado et al., 2019b ; Diéguez-Risco et al., 2015), N2
(apparaissant entre 220 a 350 ms ; Xu et al., 2015), N400O (apparaissant entre 300 et 400 ms ;

Hietanen et Astikainen, 2013, Krombholz et al., 2007) ou encore LPP (Late positive potential,
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apparaissant entre 450 et 650 ms ; Aguado et al. 2019a ; Werheid et al., 2005 ; Hietanen et
Astikainen, 2013 ; Xu et al., 2017). Tel que précédemment mentionné pour le composant
N170, I'influence du contexte au niveau de ces différents composants électrophysiologiques
ne fait également pas consensus dans la littérature. En effet, certains travaux rapportent une
activité neuronale plus importante lorsque le contexte et I'expression faciale évoquent des
émotions de valence opposée au niveau du composant N2 (Xu et al., 2015), EPN (Diéguez-
Risco et al., 2015), N400 (Krombholz et al., 2007) ainsi qu’au niveau de la LPP (Werheid et al.,
2005 ; Hietanen & Astikainen, 2013 ; Diéguez-Risco et al., 2013). Tandis que d’autres études
mettent en lumiére des effets de congruence (EPN : Aguado et al., 2019 ; N40O : Hietanen &
Astikainen, 2013 ; LPP: Xu et al., 2017 ; Aguado et al., 2019). Ces influences tardives sont
expliquées par I'extraction ou I'acces de la signification émotionnelle (sémantique) des stimuli
(Paulmann & Pell, 2010), ou encore par la mise en place de mécanismes top-down (Hietanen
& Astikainen, 2013).

Le traitement neuronal des expressions faciales est dépendant du contexte dans lequel
I'expression est présentée. Toutefois bien que faisant encore débat, il semblerait que
I'intégration des expressions faciales et du contexte apparaisse deés les stades précoces. Les
études électrophysiologiques de par la faible résolution spatiale de cette technique ne
permettent pas de mettre en avant les régions cérébrales impliquées, ce que nous allons

aborder dans la partie suivante.

lll.  Quelles sont les régions cérébrales impliquées dans I'intégration du contexte et
des émotions ?

Les études en imagerie par résonnance magnétique fonctionnelle (IRMf) mettent en
lumiere que plusieurs régions cérébrales semblent avoir une activation différente selon le
contexte dans lequel est présentée |'expression faciale. Au-dela d’une activation spécifique,
les interactions entre certaines régions semblent également entrer en jeu. Ainsi, des
expressions ambigués, telles que la surprise (parfois évaluée comme positive ou négative), ou
encore une expression neutre, entrainent des activations différentes selon le contexte. Kim et
al. (2004) mettent en avant une plus grande activation au niveau de I'amygdale, du gyrus
fusiforme, du gyrus orbital, du gyrus parahippocampique, du gyrus précentral de I’'hémisphere

gauche ainsi que des cortex frontal inférieur, piriforme et temporal supérieur de I’'hémisphére
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droit lorsqu’une expression de surprise est associée a un contexte négatif. A I'inverse, selon
une autre étude (Schwarz et al.,, 2013), 'amygdale n’est pas modulée par la valence du
contexte lors du traitement d’expression neutre mais le gyrus précentral droit est plus activé
lorsque le visage est précédé par un contexte négatif. De plus, il a été montré que lorsque
I’expression faciale et le contexte sont de méme valence, un large réseau comprenant
I'amygdale, le gyrus fusiforme, I'hippocampe, le pole temporal a droite ainsi que l'insula
(bilatéralement) est activé (Mobbs et al., 2006). Le cortex préfrontal ventro-médian est quant
a lui plus activé lorsque la valence émotionnelle de la scene et celle de I'expression faciale
sont opposées (Mobbs et al., 2006). Lors du conflit émotionnel, la connectivité du cortex
cingulaire antérieur dorsal avec le cortex préfrontal dorsolatéral et I'amygdale augmente dans
I’hémisphere droit, tandis que la connectivité diminue avec le cortex cingulaire antérieur
ventral bilatéralement (Comte et al., 2016). Bublatzky et al. (2020) explicitent quant a eux
différents stades dans I'intégration du contexte et des expressions. Un premier stade, précoce,
s’opere au sein du cortex pariétal gauche, lorsque les expressions présentent une faible
intensité et sont donc difficiles a reconnaitre mais qu’il n’y a pas de conflit. Le second, plus
tardif, prend place au sein du cortex préfontal ventro-lateral et du pdle temporal lors des
conditions incongruentes. Ce décours temporel est également décrit dans les études
électrophysiologiques, par l'utilisation des méthodes de localisation de source. Le cortex
occipito-temporal inférieur et une source plus antérieure (probablement I'insula) semblent
impliqués vers 150-200 ms apres la présentation des stimuli (Werheid et al., 2005). Plus
tardivement, plusieurs sources potentielles dont le cortex prémoteur, I'aire motrice
supplémentaire, le lobule pariétal, le cortex sensorimoteur, le gyri cingulaire postérieur et
moyen ainsi que des régions plus frontales (le gyrus frontal inférieur) semblent impliquées
entre 494 et 702 ms post-stimulation (Calbi et al., 2019).

Par conséquent, un vaste réseau semble impliqué dans I'intégration des expressions
faciales émotionnelles et du contexte. Parmi les structures sous-tendant cette intégration,
nous retrouvons les structures impliquées dans le traitement des expressions faciales
abordées dans le chapitre précédent. Toutefois, les discordances concernant le type
d’influence, a savoir effet de congruence trés précoce ou bien d’incongruence dans certaines

études peuvent étre dues a plusieurs facteurs.
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IV.  Quels facteurs peuvent moduler 'influence du contexte ?

Plusieurs facteurs semblent toutefois influencer les effets observés, des facteurs
méthodologiques d’une part, tels que la tache utilisée (Aguado et al., 2018, 2019b), la
similarité perceptive des expressions (Aviezer et al., 2008 ; Reschke et al., 2018 ; Mondloch,
2012), et I'intensité des expressions (Bublatzky et al., 2020), mais aussi les traits de caractere
individuel (Lee et al., 2012; Ko et al., 2011), et la culture d’autre part (Ito et al., 2013 ; Masuda
et al., 2008, Hess et al., 2016).

En ce qui concerne la tache, une tache de jugement de la valence n’entraine qu’une
faible modulation du contexte sur le traitement des expressions au niveau comportemental
contrairement a des taches de catégorisation des expressions et de jugement de congruence
(Aguado et al., 2018). En effet, selon ces auteurs il est nécessaire de distinguer I'effet de
congruence émotionnelle de I'effet de congruence affective. L'effet de congruence affective
est en lien avec I'approche dimensionnelle (Russel, 1987), selon laquelle nous pouvons
catégoriser les émotions selon deux axes que sont la valence et I'éveil. L’effet de congruence
émotionnelle serait quant a lui lié a I'approche catégorielle des émotions de base (Ekman,
1993 ; Ekman & Friesen, 1978). Prenons comme exemple une expression faciale de peur
superposée sur une scene visuelle représentant du dégolt. Dans ce cas de figure, nous
pouvons conclure a une congruence affective puisque les deux stimuli refletent des émotions
de méme valence, mais a une incongruence émotionnelle puisque les émotions de base sont
différentes. La tdche modulerait également les réponses neuronales observées. A titre
d’exemple, une tache de jugement de congruence entraine un effet de congruence plus
important au niveau de certains composants électrophysiologiques (EPN et LPP)
comparativement a une tache de catégorisation (Aguado et al., 2019b). De la méme fagon,
Barrett & Kensinger (2010) ont montré que les informations contextuelles sont d’autant plus
nécessaires lorsque les sujets doivent catégoriser les expressions faciales comparativement a
un jugement d’approche ou d’évitement en utilisant une tache mnésique. De plus, lorsque les
sujets n‘ont pas a réaliser une tache spécifique sur I'expression faciale, par exemple un
jugement de genre (Liu et al.,, 2019) ou une tache de décision d’orientation (Righart &
DeGelder, 2006), les effets de congruence et d’'incongruence ne sont pas observés au niveau
comportemental mais des modulations neuronales sont observées sur les composants

évoqués.
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Le choix des stimuli est un élément pouvant également moduler 'effet du contexte,
notamment en ce qui concerne le type d’émotion et I'intensité des expressions utilisées. Par
exemple, une expression de dégo(t sera moins bien catégorisée lorsque le contexte refléte de
la colére contrairement a de la peur ou de la tristesse (Aviezer et al., 2008). Mondloch et al.,
(2012) émettent cependant une réserve concernant les similarités perceptives. L'influence
n’est pas symétrique, un corps représentant la peur influence plus la catégorisation d’un
visage triste que l'inverse. Concernant l'intensité des stimuli, un effet d’incongruence est
observé lorsque les stimuli sont facilement reconnaissables, c’est-a-dire d’intensité moyenne
alors qu’un effet de congruence est observé lorsque les émotions sont plus difficilement
reconnaissables, c’est-a-dire avec une faible intensité (Bublatzky et al., 2020).

Concernant les traits de caractére des participants, les personnes ayant une
personnalité dotée d’un systéme d’inhibition du comportement (BIS) élevé seraient plus
sensibles au contexte négatif que les personnes dotées d’un systéme d’activation du
comportement (BAS) élevé alors plus sensibles au contexte positif (Lee et al., 2012). D’un autre
coté, Ko et al., (2011) ne relévent pas de modulation par I'anxiété, le niveau d’éducation, de
vocabulaire, mais une modulation par le niveau de stress. Lorsque les participants ont un
niveau de stress élevé les auteurs n’observent plus de modulation du contexte sur I’évaluation
de lintensité des expressions faciales. Selon Ko et al. (2011), ces résultats sont consistants
avec une restriction du champ attentionnel au bénéfice des informations centrales (voir revue
de Mather, 2007 citée par Ko et al., 2011).

Enfin, il semblerait que I'influence du contexte soit dépendante de la culture (Masuda
et al., 2008 ; Ito et al., 2013 ; Hess et al., 2016 ; Ko et al., 2011). Dans la culture asiatique, les
individus sont influencés a la fois par des visages expressifs et des scenes visuelles tandis que
dans la culture occidentale (américaine), les individus sont uniquement influencés par les
scenes visuelles (Ito et al., 2013). Ces différences peuvent s’expliquer par les représentations
culturelles. Les personnes de culture occidentale (américaine) percoivent les émotions comme
des sentiments individuels alors que les personnes de culture japonaise percoivent les
émotions comme indissociables des sentiments du groupe (Masuda et al.,, 2008). Ces
différences se reflétent sur les descriptions subjectives des participants, les sujets japonais
rapportent que leurs jugements des visages expressifs ont été influencés par le contexte (des
personnages) alors que l'inverse est rapporté par les sujets américains. De méme, par le biais

de I'enregistrement des mouvements oculaires, cette méme étude (Masuda et al., 2008)
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montre une fixation, dans la premiére seconde, du personnage central dans les deux cultures.
Cependant, dés la deuxieme seconde, les sujets japonais allouent leur attention sur le
contexte, ce qui n’est pas le cas pour les sujets américains. Toutefois, certains traits de
caractere peuvent étre médiateurs de ces effets, notamment le niveau d’interdépendance. En
effet, des différences culturelles entre les Grecs et les Allemands seraient liées notamment a
un niveau plus grand d’interdépendance chez les Grecs (Hess et al., 2016).

Pour conclure, la présence d’'un contexte, qu’il soit une scéne visuelle, un corps
expressif ou encore des descriptions verbales de situation, entraine des modulations a la fois
comportementales et neuronales du traitement des expressions. Notamment le traitement
des émotions a partir du visage tend a étre facilité lorsque les informations véhiculées par ce
visage et le contexte sont les mémes. Toutefois, les mécanismes neuronaux sous-tendant les
effets clairement décrits au niveau comportemental semblent a I’"heure actuelle encore mal

compris.
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Problématique

Atravers la revue de littérature que nous venons d’exposer, il ressort que I'étre humain
a développé une impressionnante expertise pour reconnaitre et discriminer les expressions
faciales. Toutefois, malgré I'abondance des études réalisées sur les mécanismes cognitifs et
neuronaux qui sous-tendent la perception des expressions, de nombreux points restent
encore a préciser. Qui plus est, nous avons souligné que la majorité des études ont été menées
par le biais de stimuli trés éloignés des conditions dans lesquelles les visages sont pergus dans
la vie quotidienne. Par exemple, les visages sont présentés sur des fonds homogénes gris,
dénués de tout contexte mais aussi de facon statique et véhiculent parfois des expressions
faciales exagérées (Tracy & Robbins, 2008 ; Ahmed et al., 2018 ; Rellecke et al., 2012 ; Calvo &
Beltran, 2013 ; Hinojosa et al., 2015). Si récemment les études comportementales et en
neuroimagerie ont commencé a s’intéresser a I'aspect dynamique des émotions véhiculées
par un visage (Yitzhak et al., 2018 ; Recio et al., 2017 ; Zinchenko et al., 2018 ; Dhzelyova et al.,
2017 ; Leleu et al., 2018 ; Poncet et al., 2019), elles comportent cependant des temps de
présentation qui demeurent long (par exemple 1000 ms, Simon et al., 2008). Il apparait
néanmoins intéressant d’explorer les expressions faciales en utilisant une présentation
dynamique, notamment d’un point de vue des implications cliniques éventuelles. Une telle
présentation a par exemple permis de montrer une amélioration de la reconnaissance des
émotions chez des patients atteint de la maladie de Parkinson en comparaison a une
présentation statique (Kan et al., 2002), ce qui pourrait permettre de développer de nouveaux
outils d’évaluation plus sensibles aux troubles des patients. Or, cet aspect dynamique est a ce
jour peu étudiés dans la littérature et de nombreuses interrogations persistent. Au-dela de
cet aspect, la prise en compte de I'influence d’un contexte (qu’il soit visuel, auditif ou olfactif)
dans certains travaux (Xu et al., 2015 ; Watson et al., 2014 ; Leleu et al., 2015a) est également
d’un apport indéniable a la compréhension des mécanismes sous-tendant la perception des
expressions faciales émotionnelles. Toutefois, alors que les études comportementales
soulignent une facilitation de la reconnaissance des expressions faciales lorsque le visage et le
contexte véhicule la méme émotion, les résultats des études électrophysiologiques en

potentiels évoqués sont pour le moins divergents tant au niveau du décours temporel que des
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effets au niveau des composantes évoquées (Mermillod et al., 2018 ; Righart & de Gelder,
2008a ; Aguado et al., 2019b).

Sur la base de ces constats, I'objectif de cette these est d’étudier les mécanismes
impliqués dans la perception des expressions faciales émotionnelles sous un angle plus
écologique, c’est-a-dire en tentant, dans la mesure des contraintes de I'expérimentation, de
nous rapprocher des conditions dans lesquelles nous percevons les visages dans la vie
quotidienne. Ainsi, nous nous sommes plus particulierement intéressés a l'influence du
contexte visuel mais également a la perception du changement dynamique et rapide des
émotions.

Pour ce faire, nos études ont été menées par le biais d’enregistrements
électroencéphalographiques (EEG) qui s’avérent particulierement adaptés pour étudier la
perception dynamique des expressions, notamment grace a leur haute résolution temporelle.
En outre, couplée a l'enregistrement de I'activité cérébrale (EEG), nous avons utilisé
I'approche de stimulation visuelle périodique rapide (Rossion, 2014). Celle-ci repose sur la
présentation répétée de stimuli visuels a une fréquence constante, de sorte que la réponse
électrophysiologique mesurée par I'électroencéphalogramme (EEG) sur le scalp oscille a cette
méme fréquence. Par comparaison aux potentiels évoqués traditionnellement utilisés, cette
approche présente plusieurs avantages : un rapport signal-bruit élevé, ainsi qu’une réponse
rapidement (quelques minutes d’enregistrement suffisent) et facilement quantifiable
(amplitude du signal EEG a la fréquence de stimulation).

La stimulation visuelle périodique rapide, combinée a I'EEG, s’est révélée étre une
méthode de premier choix pour atteindre nos objectifs. D’'une part, afin d’étudier I'impact du
contexte sur la perception des expressions faciales, elle permet, par I'utilisation d’'une double
fréquence de stimulation, de présenter les stimuli (scénes visuelles complexes et visages
expressifs) simultanément. De cette facon, il est alors possible de caractériser objectivement
les activités cérébrales recueillies indépendamment pour chaque type de stimuli, mais
également de mettre en évidence des réponses d’'intermodulation qui serait un marqueur
d’intégration de ces deux sources d’information. D’autre part, la stimulation visuelle
périodique rapide s’avere également adaptée pour caractériser la détection du changement
dynamique et rapide des émotions en présentant cette fois-ci des séquences de visages neutre
(sans émotion) a une fréquence donnée (par exemple, 6 Hz, c’est-a-dire 6 images par seconde)

et en insérant périodiquement des visages expressifs (par exemple toutes les cing images,
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c’est a dire a une fréquence de 6 Hz/5 = 1,2 Hz), permettant par ce biais de caractériser la
réponse a la fois a 'ensemble des visages mais également au changement d’émotion. Enfin,
la stimulation visuelle périodique rapide, par son couplage a des enregistrements
intracérébraux (stéréo-électroencéphalographie — SEEG), apporte par ailleurs des
éclaircissements sur les bases neuronales qui sous-tendent le traitement des expressions
faciales. La SEEG, basée sur I'implantation d’électrodes intracérébrales, permet en effet de
recueillir des mesures électrophysiologiques en profondeur, disposant ainsi d’une excellente
résolution tant sur le plan temporel que spatial. Cette méthodologie s’avere ainsi tout a fait
pertinente pour répondre a nos interrogations.

Ainsi, par le biais de protocoles expérimentaux originaux reposant sur I'approche de
stimulation visuelle périodique rapide combinée a des enregistrements électrophysiologiques
(en surface et en profondeur), la présente thése, reposant sur trois études expérimentales,
vise a apporter une contribution nouvelle et significative a la compréhension des mécanismes
cognitifs et neuronaux impliqués dans la perception des expressions faciales émotionnelles.
La premiere porte sur l'influence d’un contexte visuel (scénes de valence positive et négative)
sur la perception des expressions ainsi que sur les mécanismes qui sous-tendent I'intégration
de ces deux sources d’information (Expérience 1). La seconde explore la capacité du cerveau
humain a discriminer des changements dynamiques et rapides d’émotions exprimées
naturellement par des individus photographiés dans leur vie quotidienne (Expérience 2). La
troisieme concerne l'implication et le role de deux régions clés, I'amygdale et le gyrus
fusiforme latéral, dans la détection de changements dynamiques et brefs des visages

expressifs (Expérience 3).
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Contributions expérimentales

Chapitre 1 :

Integration of emotional expressions and visual
scenes: evidence from concurrent stimulation with
electrocencephalographic frequency-tagging

(Expérience 1)

L'expérience présentée ici a fait I'objet de deux communications affichées (dont une avec
acte *) :

*Matt S., Liu-Shuang J., Lighezzolo-Alnot J., Maillard L., Rossion B., Caharel S., (Mai
2018). An objective signature of emotional expressions and context integration within a single
glance: evidence from electroencephalographic frequency-tagging. Annual Meeting of the
Vision Sciences Society (VSS). St. Pete Beach: Florida. (Conference abstract: Journal of Vision,
18, 908. d0i:10.1167/18.10.908).

Matt S., Liu-Shuang J., Lighezzolo-Alnot J., Maillard L., Rossion B., Caharel S., (Octobre
2018). Emotional expressions and context integration at a single glance: an objective signature
with electroencephalographic frequency tagging. Forum Groupement De Recherche sur la
vision (GDR vision) — Evéenement Institut Neurosciences et Cognition. Paris.

Synthese de l'article

Au cours de ces derniéres décennies, les études s’intéressant aux expressions faciales
émotionnelles ont étudié les mécanismes cognitifs et neuronaux sous-tendant le traitement
des expressions par le biais d’images prototypiques (expressions exagérées posées par un
acteur) en dehors de tout contexte (arriere-plan homogene). Ces études se sont largement
inspirées de la théorie des émotions de base d’Ekman (Ekman, 1992) selon laquelle six
émotions (le dégolt, la peur, la joie, la tristesse, la colére et la surprise) sont reconnues
universellement. Plus récemment, I'étude des expressions faciales au sein d’un contexte, qu'’il
soit visuel, auditif ou encore olfactif, a permis de mettre en évidence une influence de ce

dernier sur le traitement des expressions faciales. Ainsi, au niveau comportemental, il est
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communément observé a travers les recherches des réponses plus précises et rapides lorsque
le visage et le contexte véhiculent la méme émotion (effet de congruence) et a l'inverse, des
réponses moins précises et rapides lorsque les émotions véhiculées sont de direction opposée
(Yamashita et al., 2016 ; Righart et de Gelder, 2008a ; Aviezer et al., 2011; Ito et al., 2013).
Toutefois, la revue de littérature révéle, au niveau neuronal, un manque de consistance dans
les résultats. En effet, si certaines études mettent en lumiére des effets précoces
(composantes évoquées P1 et N170) (Meeren et al., 2005 ; Hietanen & Astikainen, 2013 ;
Diéguez-Risco et al., 2015 ; Werheid et al., 2005), pour d’autres, les effets apparaissent au
cours des stades post-perceptifs, (Early Posterior Negativity - EPN, N2, N400 ou encore de la
Late Positive Potenial — LPP) (Aguado et al., 2019a, 2019b ; Diéguez-Risco et al., 2015 ; Xu et
al., 2015). Cependant, une fois de plus, ces résultats sont trés disparates, certains mettant en
lumiere des effets de congruence (une amplitude de réponse plus importante lorsque les
émotions véhiculées sont les mémes), alors que d’autres en revanche observent des effets
d’incongruence.

Dans ce contexte, l'objectif de cette présente étude est d’apporter des
éclaircissements sur l'influence du contexte (des scénes visuelles complexes) sur la perception
des expressions faciales ainsi que de I'intégration neuronale de ces deux stimuli qui est encore
largement méconnue a I|'heure actuelle. Pour ce faire, un enregistrement
électroencéphalographique (EEG) est réalisé durant un paradigme de stimulation visuelle
périodique rapide (dont la méthodologie générale et les avantages ont été abordés au cours
du chapitre 2, dans la partie 1l.2). Ce dernier permet de présenter simultanément les visages
et les scénes a des fréquences de stimulation différente (f1 = 4,6 Hz et f2 = 6 Hz). Les
fréquences sont contrebalancées afin d’éviter que les effets observés puissent étre attribués
a la vitesse de présentation spécifique des stimuli. Ainsi, par le biais de ce paradigme, il est
alors possible de superposer les visages sur les scénes visuelles. Différentes séquences de 60
secondes chacune sont ainsi créées durant lesquelles des visages de différentes identités
exprimant la méme émotion (soit le dégot, la peur ou la joie) sont superposés sur des scénes
de valence soit positive, soit négative (soit 6 conditions au total). Ce paradigme est
particulierement intéressant car il nous permet de déterminer les réponses spécifiques aux
expressions faciales et aux scénes mais également 'intégration de ces deux stimuli. En effet,
les réponses EEG aux fréquences de présentation des images (4.6 Hz et 6 Hz) refletent le

traitement visuel général des visages et des scenes, tandis que la somme des réponses de
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I'intermodulation (c’est-a-dire la différence ou la somme des fréquences de base soit par
exemple f2-f1: 6 — 4.6 Hz = 1.4 Hz) est un marqueur de l'intégration entre les expressions
faciales émotionnelles et le contexte dans lequel elles sont présentées. Dans un premier
temps, nos analyses, au niveau du groupe, révelent une implication de régions cérébrales
distinctes pour le traitement des expressions et des scénes visuelles complexes (sites occipito-
temporaux pour les visages et medio-occipitaux pour les scenes). De plus, les stimuli négatifs
(scénes et expressions de dégolt en particulier) entrainent des amplitudes de réponse plus
importantes dans ces régions que les stimuli positifs. Enfin, un résultat particulierement
intéressant concerne la mise en évidence des composants de I'intermodulation au niveau des
régions occipito-temporales droites, apportant ainsi une preuve objective de l'intégration
perceptive des expressions faciales et du contexte émotionnel. Toutefois, la modulation selon
la congruence entre le contenu émotionnel des visages et des scénes se limite aux expression
de joie et de peur superposées sur les scénes négatives. Ces différents résultats sont discutés

ci-apres au regard de la littérature.

Mots clés: Expression faciale, Scénes émotionnelles, Perception, Stimulation Visuelle

Périodique Rapide, EEG

|. Introduction
Emotions are conveyed in different way in our daily life. We can readily extract

someone’s emotional state from their face but also from their body posture or the intonation
and the prosody of their voice. Emotions can also be conveyed by other sources such as the
environmental context, the odors, the sounds or indirectly by the content of read or heard
words or sentences. All of these emotional cues have an important role for social interaction
and guide our behaviors. Past research has mainly focused on emotion perception from one
source at a time, i.e. how emotions are perceived from a face presented in isolation or how
emotions are perceived from an emotional scene. However, in real life, emotional faces of
people around us are not seen in isolation and taking into account the contextual information
to assess the emotional state of people can be critical; for example, if we see somebody crying
in a church, it could be interpreted as reflecting happiness or sadness, depending on the
context, a wedding or a funeral, respectively. Historically, Goodenough & Tinker (1931) and

Munn (1940) were interested in the context in which facial emotion perception occurs, in
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order to challenge the assumption that a person’s emotional state could be extracted solely
on the basis of objective facial features (Ekman, 1993; Ekman & Friesen, 1978). However, it is
only recently that the influence of a context on facial emotional expression perception has
been systematically investigated in studies using either visual body cues (Meeren et al., 2005;
Aviezer et al., 2011), sentences (Aguado et al., 2019), odors (Leleu et al., 2015; Leppdnen and
Hietanen, 2003), other surrounding faces (Masuda et al., 2008), or colored backgrounds
(Frihholz et al., 2009) and emotional scenes (Aviezer et al., 2008; Righart & De Gelder, 20083,
2008b) (see Barrett et al., 2011; Aviezer et al., 2017 for reviews) as context.

Overall, behavioral studies have highlighted (in)congruency effects underpinned by better and
faster recognition when the face and the visual context convey the same emotion or, on the
contrary, by a worse and slower recognition when the face and the context convey an emotion
of opposite valence (Yamashita et al., 2016; Righart et de Gelder, 2008a; Aviezer et al., 2011;
Ito et al., 2013). Congruency effects between the valence of the facial expression and its
emotional context have been observed from the age of 5 years, and is thought to improve the
recognition of the emotions (Theurel et al., 2016).

This issue has also been addressed with EEG studies, which have the advantage of not
requiring explicit emotional processing (e.g. Lindquist & Gendron, 2013 for a review).
However, event-related potential (ERP) studies have revealed a lack of consistency in their
findings about the influence of the context on emotional faces processing: whereas some
study found a congruency effect on the N170 component (Hietanen & Astikanen, 2013),
others found an incongruence effect (Diéguez-risqco, 2015) or only an effect of general
arousal (i.e., a larger N170 amplitude for all the emotional expressions in negative scenes)
(Righart & De Gelder, 2008a). These inconsistencies could be due to the use of distinct
paradigms to investigate the effect of the context on face perception. While some studies
have used a simultaneous presentation of the face and the context, i.e., a face superimposed
either on a complex visual scene (Righart et De Gelder, 2008a, 2008b) or on an emotional body
(Meeren et al., 2005), other studies have used affective priming (Hietanen & Astikainen, 2013;
Diéguez-risqco, 2015; Aguado et al., 2019a, 2019b). Another explanation for the discrepancy
between results could come from the variety of tasks used across the studies, such as
categorization of the emotional faces (Meeren et al., 2005; Barrett & Kensinger, 2010),
congruency judgement between the context and the faces (Aguado et al., 2018) or of the

emotional valence (Aguado et al., 2018; Mermillod et al., 2018).
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Irrespective of these discrepancies, an outstanding issue is whether these behavioral
or electrophysiological effects reflect interactions between distinct representations of facial
emotional expressions and their spatial context, or if these representations are truly
integrated into an amodal emotional response.

The goal of the present study was to clarify the automatic integration of facial emotion
and their spatial context and to provide answer to the specific question above by means of
EEG frequency-tagging. In comparison to standard ERP studies, presenting stimuli at a periodic
and often a relatively fast rate leads to electrophysiological responses identified objectively
(i.e., at pre-defined frequencies) in the EEG spectrum, typically with a very high signal-to-noise
ratio (SNR) and objectivity (i.e. response of interest is defined before the testing by the chosen
stimulation frequency rate) (Regan, 1966; Norcia et al., 2015).

Most interestingly for the present purpose, this approach allows simultaneous
presentation of two (or more) types of stimuli at different frequencies (e.g., two frequencies:
F1 & F2), to concurrently measure the brain’s response to each stimulus stream (f1 and
harmonics vs. f2 and harmonics; Regan, 1973; Norcia et al., 2015 for review). Using this
approach with synthetic images portraying a simple texture-defined figure and a frequency-
tagging paradigm to monitor neural responses to figure and background regions separately,
Appelbaum and colleagues (2006) found distinct neuronal networks responsible for the
processing of each region (i.e., lateral occipital for the figure and medial occipital for the
background). Using a similar approach with natural visual stimuli, Martens et al. (2011),
analyzed the effects of semantic consistency and inconsistency between background and
object on frequency-tagged EEG amplitudes and topography, showing that responses related
to background processing showed higher amplitudes in the consistent as opposed to the
inconsistent condition, whereas object-related SSVEPs showed the reversed pattern of
effects.

Inspired by these studies but with a different approach implying the presentation of
different stimuli at each stimulation cycle (following Rossion & Boremanse, 2011), here we
concurrently presented human facial expressions and emotional scenes with two stimulation
frequency tags (e.g. scenes flickering at F1, and emotional expression flickered at F2). In this
way, we aimed at measuring the brain responses separately to the scenes and to the

emotional expressions to test for congruency effects of concurrently presented stimuli (e.g.,
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happy facial expressions with emotionally positive natural scenes vs. emotionally negative
scene).

In addition, we also aimed at characterizing the nature of nonlinear interactions (e.g.,
nfl + nf2 or nfl — nf2) between the two frequency-tagged regions (Appelbaum et al., 2008;
see also Boremanse & Rossion, 2013; 2014 for two facial parts). Neural activity at these
intermodulation components, i.e. frequencies not presented in the stimulation, appear only
if there is a neuronal population that receive inputs from the two stimuli (Zemon & Ratliff,
1984; Victor & Conte, 2000; Appelbaum, Wade, Pettet, Vildavski, & Norcia, 2008; Giani et al.,
2012; Boremanse & Rossion, 2013; 2014; see Gordon et al., 2019 for review). In order to
quantity the integration of emotional faces and scenes, we used three basic emotions
(Disgust, Fear and Happiness) and two valences of scenes (Positive and Negative).
We hypothesized first that negative facial expressions (Disgust and Fear) and scenes should
lead to higher neural responses (Keil et al., 2001; Turano et al., 2017; Dzhelyova et al., 2017)
than positive expressions and scenes, and this in distinct brain regions for each type of
stimulus (Sabatinelli et al., 2011). Second, in line with previous observations (Hietanen &
Astikanen, 2013), we hypothesized to disclose (in)congruency effects between faces and
scenes (i.e., higher or lower responses for Happy expressions in positive scenes than in
negative scenes). Finally, we expected a higher amplitude of the IM components during

congruent condition viewing between facial expressions and scenes.

[l Methods

1. Participants
Seventeen participants (8 males, mean age = 22.49 years, SD = 1.58 years, one left-handed)

provided signed and informed consent and were paid for their participation in the experiment,
which was approved by the ethical committee of the University of Louvain. None of the
participants reported any history of psychiatric or neurological disorders, and all reported

normal or corrected-to-normal vision.

2. Stimuli
For emotional faces, 57 images (different identities, 27 males) from three datas were selected

(35 images from Karolinska Directed Emotional Faces (KDEF; Lundqvist, Flykt, & Ohman, 1998),
20 from the Radboud Faces Data (RaFD; Langner, Dotsch, Bijlstra, Wigboldus, Hawk, & van
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Knippenberg, 2010), and two images from the Psychological Image Collection at Stirling (PICS;
pics.stir.ac.uk)). For each identity, disgust, fear and happy emotional expression were
selected, resulting in 57 images for each facial expression. Faces were cropped and replaced
on a transparent background.

For scenes images, 128 positive scenes and 128 negative scenes from three datas were
selected in order to be used for emotional background. For negative scenes, 60 images were
selected from the du Nencki Affective Picture System (NAPS; Marchewka, Zurawski, Jednorag,
Grabowska, 2014), 34 images from the Geneva Affective Picture Data (GAPED : Dan-Glauser,
& Scherer, 2011) and 34 images from the International Affective Picture System (IAPS; Lang,
Bradley, & Cuthbert, 1999). For positive scenes, 40 were selected from the NAPS, 58 images
from the GAPED and 30 from IAPS. Luminance and global contrast of positive and negative
scenes did not differ significantly (Luminance: t = 1,51; p = .134; Contrast: t = 1,67; p = .097).

3. Procedure

Participants were seated in a dimly lit room after electrode cap placement at a viewing
distance of 80 cm from a computer monitor (LED screen (BenQXL2420T) with a 1920 x 1080
pixels resolution and a 120 Hz refresh rate). During stimulation, both stimuli (scenes and faces)
appeared in the center of the screen. Emotional scenes displayed with 638 pixels x 478 pixels
resolution and a size of 12.05 x 9.04 degrees of visual angle at this distance while facial
expressions displayed with 149 x 160 pixels resolution and a size of 2.82 x 3.03 degrees of
visual angle at this distance. To ensure that participants paid attention to the images, a central
fixation cross appeared at the center of the face stimuli, and participants were instructed to
detect each color change of the cross, which appeared randomly (12 times during a sequence,
lasting 200 ms, from blue to red).

Pictures of faces and scenes were presented concurrently (i.e., overlapping of facial
expression on a complex visual scene), using two stimulation frequencies (see e.g., Appelbaum
et al., 2006; 2008; Martens et al., 2011). Each stimulation sequence started with a variable
duration of 2-5 s of a blank screen, followed by 60 s of stimulation sequence and 2-5 s of a
blank screen. Images were presented at two rates of stimulation, F1 = 4.6147 Hz (rounded to
4.6 Hz) and F2 = 5.9991 Hz (rounded to 6 Hz) (i.e. respectively, approximately 5 images per
second and 6 images per second, corresponding to an image presentation duration of = 217
ms and = 167 ms) (Figures 1A). Frequency rates were counterbalanced between faces and

scenes. Images were presented through a sinusoidal contrast modulation. The maximum of

81



the contrast was different for facial expression (90%) and scenes (100%) in order to visualize
visual scenes in background. The full luminance value of the stimulus was reached for each
pixel of the images after half a cycle, approximately 108 ms ((1000/4.6)/2) and 83 ms
((1000/6)/2) after the stimulus onset when the images were respectively presented at F1 and
F2. In order to avoid low-level repetition effects, the size of face images randomly varied
between 80 % and 120 % at every stimulation cycle.

Three congruent conditions (i.e., faces and scenes conveying the same valence of
emotion: disgust superimposed on negative scenes, fear superimposed on negative scenes,
happiness superimposed on positive scenes) and three incongruent conditions (i.e. faces and
scenes conveying different valence of emotion: disgust superimposed on positive scenes, fear
superimposed on positive scenes, happiness superimposed on negative scenes) were created
(Figure 1B). Therefore, there were twelve conditions in total: 2 emotional scenes (positive and
negative), 3 facial expressions (Disgust, fear and Happiness) and 2 stimulation frequencies (F1
= 4.6 Hz and F2 = 6 Hz). Each condition was repeated 2 times, resulting in 24 sequences. Four
blocks of 6 sequences were created corresponding to an emotional expression (one
expression) superimposed on a complex visual scene (one valence): 2 blocks with scenes
flickering at 4.6 Hz and facial expressions at 6 Hz and for the 2 remaining blocks, stimulation
frequencies were reversed. Blocks and sequences order was randomized for every participant.

In order to quantify brain responses to emotional expressions and scenes, responses
at stimulation frequencies (f1 = 4.6 Hz and f2 = 6 Hz) and their harmonics (2f1 = 9.2 Hz, 3f1 =
13.8 Hz etc. and 2f2 = 12 Hz, 3f2 = 18 Hz etc.) were considered. In order to quantify the
integration responses to emotional expressions and scenes i.e. intermodulation (IM)
components, only frequencies corresponding to the difference of the fundamental frequency
and its harmonics (i.e.f2-f1=6-4.6 =1.4 Hz; 2f1 - f2 =2 x 4.6 — 6 = 3.2 Hz; etc.) and to the
sum of the fundamental frequency and its harmonics (i.e. f1 + f2 = 10.6 Hz; 2f1 + f2 = 15.2 Hz;

etc.) were considered.
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Figure 1. Stimuli and experimental design. A. Example of a sequence with the two stimulation frequencies,
scenes (positive valence in this example) flickering at F1 = 4.6 Hz (orange line) and facial expressions (disgust in
this example) at F2 = 6 Hz (blue line). The two stimulation frequencies were counterbalanced in order to avoid
an effect of the stimulation frequencies. B. lllustration of the six conditions, the upper part representing
negative scenes and the lower part representing positive scenes with the superimposed facial expression of
disgust, fear and happiness (from left to right respectively). Note that due to the sinusoidal contrast
modulation, faces and scenes most often overlapped at various levels of contrast, so that the scenes were
clearly visible behind the face stimuli.

4. EEG Acquisition
Electroencephalographic (EEG) activity was recorded using a BIOSEMI Active-Two (common

mode sense active electrode was used as reference and driven right leg passive electrode was
used as ground) amplifier system (BioSemi, Amsterdam, Netherlands) with 128-channels,
including both standard 10-20 system locations and additional intermediate position.
Continuous EEG was sampled at 512 Hz. Electrode offset was reduced under reduced under +
30 uV for each individual electrode. Eye movements were recorded with 4 external electrodes,
2 electrodes for vertical eye movements (above and below the right eye) and 2 electrodes for

horizontal eye movements (corner of each eye).
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a. EEG Analysis
All EEG processing steps were carried out using Letswave 5

(http://nocions.webnode.com/letswave) and Matlab R2014a (The Mathworks).
b. Preprocessing.
The continuously recorded data were first filtered using a bandpass filter at 0.01-120 Hz
(Butterworth filter, fourth order) and then resampled to 256 Hz to save disk space and reduce
computational load. The data were then cropped into 64 s segments (2 s before and 2 s after
each stimulation sequence). No blink correction was applied since no any participant blinke
above 0.1 times/ s on average (average number of blinks across participants = 0.08, SD = 0.06).
Next, noisy or artifact-ridden channels were re-estimated using linear interpolation of the 3
nearest spatially neighboring electrodes (not more than 5% of the electrodes, on average 2.06
electrodes were interpolated across participants). All data segments were re-referenced to a
common average reference.
c. Frequency-domain analysis.

Preprocessed data segments were cropped down to an integer number of the two stimulation
frequencies (F1 and F2) and also to the smallest intermodulation frequency (F2-F1=5.9991-
4.6147 = 1.3844 Hz) (Boremanse & Rossion, 2014). These cropped segments began
immediately after the blank screen and until approximately 55.91 s (= 56 s, 258 cycles, 14313
time bins in total) for F1 (4.6147 Hz cycles), until 55.84 s (= 56 s, 335 cycles, 14295 time bins
in total) for F2 (5.9991 Hz cycles) and until 55.62 s (= 56 s, 77 cycles, 14239 time bins in total)
for the intermodulation component (1.3844 Hz cycles). For each of the 3 integer numbers of
cycles, the EEG data of different stimulation sequences then averaged in the time domain,
separately for every condition: Emotional scenes (Negative and Positive), Facial Expression
(Disgust, Fear and Happiness) and Frequency Stimulation (F1 = 4.6 Hz, F2 = 6 Hz) for each
participant. A Fast Fourier Transform (FFT) was then applied to these averaged segments and
amplitude spectra were extracted for all channels. The FFT transformation yielded a spectrum

ranging from 0 to 256 Hz with a high spectral resolution of about 1/56 s, i.e 0.018 Hz.

The simultaneous presentation of faces superimposed on complex visual scenes
generated clear responses at the two fundamental stimulation frequencies f1 (4.6 Hz) and f2
(6 Hz) and at their respective harmonics (Figure 2A). A similar pattern was observed when
faces flickered at 6 Hz and scenes at 4.6 Hz (Figure 2A) and when fundamental frequencies

were counterbalanced (Figure 2A). Distinct responses were also observed at a number of
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frequencies corresponding exactly to the intermodulation components, the differences (f2 —
f1 =1.3844 Hz; 2f2 — f1 = 7.3893 Hz etc.) as the sums (f1 + f2 = 10.6075; 2f1 + f2 = 15.228 Hz
etc.) of the frequencies of interest independently (Figure 2A)

To assess the significance responses at different harmonics of the stimulation rate (i.e.,
for scenes and faces flickering at both F1 = 4.6 Hz and at F2 = 6 Hz), the FFT spectrum was
segmented into different frequency epochs. For each epoch, the frequency response of
interest (e.g., f1 = 4.6 Hz) was centered in the middle of the spectrum, with 12 neighboring
bins on either side (i.e. a chunk length of 0.41 Hz; i.e., between 4.19 Hz and 5.01 Hz) (Figure
2B). Then, in order to analyze responses independently of the stimulation rate, the two
stimulation frequencies were averaged for each participant and each condition, separately for
each condition (Figure 2B). Z-scores were calculated on the segmented FFT grand-averaged
data pooled across all participants and all electrodes for each condition and were computed
using the mean and the standard deviation of the 20 frequency bins surrounding the
frequency of interest (excluding the immediately neighboring bin and the 2 most extreme
values; e.g Liu-Shuang et al. 2014). For the following analyses, all consecutive harmonics that
were significantly above 2.32 (p <.01, one-tailed, i.e. signal > noise) for all the conditions were
considered. Based on this criterion, the response to visual scenes was quantified as the sum
of the oddball harmonics until the 7t" harmonic. In the same vein, the response to faces was
quantified as the sum of the oddball harmonics until the 8™ harmonic.

For the IM components, analyses were also performed on the averaged data, when
scenes flickered at 4.6 Hz and faces at 6 Hz and the counterbalanced conditions. A Z-score
transform was performed on the FFT grand-averaged data pooled across all participants and
all electrodes for each condition (Figure 2A). The intermodulation responses based on the
same criterion than for the stimulation frequencies was quantified as the difference of the
stimulation frequencies of scenes and faces (i.e. f2-f1 = 5.9991 - 4.6147 = 1.384 Hz, rounded
to 1.4 Hz; 2f2-f1 = 11.9982 - 4.6147 = 7.3893 Hz, rounded to 7.4 Hz) and the sum of the two
stimulation frequencies (i.e. f1+f2 = 4.6147 + 5.9991 = 10.6075 Hz, rounded to 10.6 Hz; 2f1+f2
=11.9982 + 4.6147 = 15.228 Hz, rounded to 15.2 Hz; 2f2+f1 = 9.2294 + 5.9991 = 16.6124 Hz,
rounded to 16.6 Hz) (Figures 2A). Finally, the FFT spectrum were segmented into separate
chunks corresponding to each of IM components (1.4 Hz, 7.4 Hz, 10.6 Hz, 15.2 Hz and 16.6 Hz)

with the same criterion than for frequencies and then summed (Figure 2B).
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SNR and baseline-corrected amplitude were then used to describe the response on the
summed separate chunk at the particular EEG frequency for each participant. SNR
corresponds to the amplitude value divided by the average amplitude of the 20 surrounding
frequency bins (excluding the 2 most extreme bins and the immediately neighboring bin,
resulting in 10 bins in each side; see e.g. Liu-Shuang et al., 2014; Rossion et al., 2020). SNR
spectra were used for data visualization, since the harmonic responses at high frequency
ranges may be of small amplitude but with a high SNR. Baseline-correction to the amplitude
was computed by subtracting the average noise level of the surrounding 20 bins.

For the statistical analysis, baseline-corrected amplitudes were averaged across
participants. Then, based on visual inspection of the topographical maps and channels with
the strongest activity (Figure 2C), regions of interest (ROI) were defined. Each ROl comprised
the pooling of the five channels with the higher activity. For the responses to the stimulation
frequencies, in order to compare complex visual scenes and emotional faces responses, three
identical ROl were defined: a medial occipital (mO: Oz, Olz, Iz, POOz, POz) region, and two
occipito-temporal regions, over the left (IOT: PO7, PO9, PO11, 01, POI1) and the right (rOT:
PO8, PO10, PO12, 02, POI2) hemisphere. For the IM responses, corresponding to the
integration of scenes and faces, three ROl were also defined: one on medial-occipital (mO: Oz,
Olz, Iz, POOz, POz) regions and two over occipito-temporal sites, with more ventral channels
than for the stimulation rate, in the left (I0T: PO7, PO9, POO5, 01, POI1) and in the right (rOT:
P08, PO10, POO6, 02, POI2) hemispheres.

Repeated-measures analysis of variances (ANOVA) were conducted on the line-corrected
amplitudes with Scenes (Negative and Positive), Expression (Disgust, Fear, Happiness) and RO/
as within-subject factors. Greenhouse-Geisser correction were applied to adjust degrees of
freedom wherever the assumption of sphericity was violated (corresponding to the epsilon (¢)
values). Alpha significance value used was 0.05, and for significant effects or interactions, post-
hoc comparisons were perform using Bonferroni adjustment. Partial n?> was used to estimate

effect size.

86



— SCEMNES

L i' Q™ ' = Expressions

G .
4 S -
| o I A [
: - : Q:f\ e W8 c.
a3t I A L 1 %5
z |- . @ - N
Wyl I | AT NG
. . R oy
: B
| l
g L L [ D
I | | 1 :
R I T R L I N e i Scenes  Expressions I
I | | L1
5 . . . C.
I | | 11
1 | I 11
3l | | L1
2.1 | I | L1
1 I ! I I | | | I
S B R B S AR T T R T TR

Frequency (Hz)

Figure 2. Neural responses to scenes, emotional faces and intermodulation components. A. Grand-averaged SNR
spectra resulting of an average of the responses over all the channels and for both scenes (negative and positive)
and the three emotional faces (disgust, fear, happiness). The upper spectrum represents neural responses when
visual scenes flicker at 4.6 Hz (orange) and faces at 6 Hz (blue), the middle spectrum for the counterbalanced
frequencies and the lower spectrum represents the average of both frequencies. Stimulation rate responses to
Expressions (f2 (E) and f1 (E) —in blue), to Scenes (f1 (S) and f2 (S) — in orange) and to their harmonics (2f2 = 9.2
Hz; 2f1 = 12 Hz; 3f1 = 13,8 Hz, 3f2 = 18 Hz etc.) are clearly identifiable. Intermodulation components (IM),
corresponding to the difference and the sum of the two frequencies (i.e. f2 — f1; 2f2 — f1; f1 + f2; 2f1 + f2; f1 +
2f2 — in green) are observed on each spectrum. B. Spectra centered on the sum of the frequency and their
significant harmonics (until the 7" harmonics for scenes in orange; the 8" harmonics for facial expressions in
blue) and the summed significant IM (green line) independently of the stimulation frequencies. C. 3D topographic
maps (posterior view) for scenes, expression and IM responses (from left to right respectively) (ranging scale
from 0 to maximum). Brain responses to scenes are observed over medio-occipital sites while emotional
expressions and IMs expand over occipito-temporal sites, with a right hemisphere advantage.

[, Results

1. Behavioral data of the change of fixation color task
Repeated-measures analysis of variance (ANOVA) with Scenes (Negative, Positive) and Facial

Expression (Disgust, Fear, Happiness) as within-subject factors indicated no difference in task
performance between negative and positive scenes (accuracy (Acc): F(1, 16) = 1.36, p = .26;

Response Times (RTs): F(1, 16) = 1.71, p = .21) as well as between the different facial
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expressions (Acc: F(2, 32) =.50, € =.82, p = .58; RTs: F(2, 32) = .39, € =.82, p = .64). Moreover,
the interaction between Scenes and Facial Expression also did not reach significance (Acc: F(2,
32) =.088, € = .89, p = .90; RTs: F(1, 16) = 2.26, € = .95, p = .12). These data suggest that the
participants focused their attention in a comparable way on each condition throughout the

experiment (Table 1).

Table 1. Mean hit rates (SD) and reaction times (SD) for the behavioral change detection of the fixation color
task

Negative Scenes Positives Scenes

Disgust Fear Happiness Disgust Fear Happiness
Hit rates (%) 96.16 97.06 96.98 97.39 97.71 97.79
(SD) (4.54) (3.04) (3.75) (4.39) (3.45) (2.14)
Reaction 424 425 432 427 423 422
Times (ms)
(SD) (.03) (.03) (.03) (.03) (.03) (.03)

2. Stimulation frequencies and harmonics
a. Visual responses to stimulation frequency of complex visual scenes
Scalp topographies of the sum of the 7 first rate harmonics of the complex visual scenes (i.e.,

on the average of the simulation of the scenes at 4.6 Hz and 6 Hz) showed the largest activity
over medial occipito-parietal sites, with a larger response to negative scenes as compared to

positive scenes, independently of the emotional expressions (Figure 3B).
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Figure 3. Neural responses to the visual scenes stimulation frequency. A. Baseline-corrected amplitude spectrum
for negative and positive scenes, independently of emotional expressions, over the medial-occipital (mO) sites
(average across channels Oz, Oiz, Iz, POz, POOz). B. Three-dimensions topography maps of the summed line-
corrected amplitude (with the same scale from 0 to 5.50 uV) for the three emotional expression (Disgust, Fear,
Happiness) superimposed either on negative or positive scenes. Neural responses to negative scenes are larger
than to positive scenes. C. The summed baseline-corrected harmonics of scenes frequency rate over medial-
occipital (mO) sites, plotted separately for each facial expressions superimposed over negative and positive
scenes. Error bars are standard errors of the mean (SEM).

Response over the whole scalp

To test these observations without predefined ROIs, a repeated measures ANOVA on the
amplitude responses averaged across the 128 channels with Scenes and Facial Expression as
within-subject factors was first performed. This analysis has revealed only a main effect Scenes
(F(1, 16) = 20.46, p < .0001, n,y? = .56), due to a larger response for negative than positive

scenes.

ROI Analysis

To further explore these differences in brain activity between experimental conditions, the
following analyses focused on the 3 regions of interest (mO, IOT and rOT). This analysis pointed
a larger activity in medial-occipital site than in left and right occipito-temporal sites (p = .0001

for both comparisons) (F(2,32) = 39.54, € = .98, p < .0001, ny? = .71). Across these 3 regions,
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brain responses were also larger for negative scenes than for positive ones (F(1, 16) = 19.45,
p = .000, ny?> = .55), especially over medial-occipital and right occipito-temporal sites
(interaction between Scenes and ROI: F(2,32) = 12.68, € = .96, p < .0001, ny? = .44) (Figures 3B
and 3C). Finally, the main effect of Facial Expression did not reach significance (F(2, 32) = 2.54,
€=.91, p =.10) but interacted significantly with ROl (F(4,64) = 3.28, € =.72, p = .031, np,?>=17),
due only to a larger response for Fear than Disgust over the right hemisphere (p = .0004)
(Figures 3A and 3C). Neither the interaction between Scenes and Facial Expression (F(2, 32) =
12.68, € = .97, p = .36) nor the three-way interaction (F(4, 64) = .498, € = .56, p = .63) reached

significance.

b. Visual responses to stimulation frequency of Emotional Expression
Contrary to the analysis on the scenes frequency rate, scalp topographies of the sum of the 8

first rate harmonics of the emotional expressions (i.e., on the average of the simulation of the
expression at 4.6 Hz and 6 Hz) showed the largest activity over the right occipito-temporal
sites but also for emotional expressions overlaid on positive scenes than on negative ones

(Figure 4B).

Response over the whole scalp
A repeated measures ANOVA on the responses averaged over all the channels revealed a
larger activity not only for positive scenes than for negative ones (F(1, 16) =16.71, € =1.00., p
=.001, np? = .51) but also for the expression of disgust than for that of happiness (F(2, 32) =
4.07,£=.78, p =.039, ny2=.20).

ROI Analysis

Taking into account the 3 main regions of interest (IOT, mO, rOT), the analysis revealed larger
responses in the right than the left occipito-temporal sites (p = .007) but no difference
between medial-occipital and left and right occipito-temporal sites (respectively p = .08 and p
=.35) (F(2,32)=7.31, £ =.89, p =.004, ny?=.31) (Figures 4B and 4C). EEG amplitudes were
also significantly different among the 3 expressions (F (2, 32) = 4.05, € = .84, p = .04, ny? = .20)
with a larger response for the expression of disgust than for happiness (p = .02), and no
difference between disgust and fear (p = .43) and fear and happiness (p = .57). Finally, brain

responses were larger when emotional faces were superimposed on positive scenes as
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compared to negative ones (F (1, 16) = 21.14, p =.0001, n,?=.57) (Figure 4A). Facial Expression
did not interact with Scenes (F (2, 32) = 1.29, p = .29) or with RO! (F (2,32)=1.59,e=.61,p =
.22). Finally, these three factors did not interact significantly (F (4, 64) = .73, € = .89 p = .56).
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Figure 4. Neural responses to facial expressions stimulation frequency. A. Epoched baseline-corrected amplitude
spectrum (in uV) for each emotional expression (Disgust, Fear, Happiness) independently of the valence of the
scenes, over right occipito-temporal sites (rOT: average across channels PO8, PO10, PO12, POI2, O2) B. Three-
dimensions topography maps of the summed line-corrected amplitude (with the same scale from 0 to 3.00 uV)
for the three emotional expression (Disgust, Fear, Happiness) superimposed either on negative or positive
scenes. Neural responses extended from medial-occipital to right occipito-temporal sites with a larger response
for emotional expressions superimposed on positive scenes, especially for disgust. C. The summed baseline-
corrected harmonics of expressions frequency rate over the right occipito-temporal (rOT) sites, plotted
separately for each facial expressions superimposed over negative and positive scenes. Error bars are standard

errors of the mean (SEM).

3. Intermodulation components
Scalp topographies of the sum of all the 5 IM components (i.e. F2-F1 = 1.38 Hz; 2F2 —F1 =7.39

Hz; F1+F2 = 10.61 Hz; 2F1+F2 = 15.23; 2F2+F1 = 16.61) (i.e on the average of the simulation of
the expression at 4.6 Hz and 6 Hz) showed the largest IM activity over a region extending from
the right occipito-temporal sites to medial occipital site. IM frequencies responses appeared

also larger in amplitude when faces were overlaid on negative scenes. (Figure 5A).
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Whole scalp
A repeated measures ANOVA on the responses averaged across the 128 channels with Scenes
and Facial Expression as within-subject factors revealed only a main effect Scenes (F(1, 16) =

41.79, p = .0001, ny?=.72) due to higher IM activity for negative scenes than positive scenes.

ROI Analysis

Since the distribution of intermodulation (IM) responses was more extensive than that of the
frequency of scenes and expressions, three other regions of interest in the right, the left
hemisphere and medial occipital site were defined (mO, IOT and rOT, see methods). A
repeated measures ANOVA on EEG amplitudes revealed that the IM components were larger
over the right OT more than over the left OT and medial occipital sites (p = .001 for both
contrast) (F(2,32) = 10.43, £ = .86, p = .001, ny? = 395).

IMs were also larger for negative scenes than for positive ones (F(1, 16) = 55.83, p = .000, n,?
=.78), and for happiness than for disgust expressions (p = .03) (F(2, 32) =3.97,e=.91, p =.03,
np>=.199) (Figures 5A and 5B).

More interestingly, the three way interaction between Scenes, Facial Expression and RO/ was
also significant (F(4,64) = 4.24, € = .73, p = .01, ny? = .21). This interaction was explained by a
significant interaction between the factors Facial Expressions and ROl only in negative scenes
(F(4,64)=3.49, = .89, p =.02, ny?=.18; positive scenes : F(4,64) = 1.77, € =.78, p = .16). While
over the right occipito-temporal and medial-occipital sites, the Expression factor did not reach
significant (p > .05), over the left hemisphere, happiness and fear elicited stronger activity

than disgust in negative scenes (p < .001 and p = .006 respectively) (see Figures 5A and 5C).
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Figure 5. Integration of both stimulus: intermodulation (IM) responses. Neural responses are presented for the
sum of all the IM components. A. Chunked line-corrected amplitude spectrum showed separately for negative
(right part) and positive (right part) over left occipito-temporal sites (IOT : average across channels PO7, PO9,
POOS5, 01, POI1) centered to O for disgust (black line), fear (blue line) and happiness (pink line). B. Three-
dimensions topography maps of the summed line-corrected amplitude (with the same scale from 0 to 5.30 uV)
for IM responses. Integration of complex visual scenes and emotional expressions seemed to engage the same
regions than emotional expressions, however, integration are higher when faces are superimposed on negative
compared to positive scenes. C. The summed line-corrected harmonics of IM responses over the left occipito-
temporal (IOT) sites, plotted separately for each facial expressions superimposed over negative and positive
scenes. Error bars are standard errors of the mean (SEM).

V. Discussion
The aim of the present study was to investigate the influence of complex visual scenes on the

perception of emotional facial expressions and the integration of these two sources of
information by the human brain using an EEG frequency tagging approach. For that, we
explored for the first time during the same experiment not only brain activity related to
emotional scenes and to facial expressions, corresponding to the responses at the rate
frequencies but also the neural signature of the integration of both stimuli, corresponding to

intermodulation components (i.e., nonlinear neural activity corresponding to the difference
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or the sum of the two frequency rates). Our observations revealed common and distinct
neural correlates for scenes, facial expressions and the integration response. While complex
visual scenes elicited activity mainly over the medial occipito-parietal region, emotional faces
and intermodulation responses elicited activity mainly over right occipito-temporal regions.
Generally, negative valence stimuli (scenes and faces) generated larger brain activity than
positive stimuli, but the emotional background also modulated brain responses to emotional
expressions since larger activity was observed when faces were overlaid on positive than on
negative scenes. Finally, we found that the two kinds of stimuli are integrated over occipito-
temporal sites, with larger activity for negative than positive scenes. However, while no
distinction was observed between the emotional expressions superimposed on positive
scenes, happiness and fear showed higher activity over the left occipito-temporal regions than
disgust when they were superimposed on negative scenes (explained in term of incongruence

effects in section 4.3 below).

1. Distinct neural correlates for complex visual scenes and emotional expressions
In our study, we observed general visual responses at the stimulation rate, reflecting

isolated human brain activities either to complex visual scenes or to emotional expressions,
during the simultaneous presentation of these two types of stimuli.

Only few studies have used both kinds of stimuli in the same experiment (Thom et al.,
2014, Mavratzakis et al., 2016; Britton et al., 2006; Hariri et al., 2002) but they were always
presented at different times rather than concurrently. Here, our findings revealed distinct
cerebral regions involved in the processing of these two stimuli: while the processing of
emotional faces engaged mainly the right occipito-temporal regions, the processing of
complex visual scenes involved medial-occipital/occipito-parietal regions. This observation is
in line with findings from the frequency-tagging study of Appelbaum et al. (2006) with
synthetic images of distinct neuronal networks responsible for the processing of a figure
embedded in a background (i.e., lateral occipital for the figure, without hemispheric
dominance, and medial occipital for the background). More specifically, these results are also
in line with neuroimaging studies which point out to overlap but also a specificity of brain
areas involved in processing of faces and visual scenes. In a meta-analytic review on emotional
perception of scenes and faces in functional neuroimaging studies, Sabatinelli et al. (2011)

identified regions involved in the processing of both stimuli (amygdala, medial prefrontal
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cortex, inferior frontal/orbitofrontal cortex, inferior temporal cortex and extrastriate occipital
cortex) as well as distinct brain regions involved specifically for faces (anterior fusiform gyrus
and middle temporal gyrus) or for scenes (lateral occipital cortex, pulvinar, medial dorsal
nucleus of the thalamus). Furthermore, fMRI studies (Britton et al., 2006; Hariri et al., 2002),
comparing emotional scenes and expressions in the same experiment, showed that despite
the activation of the amygdala and the visual cortex for both stimuli, the latter region was
more engaged in complex visual scenes than in emotional faces processing (Britton et al.,
2005) while the reverse pattern was observed for amygdala (Hariri et al., 2002). Thus, the
occipito-temporal responses observed in the present study to emotional faces could be driven
by the activation of cortical regions such as the superior temporal sulcus (Adolphs, 2002; Dricu
& Frihholz, 2016, Riley et al., 2015) and the fusiform gyrus (Hariri et al., 2000; Morris et al.,
1998; Riley et al., 2015; Harry et al., 2013).

Similarly, an ERP study (Mavratzakis et al., 2016) revealed, during the 150-190 ms interval
in occipito-temporal regions (corresponding to the N170 component for faces and the N1 for
scenes), a larger N170 component in response to emotional faces in the right hemisphere than
in the left hemisphere, whereas for emotional scenes, the N1 component was not lateralized.
This difference of hemispheric lateralization at early visual processes is consistent with our
observations, since presentation of faces generated a right lateralized activity whereas visual
scenes were associated with a more medial-occipital activity. Thus, overall, our study with
simultaneous presentation of stimuli in frequency-tagging supports distinct neural correlates

involved in the processing of faces and visual scenes.

2. Larger brain activity for negative valence stimuli
As expected, considering the responses over the whole scalp and over the regions of

interest (especially, medio-occipital sites for scenes and occipito-temporal sites for
expressions), negative scenes and expressions (disgust) elicited higher responses than positive
scenes and (happy) faces respectively.

These observations are in line with the “negative bias” in emotion perception, which refers
to a processing advantage of negative over positive stimuli. This bias has been observed at
neural level, with larger brain activations for negative emotions of faces (in ERPs: Caharel et
al., 2005; Batty et Taylor, 2003; Turano et al., 2017; in EEG with FPVS: Dzhelyova et al., 2017;
Leleu et al. 2018; Poncet et al., 2019; IRMf : Morris et al., 1998; Gorno-Tempini et al., 2001;
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Comte et al., 2016) and scenes (ERPs : Carretié et al., 2004; Ito et al., 1998; IRMf : Frank &
Sabatinelli, 2019). One account for the processing advantage for negative stimuli comes from
an evolutionary point of view stating the biological relevance of threat (Lang et al., 1997,
Schupp et al., 2004). From this point of view, organism would respond rapidly and efficiently
to threatening or dangerous stimuli (see, Cacioppo & Gardner, 1999). Emotion would have
adaptive and social communication functions. For example, the expression of fear would have
an alarming role of possible treat (Ohman & Mineka, 2001; Susskind & Anderson, 2008),
disgust would have a role in warning about aversive food (Rozin et al., 1994) while happiness
would signal a lack of threat (Preuschoft & Van Hoof, 1997) (see Shariff & Tracy, 2011 for a
review).

A second account refers to the attention processes involved predominantly for emotional
stimuli compared to neutral stimuli. An eye-tracking study emphasized that attention was
driven more by the emotional saliency than the visual saliency in the scenes, particularly for
the negative ones (Niu et al., 2012). Our results can find support through this interpretation.
Indeed, while a larger response for negative scenes was observed on the stimulation rate for
scenes, during the frequency of faces presentation, the processing of emotional faces induced
conversely more important activity when they were superimposed on positive scenes than on
negative ones. Our finding can be explained either by the fact that negative scenes captured
attention reduced available resources for emotional faces processing, or alternatively, by
more attention allocated for the processing of emotional faces when the latter are

superimposed on positive scenes.

3. Integration of emotional scenes and faces at a single glance
Our analyses identified EEG activity reflecting integration of the two kinds of stimuli at

the neural level, reflected by the intermodulation components (IM) mainly over right occipito-
temporal regions. Moreover, incongruence effects between the emotional expressions and
scenes were found at left occipito-temporal regions (described below). These results are
particularly interesting since, unlike previous studies in which integration is evaluated by
comparing the responses obtained following the appearance of both stimuli presented either
simultaneously or separately (e.g. Mermillod et al., 2018; Meeren et al., 2005), they provide

an objective measure of integration, i.e. shared representations.
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At the level of the IM components, we observed a larger neural response for happiness
and fear than disgust when the faces were presented on negative scenes over the left occipito-
temporal sites (Figures 5B and 5C). In the present study, scenes were categorized along the
two dimensions of valence, i.e. negative or positive, without taking into account the discrete
categorization of the scenes (i.e. disgust, fear, happiness). In order to evaluate the emotion
specific category, we conducted at posteriori a study in which we asked to a second pool of
22 subjects (4 males; mean age = 20.69, SD = .93) to categorize the emotional scenes according
to the basic emotions used for the faces (i.e. disgust, fear and happiness). Positives scenes
were evaluated as mostly reflecting happiness (95.92%) whereas negative scenes were
evaluated as predominantly reflecting disgust than fear (64.95 % disgust, 33.45% fear). These
observations suggest that fearful faces, unlike the expression of disgust, were not congruent
with the context and could explain the higher integration (i.e. higher IM responses) observed
in negative scenes for both fearful and happy faces. Thus, a more effortful cognitive processes
of the mismatch between fearful and happy faces with disgust scenes content could explain
the larger IM amplitude observed in these conditions. Additionally, the fact that this
incongruence effect is only observed for negative scenes could be related to the special
biological relevance of negative stimuli as discussed in section 4.2. Therefore, the higher
integration for happy and fearful faces adds new evidence to an incongruence effect at the
neural level (Diéguez-Risco et al., 2015; Aguado et al., 2019a).

Finally, through our results, we observed a similar occipito-temporal distribution
between the neural responses for the integration and the emotional faces. This suggests that
integration of both kinds of stimuli recruit, at least partially, the same structures than
emotional faces processing which is in line with previous indirect evidence (ERPs: Werheid et
al., 2005; Hietnanen & Astiainen, 2013; Righart & de Gelder, 2008a; fMRI: Bublatzky et al.,
2020; Comte et al., 2016; Mobbs et al., 2006).

Finally, in our study, IM responses were also larger over the left hemisphere of
occipito-temporal sites during incongruent conditions (i.e. fear and happiness overlap on
negative scenes). Neuroimaging studies have highlighted cerebral regions with higher activity
during congruent conditions but also during incongruent conditions (Mobbs et al., 2006).
Among the regions with the higher activity during incongruent conditions, previous studies
have also shown a preferential implication of left hemisphere in occipito-temporal sites

(Bublatzky et al., 2020; Comte et al., 2016; Mobbs et al., 2006; Kim et al., 2004) but also in the
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amydgala (Comte et al., 2016; Kim et al., 2004). This pronounced neural activity over the left
hemisphere has been explained by the requirement of more elaborate processing in order to
integrate unexpected and deviant information (Bublatzky et al., 2020). Accordingly, even if
the neural sources of the scalp activity were not analyzed, our results corroborates the role of
the left hemisphere during a mismatch between a context and an expressive face which could

be due to the recruitment of more elaborate processing.

V. Conclusions

To conclude, the present study provides objective measurement of the integration of
emotional expression and context using a frequency tagging EEG approach. Through the
concurrent presentation of stimuli enabled by this approach, we isolated distinct neural
substrates involved in the processing of these two stimuli, namely the right occipito-temporal
regions for faces and the medio-occipital regions for visual scenes, with stronger activities in
these regions for negative stimuli (faces and scenes). Most interestingly, since we used a short
presentation times for each exemplar of faces and scenes (F1 =4.6 Hz and F2 = 6 Hz — around
respectively 214 ms and 167 ms stimulus onset asynchrony for each image), our findings
highlight the capacity of the human brain to integrate, at a glance, complex visual scenes and
emotional faces. Even though this integration more strongly engaged the right occipito-
temporal regions, the left occipio-temporal cortex revealed a higher involvement during

incongruent situation viewing.
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Chapitre 2

Rapid and automatic categorization of facial
expression changes in highly variable natural images

(Expérience 2)

L'expérience présentée ici a fait I'objet de deux communications affichées et une
communication orale (avec acte *) :

*Matt S., Dzhelyova M., Lighezzolo-Alnot J., Maillard L., Rossion B., Caharel S., (Mai
2019). Natural brief facial expression changes detection at a single glance: evidence from Fast
Periodic Visual Stimulation. Annual Meeting of the Vision Sciences Society (VSS). St. Pete
Beach: Florida. (Conference abstract: Journal of Vision, 19, 181c. doi:10.1167/19.10.181c)

*Matt S., Dzhelyova M., Lighezzolo-Alnot J., Maillard L., Rossion B., Caharel S., (Ao(t
2019). Natural brief facial expression changes detection at a single glance: evidence from Fast
Periodic Visual Stimulation. Annual Meeting of the European Conference on Visual Perception
(ECVP). Leuven: Belgium.

*Matt S., Dzhelyova M., Lighezzolo-Alnot J., Maillard L., Rossion B., Caharel S., Human
brain detection of natural brief facial expression at a single glance. (Juin 2019) 4émes Journées
de Neurophysiologies Cliniques (JNC). Nancy. (Conference abstract: Neurophysiologie Clinique,
49, 3, 199. https://doi.org/10.1016/j.neucli.2019.05.051).

Synthese de l'article

Le cerveau humain est en mesure de détecter rapidement et automatiquement les
émotions véhiculées par un visage (Tracy & Robbins, 2008). Les recherches se sont attachées
ces dernieres années a utiliser des méthodologies plus écologiques pour étudier les
mécanismes qui sous-tendent la perception des expressions, avec notamment |'étude de
I'impact du contexte comme nous I'avons vu dans |'étude précédente, ou bien encore par le
biais d’une présentation dynamique des stimuli. Néanmoins, concernant ce dernier aspect, les
temps de présentation restent malgré tout relativement longs. En comparaison a des
photographies statiques, la présentation dynamique des expressions faciales entrainerait non
seulement un avantage au niveau comportemental (Yitzhak et al., 2018 ; Calvo et al., 2016)
mais également des activités cérébrales plus conséquentes (Zinchenko et al., 2018). Qui plus

est, tel que mentionné précédemment, ces études utilisent des photographies prototypiques
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(expressions exagérées posées par un acteur sur un fond homogene) qui s’averent trés
éloignées de ce que I'on peut observer dans la vie quotidienne.

Ainsi, I'objectif de notre seconde étude est d’évaluer les mécanismes qui entre en jeu
dans la détection de changements expressifs dynamiques et rapides de visages intégrés au
sein d’un contexte naturel. Pour cela, nous avons dans un premier temps collecté, a partir de
recherches sur internet, des visages expressifs (n = 303) variant selon le point de vue,
I'identité, le genre, I’dge, I'origine ethnique mais aussi le contexte en arriere-plan. Suite a
I’évaluation de ces images (catégorisation selon les émotions de base et évaluation de
I'intensité), 10 visages pour chacune des 6 émotions de base (dégo(t, peur, joie, colere,
surprise, tristesse) et 50 visages neutres ont été sélectionnés pour I’étude en EEG. Dans un
deuxieme temps, l'approche de stimulation visuelle périodique rapide couplée a
I'enregistrement EEG est a nouveau employée. Le paradigme consiste a présenter des
séquences de 50 secondes au cours desquelles sont présentés des visages neutres (différentes
identités) a une fréquence de 6 Hz (F) dans deux orientations (a I’endroit et a I’envers). Tous
les cing visages, un visage (nouvel identité) apparait véhiculant I'une des six émotions de base,
chaque séquence comportant une seule émotion (par exemple : Neutre Neutre Neutre Neutre
Expressif Neutre Neutre Neutre Neutre Expressif ...). La réponse EEG a 6 Hz et ses harmoniques
refletent le traitement visuel général, c’est-a-dire la réponse a la fois aux visages neutres et
expressifs, tandis que la réponse a F/5 = 1,2 Hz et ses harmoniques (2F/5 = 2,4 etc.) refletent
la détection d’un bref changement d’'une expression faciale. L'approche de stimulation
visuelle périodique rapide permet d’apporter lillusion d’un changement d’expression
dynamique et rapide car chaque photographie de visage est présentée environ 167 ms (pour
protocole similaire, voir Dhzelyova et al., 2017 ; Leleu et al., 2018). Malgré la grande variabilité
des images, une réponse a 1,2 Hz, c’est-a-dire a la fréquence spécifique de présentation des
visages expressifs, est observée pour tous les changements expressifs chez chaque participant,
ce qui souligne un traitement catégoriel robuste des expressions faciales émotionnelles. Au
niveau du groupe, la réponse de catégorisation est observée au sein des régions occipito-
temporales avec des topographies corticales et des latéralisations hémisphériques distinctes
selon les expressions. Qui plus est, ces différences sont uniquement observées lors de la
présentation des visages a I’endroit, éliminant ainsi la contribution des caractéristiques
visuelles de bas niveau. Ainsi, par le biais de visages expressifs naturels, la tristesse entraine

une réponse plus importante, notamment au sein de I’'hémisphere gauche, tandis que la peur
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entraine la réponse la plus faible. De plus, une dominance de I’hémisphére droit lors du
changement de visages neutres vers I'expression de peur, et de ’hémisphére gauche lors du
changement de visages neutres vers I'expression de tristesse et de surprise est également

observée. Ces observations sont discutées a la lumiére des résultats de la littérature.

Mots clé : Expression Faciale, Contexte Naturel, Perception, Stimulation visuelle périodique

rapide, EEG.

l. Introduction
The ability to quickly and accurately extract someone’s emotional state from their face

is crucial for social interaction. Ekman (1993), defined six emotions as basic (Disgust, Fear,
Happiness, Anger, Surprised and Sadness) which are described as discrete entities. In line with
Darwin’s evolutionary work (1872), basic emotions have been suggested to be universally
recognized through specific patterns of facial movements called Action-Units (Ekman &
Friesen, 1978; but see, Jack et al., 2012).

Electrophysiological studies, using event-related brain potentials (ERPs), have assessed
the rapidity of facial expression recognition but have pointed to discrepancy about the time
course of facial expression processing. Indeed, the earliest electrophysiological differences
between emotional expressions and neutral faces are observed either at around 100 ms
following stimulus onset (at the level of the visual P1 component: Batty & Taylor, 2003;
Holmes et al., 2008; Luo et al., 2010), or at 170 ms (at the N170 level: Caharel et al., 2005;
Batty & Taylor, 2003; Luo et al., 2010; for a review, see Hinojosa et al., 2015) or even later, at
400 ms (at the level of the late positive potential (LPP): Leppdnen et al., 2007; Schupp et al.,
2004: Duval et al., 2013).

Recently, Fast Visual Periodic Stimulation (FPVS, Rossion, 2014) combined with
electroencephalographic (EEG) recording has been used to measure the human brain’s
detection of brief and dynamic changes of facial expression (Dzhelyova et al., 2017; Leleu et
al., 2018; Poncet et al., 2019). This approach is based on a longstanding observation that the
presentation of a periodic flickering stimulus elicits a periodic brain response exactly at the
frequency at which the stimulus is presented, this response being objectively (i.e., at the
known stimulation frequency) captured in the EEG frequency spectrum (Adrian & Matthews,

1934; Regan, 1966; for recent reviews, see Norcia et al., 2015; Rossion et al., in press). FPVS is
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uniquely informative because, compared to standard behavioral approach, it does not require
explicit behavior (Barrett et al., 2007). In comparison to standard event-related brain potential
studies, it is characterized by high signal-to-noise ratio (SNR). In a recent study using this
approach, a neutral face is presented at a 6 Hz rate with an expressive face appearing every 5
images (i.e., 1.2 Hz). The short presentation latency (166 ms stimulus onset asynchrony - SOA)
creates an illusion of a dynamic change of expression. Brief changes in facial expressions (from
neutral to expressive faces) elicited responses on occipito-temporal sites with specific
patterns of activation according to the emotional expression: a strongest ventral occipito-
temporal activation was found for disgust and fear, while happiness elicited a more dorsal
activation (Dhzelyova et al., 2017). Using this approach, more recent studies have extended
these results to anger and sadness (Leleu et al., 2018) and assessed expression categorization
among other facial expressions (Poncet et al., 2019). Despite these impressive results, all of
these studies, as well as behavioral studies of human facial expression recognition in general,
have used homogenous sets of visual stimuli, usually full front faces of adults with posed
expressions. Moreover, previous research has focused on the study of facial expression
processing by using posed exemplars with exaggerate features (e.g. “Karolinska Directed
Facial Expression Database”, Lundqvist et al., 2008; “NimSTIM”, Tottenham et al., 2009;
“Radboud Faces Database”, Langner et al., 2010). However, in real life situations, it is
necessary to quickly recognize emotional expressions from a wide variety of faces viewed from
different angles, in different viewing conditions or posed by individuals of different ethnicities
and ages (Figure 1). How the human brain rapidly and automatically categorize facial
expression in this context remains unknown.

To address this issue, we provide a quantified electrophysiological measure of the
detection of brief changes in natural facial expressions in the human brain with FPVS. To do
that, we selected natural emotional faces of the six basic emotions embedded in a naturalistic
context: were faces of children and adult, varying in viewpoint, identity, gender, ethnical
origin. Moreover, faces were in their originally background, so that scenes varied within each

emotional category as well as between each of these categories.
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Il. Methods

1. Participants
Seventeen participants (7 males, mean age = 23.16, SD = 2.24, range = 19.25-27.5; all right-

handed) provided signed and informed consent and were paid for their participation in the
experiment, which was approved by the ethical committee of the University of Louvain. They
reported normal or corrected-to-normal vision. None of the participants reported any history

of psychiatric or neurological disorders.

2. Stimuli
One hundred images of natural facial expressions were selected on the basis of a pilot

experiment carried out on a larger set of images collected on the internet (n= 303). The
selected images for the experiment varied in point of view, identities, ages, ethnical origins,
lighting and surrounding background. These stimuli were rated by an independent group of
participants (n = 23, mean age = 21.23, SD = .19, range = 20.01 — 23.10). In the pilot study,
participants were asked to categorize the displayed expression in a seven-alternative forced-
choice task (disgust, fear, happiness, anger, sadness, surprised, neutral and undefined) and
evaluate its intensity on a scale ranging from 1 (low intensity) to 9 (very high intensity). In
order to select the stimuli, a cut-off of 70% for each image was used as the lower recognition
rate. Based on this criterion but also on the matching of the stimuli according to their intensity
rating, forty faces images corresponding to a neutral expression and ten images for each basic
emotion (disgust, fear, happiness, surprised, anger and sadness) were selected (see Table 1).
For these remaining images, the hit rate was very high (mean hit rates = 91.83 %, SD = 6.00).
Repeated-measures analysis of variances (ANOVA) with Emotion (Disgust, Fear, Happiness,
Anger, Surprised, Sadness and Neutral) as within-subject factor were conducted both for hit
rates and intensity ratings on this set images. A significant effect of emotion was observed on
intensity ratings (F(6, 132) =4.21, £ = .42, p = .01, ny? = .16). Post-hoc analyses with Bonferroni
correction for multiple comparisons showed that the neutral expression was less intense than
fear, happiness, sadness and surprise (respectively p =.0017, p =.003; p =.0057 and p = .003).
The main effect of emotion on hit rates was also significant (F(6, 132) = 6.96, € = .54, p = .0003,
Ne’ = .24), due to the fact that fear was less well recognized than anger (p = .03), happiness (p
<.0001), sadness (p = .003) and surprise (p =.03), and neutral faces were less recognized than

happiness (p = < .0001) and sadness (p = .006). This observation is consistent with previous
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studies with homogenous image sets showing that fear is less recognized and often confused

with surprised (Tracy & Robins, 2008).

Table 1. Mean hit rate (SD) and mean intensity (SD) for selected images for each emotional expression category

Fear Disgust Happiness Sadness  Anger Surprised Neutral
Hit rates (%) 83.48 91.74 99.57 96.09 94.91 93.91 84.13
(SD) (16.64) (10.72) (2.09) (7.22) (7.83) (10.33) (15.61)
Intensity 7.14 6.79 7.11 7.07 6.92 7.11 6.25
(SD) (1.10) (1.55) (1.14) (1.19) (1.35) (1.17) (2.01)

3. Procedure
The procedure was similar to a previous study (Dzhelyova et al., 2017) using fast periodic visual

stimulation (FPVS) to identity a neural signature to the detection of brief changes of facial
expressions. After electrode cap placement, participants were seated in a dimly lit room, at a
viewing distance of 80 cm from a computer monitor (LED screen (BenQXL2420T) with a 1920
x 1080 pixels resolution and a 120 Hz refresh rate). During stimulation, stimuli appeared in the
center of a uniform light gray background and displayed with 383 pixels x 383 pixels resolution
and a size of 7.249 x 7.249 degrees of visual angle at this distance. During the experiment, a
fixation cross was displayed in the center of the images and the participants were instructed
to press the “space bar” when they noticed a brief and random color change of the fixation
cross from blue to red (lasting 200 ms, 12 times during a sequence). This orthogonal task
ensured that participants paid attention to the screen during the sequence.

Each sequence started with a variable duration of 2-5 s of a blank screen, 2 s of
gradually fading in of the stimuli presentation, followed by 50 s of stimulation sequence and
2 s of gradually fading out of the stimuli. Images were presented at a base rate stimulation of
5.9991 Hz (i.e., approximately 6 images per second, image presentation duration = 167 ms)
with the constraint that every fifth images an emotional expression was presented
(expression-specific rate = 6/5 = 1.2 Hz), resulting in a sequence Neutral Neutral Neutral Neutral
Expressive Neutral Neutral Neutral Neutral Expressive (S€€ Figure 1). For each sequence, different individuals
with a neutral expression were randomly selected as the base face (A) and different individuals
with a given emotional expression (B) were randomly inserted at the expression-specific rate.

Image were presented through a sinusoidal contrast modulation (0-100%). Each pixel of the
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images reached the full luminance value of the face stimulus after half a cycle, approximately
83 ms after the stimulus onset ((1000/5.9991)/2). A practical advantage of the sine mode of
stimulation is that it is a smoother stimulation than square wave stimulation and it is defined
with a single parameter (stimulus onset asynchrony (SOA) or rate). Another advantage is that
the visual stimulation is present almost all the time, thus giving a continuously changing
percept.

In order to respect equiprobability presentation of the pictures, the entire set of
images was repeated 6 times within every sequence (6 Hz x 50 sec = 300 pictures presented
during each sequence, including 60 expressive faces (= 300/5) and 240 neutral faces). In order
to control for low-level effects, each sequence, assessing the discrimination of one specific
emotional expression compared to neutral faces, was presented both at upright and inverted
orientations. The presence of an inverted face condition was motivated by the fact that, while
images-based cues are preserved by inversion, high-level processing of faces, including facial
expression processing, is impaired by this manipulation of orientation (e.g. Belle et al., 2010;
Farah et al.,, 1995; Calvo & Nummenmaa, 2008). In total, twelve conditions were
implemented: 6 emotional expressions (disgust, fear, happiness, surprised, anger and
sadness) and 2 orientations (upright or inverted). Each condition was repeated 4 times,
resulting in 48 sequences. 8 blocks of 6 sequences were created corresponding to each
emotional expression (one orientation per block). Blocks’” and sequences’ order were
randomized for every participant.

By presenting faces at 6 Hz, we should observe a response at 6 Hz and at the harmonics
(i.e. 12 Hz, 18 Hz etc.) which reflect the general visual responses to the faces. In order to
quantify the discrimination response to emotional expressions, only frequencies
corresponding to the presentation rate of the expressive faces were considered, namely the
expression-specific frequency (F/5 = 1.1998 Hz, rounded to 1.2 Hz) and its harmonics (i.e. 2F/5
= 2.3996 Hz, 3F/5 = 3.5994 Hz, 4F/5 = 4.7992 Hz, rounded to 2.4 Hz, 3.6 Hz and 4.8 Hz

respectively).
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Figure 1. Stimuli and experimental design. A. Example of a sequence with neutral expression faces at the base
rate (6 Hz — blue line) with the constraint that every five faces an emotional expression, happiness in this
example, was periodically insert at the expression-specific rate of 1.2 Hz (6 Hz/5 = 1.2 Hz — orange dotted line).
B. Each sequence started with a fixation cross presentation which varied between 2-5 seconds, followed by a 2
seconds fade-in, 50 s of stimuli presentation and finished with a 2 seconds fade-out. Each sequence was
presented with two orientations: upright and inverted faces, and presented four times resulting in 48 sequences

(2 orientations; 6 expressions — Disgust, Fear, Happiness, Surprised, Anger and Sadness - and four presentations).

4. EEG Acquisition
Scalp electroencephalographic (EEG) activity was recorded using a 128-channels BIOSEMI

Active-Two (the common mode sense active electrode was used as reference and the driven
right leg passive electrode was used as ground) system (BioSemi, Amsterdam, Netherlands),
including both standard 10-20 system locations and additional intermediate positions.
Electrode offset was reduced 30 puV for each individual electrode. Eye-movements were
monitored with 4 external electrodes, included 2 electrodes for vertical eye movements
placed above and below the right eye and 2 electrodes for horizontal eye movements placed

at the corner of each eye. Continuous EEG was sampled at 512 Hz.
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5. EEG Analysis
All EEG processing steps were carried out using Letswave 5

(http://nocions.webnode.com/letswave), and Matlab R2014a (The Mathworks).

a. Preprocessing
The continuously recorded data were first filtered using a bandpass filter at 0.1-120 Hz

(Butterworth filter, fourth order) and then resampled to 256 Hz to save disk space and reduce
computational load. The data were then cropped into 56-s segments (4 s before and 2 s after
each stimulation sequence corresponding to the 2 s fading in, 2 s fading out and 2 extra s). For
5 participants who blinked on average above 0.1 times/s (average number of blinks across
participants = 0.1, SD = 0.07), blinks were corrected by means of independent component
analysis (ICA) using the runica algorithm (Bell and Sejnowski, 1995; Makeig et al. 1996), as
implemented in EEGLAB. This algorithm outputs a square mixing matrix in which the number
of components corresponds to the number of channels. For each of these 5 participants, only
the first component, accounting for most of the variance, representing vertical eye
movements was removed. Next, noisy or artifact ridden channels (not more than 5% of the
electrodes) were re-estimated using linear interpolation of the 3 nearest spatially neighboring
electrodes, (on average,1.8 electrodes were interpolated). All data segments were re-

referenced to a common average reference.

b. Frequency-domain analysis
Preprocessed data segments were cropped down to an integer number of 1.2 Hz cycles

beginning immediately after the fade in, until approximately 49.18 s (= 50 s, 59 cycles, 12589
time bins in total) in order to separate each condition. Data were then averaged in the time
domain, separately for each condition (Orientation (Upright, Inverted) and Facial Expression
(Disgust, Fear, Happiness, Surprised, Anger, Sadness)) and for each participant. A Fast Fourier
Transformation (FFT) was then applied to these averaged segments and amplitude spectra
were extracted for all channels. The FFT transformation yielded a spectrum ranging from 0 to
256 Hz with a high spectral resolution of about 1/49 s, i.e. 0.02 Hz. Z-scores were calculated
on the FFT grand-averaged data pooled across all electrodes for each condition in order to
assess the significance of the responses at different harmonics. Z-scores were computed as in

a previous study, using the mean and the standard deviation of the 20 frequency bins
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surrounding the frequency of interest (excluding the immediately neighboring bin and the 2
most extreme value, e.g. Liu-Shuang et al., 2014), resulting in 10 bins in each side. For the
following analyses, we considered for the expression-specific response all consecutive
harmonics that were significant with a Z-score above 2.32 (p < .01, one tailed, i.e. signal >
noise) in at least one condition since one might expect differences in the strength of the
discrimination responses depending on the facial expression. For the base rate response,
reflecting the general visual processing of the faces, as we expected no differences for the
different expression discriminations, harmonics were considered as significant until the Z-
score was no longer above 2.32 (p < .01) for all the conditions. Based on this criterion, the
expression-specific response was quantified as the sum of the expression-specific response
harmonics until the 8™ harmonic (i.e. 8F/5 = 9.598 Hz, rounded 9.6 Hz), excluding the 5t
harmonic corresponding to the base frequency rate F = 6 Hz. The response at the base
frequency rate was quantified as the sum of the base rate until the 5" harmonic (i.e. 5F = 30
Hz) (see Figure 2). SNR and baseline-corrected amplitude were used to describe the response
at the frequency of interest. SNR was computed as the amplitude value at the bin of interest
divided by the average amplitude of the 20 surrounding frequency bins (excluding the 2 most
extreme bins and the immediately neighboring bin, resulting in 10 bins in each side, e.g. Liu-
Shuang et al., 2014). SNR spectra were used for data visualization, since the harmonic
responses at high frequency ranges may be of small amplitude but with a high SNR. In order
to combine expression-specific response harmonics (i.e. f/5 = 1.2 Hz; 2f/5 = 2.4 Hz etc.), we
first applied a baseline-correction to the amplitude by subtracting the average noise level of
the surrounding 20 bins and then summed the baseline-corrected amplitudes 8 expression-
specific frequency harmonics. For the group analysis, grand-averages of the SNR and baseline-
corrected amplitudes were computed across participants for each condition and electrode
separately. In order to better visualize hemispheric differences for each emotion, we cropped
the FFT spectrum in different epochs, centered at the expression-specific response (1.2 Hz and
the subsequent harmonics until 9.6 Hz), surrounded by 10 neighboring bins, representing the
noise level. Then, we summed the epochs corresponding to the expression-specific
frequencies excluding 5" epoch corresponding to the base rate (6 Hz). Similarly, for the
general visual response, we cropped the FFT spectrum in different epochs, centered this time
at 6 Hz and the 5 harmonics, surrounded by 10 neighboring bins, and summed these epochs.

We applied a baseline-correction by subtracting the average noise level of the surrounding 10
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bins excluding the immediately adjacent and the maximal ones. To visualize data at the group
level, we average each condition and electrode separately. Then, we averaged for each
expression changes the electrodes corresponding to the ROl defined below.

For the statistical analysis, based on previous research (Dzhelyova et al., 2017; Leleu et
al., 2018) and visual inspection of topographical maps, we determined regions of interest
(ROIs). Each ROI corresponded to the pooling of the four channels with the strongest
activation. Thereby, we defined, for general visual response one medial ROl comprising the
medial occipital (mO) sites (mO: Oz, Olz, Iz and 02) and for expression-specific response 2 ROI,
the left and right posterior-occipital (I0T; rOT) sites (P9, PO7, PO9, PO11 and P10, POS, PO10,
PO12 respectively).

Repeated-measures analysis of variances (ANOVA) were conducted on the baseline-
corrected amplitudes with Expression (Disgust, fear, Happiness, Surprised, Anger, Sadness),
Orientation (Upright, Inverted) and RO/ as within factors. Greenhouse-Geisser correction were
applied to adjust degrees of freedom wherever the assumption of sphericity was violated
(corresponding to the epsilon (g) values). For significant effects or interactions, post-hoc
comparisons were performed using Bonferroni adjustment. Effect size was estimated with

partial n2. The alpha significance value used was 0.05.
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Figure 2. Grand-average EEG spectra in SNR of all emotional expressions (average across disgust, fear, happiness,

surprised, anger and sadness). The upper part of the figure represents neural response to the base rate (6 Hz)

109



and its significant harmonics (2F = 12 Hz, 3F = 18 Hz, 4F = 24 Hz and 5F = 30 Hz) in blue over a medial occipital
extended slightly to right occipito-temporal hemisphere region of interest (ROI) averaged across channels (Oz,
Olz, 1z & 02) shown separately for A. upright faces and B. inverted faces. Lower part of the figure represents
emotional-specific response (F/5 = 1.2 Hz) and its significant harmonics (2F/5 = 2.4 Hz, 3F/5 = 3.6 Hz, 4F/5=4.8
Hz, 6F/5=7.2 Hz, 7F/5 = 8.4 Hz and 8F/5 = 9.6 Hz) in orange over occipito-temporal ROl (averaged across left and
right occipito-temporal channels, P9, PO7, PO9 & PO11 and P10, PO8, PO10 & PO12 respectively) shown

separately for C. upright and D. inverted faces.

c. Individual Analysis
The response to facial expression was also evaluated at the individual level for upright faces.

In order to visualize the overall response for each individual participant, we cropped the FFT
spectrum in different epochs, centered at the expression-specific response (1.2 Hz and the
subsequent harmonics until 9.6 Hz), surrounded by 10 neighboring bins, representing the
noise level. Then, we summed the epochs corresponding to the expression-specific
frequencies excluding the 5™ epoch corresponding to the base rate (6 Hz). For each participant
and condition, we computed an average of responses in each of the ROI defined at the group
level (PO7, PO9, PO11, P9 and P08, PO10, PO12, P10 for the left and right hemisphere
respectively). Then, we calculated Z-scores on the FFT spectrum (see group level analysis for
the method) in order to assess the significance of the responses in both ROIs for each
expression at the individual level. We also applied a baseline-correction by subtracting the
average noise level of the surrounding 10 bins excluding the immediately adjacent and the
maximal ones. Interhemispheric differences for each expression were estimated by pairwise

t-tests to compare left and right ROl amplitude per participants.

d. Brain topographical analysis
Previous studies (Dzhelyova et al., 2017, Leleu et al., 2018, Poncet et al., 2019) showed distinct

brain responses according to the facial expression in the occipito-temporal regions. Thus, to
examine potential topographical differences, individual baseline-corrected FFT spectrum data
for each facial expression in upright and inverted orientation were normalized. For each
participant, the baseline-corrected spectrum for each condition was first scaled by dividing
the value at each electrode by the scalp-wide root-mean-square value (i.e. the square root of
the sum of squares for all the 128 electrodes) (McCarthy & Wood, 1985). These normalized
amplitudes were then summed for the significant harmonics and evaluated with repeated
measures ANOVA with Facial Expression (Disgust, Fear, Happiness, Surprised, Anger and
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Sadness) and Electrode separately for 2 scalp halves: anterior/frontal and posterior. The scalp
was split through the midline and 69 channels formed the anterior/frontal half while the
remaining 59 channels formed the posterior half. Importantly, an interaction between Facial
Expressions and Electrode would indicate differences between the topographical

distributions, thus hinting at partly distinct neural generators of the observed scalp response.

e. Time-domain analysis
In order to visualize the shape of the periodic changes time-locked to the emotional

expression stimulus and estimate the speed and time course of facial expression changes, we
performed time-domain analysis. Preprocessed and re-referenced data were low-pass FFT
filtered at 30 Hz. A FFT notch filter with 0.05 width selectively removed the dominating base
frequency, 5.9991 Hz and its harmonics (i.e. 11.9982 Hz, etc.). The first and last 2 s of the
sequence corresponding to the fade in and fade out were excluded. Overlapping, locked to
the expression-specific presentation epochs were segmented, lasting for an overall duration
of 2000 ms (12 cycles of the base rate). For each sequence, 57 epochs were available per
repetition for each condition (57 expression-specific images x 833 ms per cycle = 47 510 ms).
These epochs were averaged for each participant and baseline-corrected by subtracting the
signal within the 167ms pre-stimulus presentation, corresponding roughly to 1 cycle of the
base rate. A t-test comparing when the waveforms were significantly different from 0 (p < .05,

for at least 5 consecutive points, approximately 20 ms) was performed.

[l. Results

1. Behavioral Data of the Change of Fixation Color Task
Repeated-measures analysis of variances (ANOVA) with Orientation (Upright, Inverted) and

Facial Expression (Anger, Disgust, Fear, Happiness, Sadness, Surprised) as within-subject
factors indicated no differences in task performance between upright and inverted faces
(accuracy: F(1,16) = 1.04, € = 1.00, p = .32; Response Times (RTs): F(1, 16) = 2.65,£=1.00, p =
.12) as well as between the different facial expressions (accuracy: F(5, 80) =1.01, e =.72,p =
.A1; RTs: F(5, 80) = .76, € = .43, p = .48). The interaction between Orientation and Facial
Expression also did not reach significance (accuracy: F(5, 80) = .98, € = .70, p = .42, RTs: F(5,
80) =.78, € =.39, p = .46).
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2. EEG Data: Frequency Analysis
a. Base Frequency: General Visual Stimulation
Although it was not the main purpose of this study, we analyzed the responses obtained at

the base rate frequency, reflecting the general response of the visual system of the
stimulation. As in previous studies using the same paradigm (Dzhelyova, et al., 2017), we
observed robust responses at this frequency with higher responses over medial occipital sites,
extending slightly towards the right lateral occipital sites (see Figure 3). In order to evaluate
the effects of Orientation and Expression at the base rate frequency in these regions, we
performed repeated measures ANOVAs on the summed baseline corrected amplitudes over
the medial occipital region (mQ: Oz, Olz, Iz and 02) (sum of the 5 base rate harmonics (i.e.,
until 29.99 Hz over these sites). A main effect of Facial Expression was revealed, F(5, 80) =
4.08, € =.696, p = .008, np? = .20, due to a lower response for sadness compared to happiness
and anger, for both orientations combined (p = .005 and p = .004, respectively). However,
neither the effect of Orientation (F(1,16) = .008, € = 1.00, p = .931), nor the interaction

between Orientation and Expression (F(5,80) = .56, € = .74, p = .68), were significant.
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Figure 3. Neural response to the General Visual Stimulation (base frequency) for A. upright faces and B. inverted
faces. Upper part corresponds to baseline-corrected amplitudes (in uV) spectra centered on the sum of the base
rate frequency (F = 6 Hz) and its significant harmonics (until the fifth harmonics, i.e. 30 Hz) for each emotion
(color line). Color line are superimposed indicating no differences between the expressions. Lower part
corresponds to 3D-topographic scalp maps (posterior view) for each emotional expression individually (same
scale are used for each emotional expression and for both orientation, ranging from 0 to 6.5 pV). Brain response
to the general visual stimulation are observed over medial occipital sites, extending slightly to the right occipito-

temporal hemisphere.
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b. Expression-specific Frequency: Discrimination of Emotional Expression
Despite the heterogeneity and the brevity of the presentation of the images, responses

corresponding to the frequency of expression change (from a neutral face to an expressive
face) were clearly observable at 1.2. Hz and its harmonics (see Figure 2). Scalp topographies
of the summed responses of the first 8 harmonics (i.e., f/5; 2f/5 etc., until 9.6 Hz excluding the
base rate) (see Figure 4) showed that the expression-specific responses were higher on the
occipito-temporal regions. In addition, interhemispheric differences in these regions emerged
according to the different types of expression change.

While the change from a neutral to a fearful or happiness expression seemed to engage mainly
the right hemisphere, a change to a sad expression seemed to further engage the left
hemisphere (see Figure 5). The other changes, especially to the expression of disgust, surprise
and anger, seemed to be bilaterally distributed. Interestingly, among all the expressions used,
the largest response was observed for faces expressing sadness. Moreover, these occipito-
temporal activities were reported only for upright faces, thus confirming that face inversion
strongly disrupts the processing of emotional expressions (see Figures 4 & 5) (Liu-Shuang et

al., 2014).

Response over the whole scalp

To test these observations without predefined ROIs, a repeated-measures ANOVA was first
carried out on the grand-averaged summed baseline-corrected amplitudes across all the 128
channels response with Orientation and Facial Expression as within-subject factors. This
analysis revealed a main effect of both Facial Expression, F(2, 80) = 3.62, € = .62, p = .018, ny?
= .18 and Orientation, F(1, 16) = 56.77, € = 1.00, p < .0001, ny? = .78. The interaction between
Orientation and Facial Expression was also significant, F(5, 80) = 3.62, € =.795, p =. 01, np?=
.18, and was explained by a significant effect of Facial Expression only for upright orientations
(Upright: F(5,80) = 4.16, € = .64, p = .009, ny? = .002; Inverted: F(5,80) = 2.24, € = .81, p = .07).
This last effect was due to higher amplitudes for changes to anger than for changes to fear

and to happiness (p =.018 and p = .01, respectively).
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Figure 4. Neural responses to expression-specific frequency. The summed baseline corrected amplitudes (in pV)
over the left (average across channels P9, PO7, PO9, PO11; green line) and the right (average across channels
P10, POS8, PO10, PO12; blue line) ROI for the expression-specific frequency (1.2 Hz) and its significant harmonics
(until the eight harmonics, i.e. 9.6 Hz, excluding the base rate at 6 Hz) centered to O for each emotional expression
separately and for A. upright and B. inverted faces. Three-dimensions scalp topographies (in pV) shown for each
expression (Disgust, Fear, Happiness, Surprised, Anger and Sadness) separately with the same scale (from 0 to
3.00 pV) for the summed baseline corrected amplitude of the 1.2 Hz response and its subsequent significant
harmonics. Neural responses to emotional expression are largely reduced for inverted faces compared to upright

faces.
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ROI Analysis

Since the discrimination response to emotional expression was distributed mainly over the
occipito-temporal sites, two main regions of interest in the right and the left hemisphere were
defined for further analysis. Each ROl comprised 4 electrodes, P9, PO7, PO9 and PO11 for the
left hemisphere and the corresponding electrodes in the right hemisphere (see Figure 4). Thus,
as above, a repeated-measures ANOVA was carried out on the amplitudes by adding the ROI
(Left Hemisphere, Right Hemisphere) factor. This analysis revealed that the expression-
specific response was larger for upright than for inverted orientations, F(1, 16) =90.31, € =
1.00, p < .0001, ny? = .85. The amplitudes were also significantly different among the 6
expressions, regardless of their orientation, F (5, 80) = 4.6, € = .52, p = .0095, ny? = .22.
However, the main effect of RO/ did not reach significance, F(1,16) = 0.10, € = 1.00, p = . 76.
More interestingly, the two-way interactions with Facial Expression reached significance
(Expression x ROI: F(5,80) = 17.09, € = .796, p < .0001, ny,% = .52, and Expression x Orientation:
F(5,80) =2.94, £ = .66, p = .037, ny? = 16) as well as the 3-way interaction between Expression,
Orientation and ROI, F(5,80) = 4.96, € = .53, p = .006, ny> = .24. This last interaction was
explained by the same level of activity in left and right hemisphere (p > .05) for inverted faces.
However, for upright faces, higher responses were measured in the right hemisphere for fear
expressions (p < .0001) and in left hemisphere for sadness (p = .002) and surprised (p = .02)
expressions. No other interhemispheric difference reached significance for the other
expressions (p > .05) (see Figure 5). Additionally, regardless of the ROI, the main effect of
Expression was significant only for upright orientation (Upright: F(5,80) = 4.63, € = .56, p =
.008, np? = .22; Inverted: F(5,80) = 1.86, € = .72, p = .13). Indeed, sadness elicited a stronger
activation than fear and happiness (p = .01 and p = .001 respectively with a Bonferroni
correction for multiple comparisons). These differences were further evaluated in a brain

topographical analysis (see section 3.2.4).
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Figure 5. Sum of the expression-specific responses and its significant harmonics (until 8F/5, i.e. 9.6 Hz, excluding
the base rate at 6 Hz) over left (average across channels P9, PO7, PO9, PO11; green bars) and right (average
across channels P10, PO8, PO10, PO12; blue bars) ROI plotted separately for each facial expression and for A.
upright and B. inverted faces. Error bars are standard errors of the mean (SEM). * indicate a significant difference

between left and right ROI for the concerned emotional expression.

3. Responses to facial expression changes at individual level
Despite the high variability of the images and the brevity of expression change, all individual

participants showed significant responses for each of the 6 expression changes presented in
upright faces, either in the left, the right or both left and right ROl (Z-score > 1.96, i.e., p <.05)
(See Figure 6). Moreover, t-tests were performed at individual level on the baseline-corrected
amplitude data to examine the interhemispheric differences for each expression (see Figure
7). In a large number of participants, higher activations were observed in right hemisphere
than in left hemisphere, especially for disgust (4 participants against 2, and 11 had activation
in both hemisphere), fear (7 against 2, and 8 with no differences), happiness (5 against 2, and
10 with no differences) and anger (7 against 1, 9 with no differences). In return, higher activity
was observed in the left hemisphere for surprised (in 5 participants against 4 in the right

hemisphere, 8 with no differences) and sadness (6 against 2, 9 with no differences).
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Figure 6. Example of individual responses to the expression-specific frequency for four subjects. Three-
dimensions scalp topographies (in uV) of the summed expression-specific frequency response (i.e. 1.2 Hz) and
its significant harmonics (until 8F/5, i.e. 9.6 Hz, excluding the base rate at 6 Hz) for each facial expression. The
color scale indicates the range from 0 to the maximum individually for each subject, the same scale is used for

the distinct expression for each subject.
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Figure 7. Hemispheric lateralization at individual level for each expression change, dark blue indicated a higher
amplitude in the right than in the left hemisphere; dark green indicated a higher amplitude in the left than in the
right hemisphere (p <.05). Light color (blue or green) indicated a trend toward significance (.05 < p <.07). Orange

indicate a significant response in both left and right ROl without interhemispheric difference.
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4. Brain topographical analysis
This analysis was performed to test for spatial differences between the responses to

the different kinds of expression changes when presented at upright orientation, separately
for the 2 halves (posterior and anterior) of the scalp, split along the midline (see Methods).

When evaluating the anterior/frontal half of the electrodes only, the interaction
between Facial Expression and Electrode did not reach significance (F(340, 5440) = 1.22, € =
.65, p = .27) indicating that the topographical differences were mainly driven by variations at
posterior sites.

For posterior channels, the repeated-measures ANOVA with Facial Expression and
Electrode (59 posterior electrodes) revealed a main effect of Facial Expression (F(5,80) = 3.14,
€=.71; p=.026, ny?=.16) and Electrode (F(58, 928) = 3.14, € =.09 ; p < .0001, ny% = .67). More
importantly, there was a significant interaction between Facial Expression and Electrode
(F(290, 4640) = 3.72, £ =.04, p < .0001, ny? = .19) pointing to spatial differences between the 6
types of facial expression changes. To further explore this interaction, an ANOVA was
conducted on a restricted number of channels with Facial Expression and ROI (Left: P9, PO7,
P09, PO11; Right: P10, PO8, PO10, PO12 and medial: POz, POOz, Oz, Olz) as within-subject
factor. The main effects of Facial Expression (F(5,80) = 6.38, € = .68, p = .0005, ny?=.29) and
ROI (F(2,32) = 27,17, € = .73, p < .0001, ny? = .63) and more importantly, the interaction
between Facial Expression and ROI (F(10, 160) = 8.7, € = .52, p < .0001, ny? = .35) were all
significant. This last interaction was due to a significant effect of Expression in the left ROI
(F(5,80) =12.93, £ = .78, p < .0001, n,p? = .45) as well as in the medial region of interest (F(5,80)
= 12.096, € = .74, p < .0001, ny? = .43), whereas for right ROI, this effect was not significant
(F(5,80) = 2.38, € = .67, p = .07). In the left hemisphere (ROI), higher activity was recorded for
disgust, surprised and sadness than for fear and happiness (all p < .01) and for sadness
compared to anger (p = .005). In medial region, happiness and anger elicited higher responses
than disgust, fear, surprised and sadness (all p <.02) (see Figure 8).

For inverted faces, the interaction between Facial Expression and Electrode did not
reach significance neither for the anterior/frontal halves (F(340, 5440) = 1.08, € = .04, p = .38)
nor over posterior sites (F(290, 4640) = 1.75, € = .04, p = .05).
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Figure 8. Scalp topography differences between emotional expressions. The summed normalized amplitudes (in
UV) expression-specific responses (1.2 Hz) and its significant harmonics (until 8F/5, i.e. 9.6 Hz, excluding the base
frequency at 6 Hz) plotted separately for the left (average across channels P9, PO7, PO9, PO11), the medial
(average across channel POz, POOz, Oz, Olz) and the right (average across channels P10, PO8, PO10, PO12) ROI
for each emotional expression (Disgust, Fear, Happiness, Surprised, Anger and Sadness). Error bars are standard

errors of the mean (SEM).
5. Time-domain analyses

These analyses, by subtracting Upright minus Inverted faces, revealed the succession of two
clear deflections in occipito-temporal (PO9/P0O10) sites following the presentation of an
emotional expression (see Figure 9): a negativity peaking at around 235 ms and lastly, followed
by a positivity at around 397 ms. Time-point analyses (p < .05, for at least 5 consecutive points,
approximately 20 ms) on differential waveforms for each expression change showed
significant during the time window from 189 ms to 346 ms, over bilateral occipito-temporal
sites for all the expressions, except for surprise over the right occipito-temporal sites and
happiness in neither the right nor the left. Finally, significant differences appeared between
349 and 431 ms over bilateral occipito-temporal sites for all the expressions, except for
surprise and disgust for which the response appeared only on the left hemisphere and sadness

for which responses did not appear either in left or in the right hemisphere (see Table 2).
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Figure 9. Temporal dynamics of the brief expression changes detection response on the subtraction upright
minus inverted faces shown independently for each emotional expression (disctinct colour line) on two occipito-
temporal channels in the left hemisphere A. PO9 and the contralateral channel B. PO10. Data are displayed for a
segment of 1 second locked to the presentation of the emotional expression and these EEG data are shown with

the signals at 6Hz and its harmonics filtered out in order to reveal the distinct components.

120



Table 2. Time course (in ms) of the significant components, a first negative components and a second positive
components for each emotional expression for A. a left hemisphere channel, PO9 and B. a right hemisphere
channel, PO10.

Second component Third component
PO9
Start End Start End
Disgust 208 263 380 415
Fear 204 240 388 403
Happiness 349 415
Surprised 189 231 361 403
Anger 204 286 361 431
Sadness 208 333
Second component Third component
PO10
Start End Start End
Disgust 208 255
Fear 212 271 376 423
Happiness 369 415
Surprised
Anger 208 259 369 411
Sadness 224 345
V. Discussion

With FPVS-EEG, we provided evidence of the human brain's ability to detect brief
emotional changes from extremely heterogeneous natural images, in terms of background,
viewpoint, people ages, luminance, ethnical origins. In particular, emotional faces detection
elicited activity over occipito-temporal sites, with distinct cortical topographies and
hemispheric lateralization according to the specific expression. While happiness and anger

elicited stronger response over medial occipital regions, the other expressions (disgust, fear,
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surprised and sadness) activated more lateral posterior regions. Moreover, while there were
no differences between expressions in the right hemisphere, , sadness showed the strongest
activity while fear showed the weakest response over the left occipito-temporal hemisphere.
Finally, taking into account interhemispheric differences, sadness and surprise elicited larger
responses over the left hemisphere whereas fear elicited a larger response over the right
hemisphere. The other emotions (disgust, happiness, anger) activated both hemispheres

similarly.

1. Robust electrophysiological marker of detection of brief emotional changes from faces
This study highlighted the capacity of the brain to automatically detect the changes of

natural facial expression without requiring an explicit categorization task. Faces were
presented very briefly (with a 170 ms SOA) in a continuous train of stimulation and despite
the brief changes to expressive faces which appeared every five faces (i.e. at a 1.2 Hz rate),
highly significant neural responses were observed at the frequency of interest in the EEG
spectrum. Moreover, despite the great variability of the images, these responses were
observed not only at the group level but also at the individual level, thus underlining the
robustness of the responses observed with this FPVS paradigm. The originality of our study
lies in the use of facial stimuli integrated in natural environments varying in many points.
These images are more ecologically valid than posed exemplar previously used and represent
everyday situations. So far, the processing of emotional facial expressions has been studied
mainly with stereotypical face stimuli.

Several elements suggest that the recorded neural response to expression changes
reflect high-level processes. Indeed, even if picture size did not vary across the experiment,
size of the faces in the images varied within expression, so that the changes of expression
could not be captured by simple local (i.e. pixelwise) changes of the stimuli (Dzhelyova &
Rossion, 2014). Additionally, the base rate response (i.e. 6 Hz), recorded over medial occipital
sites and reflecting a mixture of low- and high-level processes (Leleu et al., 2018), did not differ
significantly between upright and inverted faces, contrary to the expression-specific response
(i.e. 1.2 Hz) which was significantly reduced for inverted faces, again suggesting its association
with high-level processes. Behavioral results at the orthogonal task did not differ either
between inverted and upright condition or between emotional expression, indicating that the

increased neural responses for upright faces at the expression-specific frequency could not be
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attributed to the difficulty of the task or to the attention of the participants. Moreover, in the
previous EEG studies using similar FPVS paradigms (Dzhelyova et al., 2017, Leleu et al., 2018),
facial expression images were considered as ‘oddball images’ as they were less often
presented than neutral faces, thus suggesting that the measured effects could be driven by
the rareness of the image presentation rather than the facial expression itself. To overcome
this issue, we took as a precaution in the present study that the probability of appearance of
each image (neutral or expressive faces) in each stimulation sequence was equal. Yet, one
limitation of our study would be the small number of pictures used for each emotional
expression, in order to equalize the repetition of each image.

Overall, all these elements suggest that the neural responses to the detection of
expression changes are related to high-level processes linked to emotion processing rather

than to low-level processes linked to the visual characteristics of the images.

2. Human brain detection of facial expression according to emotion
Considering neural responses across the whole scalp, we found stronger activity for

the expression of anger, which can be explain by a more distributed neural recruitment for
anger compared to fear and happiness.

However, when considering responses over occipito-temporal sites, we observed,
contrary to our expectations and previous reports (Turano et al., 2017; Poncet et al., 2019,
Leleu et al., 2018; Batty and Taylor 2003), the weakest activation for fear and the strongest
activation for sadness, compared to other expressions. Indeed, in the few studies evaluating
all basic emotional expressions, fear generally elicited the higher neural response (Batty and
Taylor, 2003; Turano et al., 2017; Poncet et al., 2019), whereas the lower neural responses
were reported for sadness (Leleu et al., 2018). While sadness has been shown to be confused
with neutral expression in some behavioral studies (Palermo & Coltheart, 2004; Tottenham et
al., 2009), we observed in our study a clear discrimination between neutral and sadness
expressions. Our results are nonetheless consistent with those of Lynn and Salisbury (2008)
who showed a higher occipito-temporal activity for sadness. Here, our mixed observations
could be explained by the high variability and amount of information contained in the images,
while the majority of studies on emotional perception used stereotypical and posed faces
Previous behavioral and neuroimaging studies actually showed that gaze direction (directed

or averted; e.g. Sander et al., 2007; Milders et al., 2011; Conty et al., 2007; Adams et al., 2012),
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head orientation (e.g. Hess et al., 2007; Sauer et al., 2014), ethnical origin (Jack et al., 2009;
Beaupré & Hess, 2006; Kramer et al., 2014; see Nelson and Russel, 2013 for a review) but also
emotional scenes in background (e.g. Righart et de Gelder, 2008a, 2008b ; Xu et al., 2017)
could influence the perception and recognition of emotional expressions and underlying
neural activities. It was also assumed that human brain response had higher activity with
increased intensity of the different type of emotion, with a 40 % threshold for all the
expressions, except for sadness for which the detection intensity threshold was 60 % (Leleu et
al., 2018). While our results could not be explained by a difference in intensity as all the images
were paired based on the pre-test intensity rating, it was not the case in previous studies
reporting neural activity differences between expressions (Batty & Taylor, 2003; Poncet et al.,
2019; Turano et al., 2017). Moreover, by using morphing from neutral to expressive faces to
create dynamic changes, some authors found, in varying the rhythm of the sequence from a
neutral to an expressive face, that the rhythm would influence differently the accuracy
response as well as the naturalness rating of expression as a function of the emotion (Kamachi
et al., 2001; Sato and Yoshiawa, 2004). In the present study, we created a periodic dynamic
change while each face was presented for almost 170 ms (1/6 Hz = 166.67 ms) with the
constraint that every fifth faces, an emotional expression was presented in a continuous flow
of neutral faces. The stimulation rate was the same for all the expressions, but it may be that
this high presentation rate generates differential activations depending on the type of
expression, especially stronger activations for sadness and conversely lower activations for
fear.

Through our results, we also observed a different lateralization of brain responses
depending on facial expressions, with stronger activity over left than right occipito-temporal
sites for sadness and surprise and the opposite for fear, which could be due to a different
involvement of holistic and part-based feature processing depending of the expression. Using
eye tracking, Calvo and Nummenmaa (2008) pointed out that participants focus preferentially
on critical regions to categorize a given expression, for example on the mouth for happiness
and disgust and on the eye region for fear, sadness and anger (Wegrzyn et al., 2017; Bombari
et al., 2013). According to Calvo and Beltran (2014), interhemispheric differences in emotional
face processing could be interpreted as a difference in attentional capture from salient
features of the face. In fact, it was previously assumed in face perception that the right

hemisphere is dedicated for holistic processing of the face (Hillger and Koenig, 1991; Caharel
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et al., 2013; Rossion et al., 2011; Sergent, 1988; Sergent et al., 1992; Jacques and Rossion,
2009) and the left hemisphere is involved in analytical processing (Hillger and Koenig, 1991;
Sergent, 1982). These observations were also reported recently for emotional expression
perception (Calvo and Beltran, 2014). Here, we can expect that the saliency of the eye region,
and possibly the tears, in sad faces could lead to part-based feature processing subtended by
the left hemisphere, whereas the detection of fear would be more based on holistic processing
subtended by the right hemisphere. In contrast, the lack of difference of interhemispheric
activation for disgust, anger and happiness suggests that the detection of these expressions
would be based on a combination of both holistic and feature-based processing. Moreover,
holistic processing for fear could explain the reduced activity, as this emotion could be
discriminate at a glance without checking every single part of the face thus leading to a lesser
attentional cost. Rossion (2013) emphasize on the advantage of holistic processing, with an
easier and faster recognition of faces. In the same vein, the higher activity for sadness could
be explained by a higher attentional recruitment to be processed part by part. Another
potential explanation for the higher activation to sad faces is that the possible presence of
tears on sad faces and its important social meaning could amplify the differences of neural
activation between neutral and sadness expressions. Finally, although surprise has been less
frequently studied (Leleu et al., 2018; Poncet et al., 2019; Lynn and Salisbury, 2009), it was
previously assumed that diagnostic features are not clear for this facial expression (Calvo et
Beltran, 2014; Calvo et al., 2018). However, the left hemisphere advantage observed when
processing this facial expression in our study with natural images suggests that it could be

processed part by part rather than holistically.

3. Differential spatial distributions depending on emotional expressions
Although occipito-temporal activations were recorded for each of the 6 expressions,

our study highlighted two distinct neural signatures according to the expression. More
specifically, happiness and anger produced stronger activations over medio-occipital region
compared to other expressions, while disgust, surprise and sadness produced stronger
activations over the left lateral occipito-temporal region. Accordingly, an fMRI study (Harry et
al., 2013) also found a similar pattern of emotional expression decoding in lateral face-

selective region (the fusiform face area - FFA). In fact, the right FFA was shown to decode all
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the emotional expressions whereas the contralateral hemisphere was involved in decoding all
the emotional expressions except anger and happiness (Harry et al., 2013).

Distinct spatial occipito-temporal distributions were also previously found by means of
a similar FPVS-EEG paradigm (Dzhelyova et al.,, 2017, Leleu et al.,, 2018). In particular,
Dzhelyova et al. (2017) observed more dorsal occipito-temporal distribution for happiness and
more ventral occipito-temporal distribution for fear and disgust expression. These authors
interpreted this distinct distribution in terms of regions involved in avoidance or approach-
related expressions (see Elliot and Covington for a review). These two motivational systems
would be underpinned by distinct neural substrates (Pizzagalli et al., 2005). In line with this
interpretation, our observations pointed out more medio-occipital distributions for anger and
happiness, both being associated with approach-related expression (Davidson, 1992; Carver
and Harmon-Jones, 2009). In contrast, the other expressions, that is to say disgust, surprise
and sadness (except fear), activating more lateral occipito-temporal regions, were generally
associated to avoidance (Lee & Lang, 2009). Despite discrepancy between the distinct
differences on the scalp mentioned above (dorsal/ventral occipito-temporal distribution for
Dzhelyova et al., 2017 and medio-occipital/lateral occipito-temporal in the present study), our

study gave new evidence of reliable discrimination of the different emotional expressions.

4. Time course of facial expression discrimination
Our analyzes revealed two time-domain responses during which expressive faces were

discriminated from neutral faces, with specific patterns according to emotional expressions.
A first temporal window appeared early between 189 and 346 ms and a second temporal
window occurred later between 349 and 431 ms over occipito-temporal regions. Neural time
course of the processing of facial expressions was assessed with neurophysiological measures,
such as event-related potentials (ERPs), with the identification of different components
reflecting distinct neural processing. Even if a strict comparison cannot be drawn between our
results obtained through the FPVS approach and those obtained in ERPs, the time windows
that we have described were relatively close to some observed in ERPs. In particular, we
observed a large (189-346 ms) window during which a bilateral negativity occurred over
occipito-temporal sites for all expressions (except happiness in both hemisphere and surprise
in the right hemisphere) that could be put in parallel with the well-known N170 component,

a negative component, peaking between 140 and 200 following stimulus onset. This face-
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sensitive component (see Rossion & Jacques, 2008 for review), associated with structural
encoding of faces (Bentin et al., 1996), has been shown to be modulated by facial expression
(e.g. Batty & Taylor, 2003, Caharel et al., 2007, Leppdnnen et al., 2007; daSilva et al., 2016).
Notably, the amplitude of the N170 was reported as being larger for negative expressions than
for positive ones on occipito-temporal sites (e.g. Turano et al., 2017; Batty & Taylor, 2003;
Caharel et al., 2007; see Hinojosa et al., 2015 for a meta-analysis).

Finally, a second positive response appeared for all the expressions bilaterally (except
for sadness in both hemisphere and surprise and disgust in the right hemisphere) peaking
between 349 and 431 ms. This second component could be linked to the late positive potential
(LPP: e.g. Leppédnen et al., 2007; Schupp et al., 2004: Duval et al., 2013) occurring over frontro-
central and centro-parietal sites around 400 ms after stimulus presentation until 600 ms or
even later (1000 ms after stimulus presentation). This component has been previously found
to be modulated by emotional expression, with a higher amplitude for negative and positive
stimulus compared to neutral one (e.g. Dillon et al., 2006; Hajcak and Olvet, 2008). The LPP is
thought to reflect higher-level processing such as cognitive appraisal of the emotional content,
memory processing and also attention allocation. Even if we observed a higher amplitude for
anger than the other expressions, all the expressions were detected during this time window,
except sadness. Altogether, we observed a clear discrimination response of rapid and brief
changes in emotional expression appearing from early perceptual processing stages until later

ones.

V. Conclusions
To conclude, the present study provides objective evidence for automatic detection of

brief changes of facial expressions in the human brain based on highly variable natural images.
Specifically, our findings highlighted for the first time that this ability of the human brain to
detect facial emotions can be generalized across changes of identity, viewpoint, gender, ethnic
origin, but also across the context of the image (natural environments). This effect is extremely
robust since it was observed for each change of expression in all the participants, emphasizing
the reliability and sensitivity of the FPVS-EEG approach. They call for further studies to clarify
the mechanisms of perception of dynamic facial expressions presented in natural

environments, that is to say in an ecological way.
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Chapitre 3

Human intracerebral recordings in the human
amygdala and fusiform gyrus during rapid changes in
facial expressions

(Expérience 3)

Synthese de I'article

Parmi les questionnements qui ont guidé les recherches sur les émotions ces dernieres
années, les bases cérébrales qui en sous-tendent le traitement a partir du visage ont été
largement étudiées. Plusieurs structures cérébrales ont ainsi été identifiées comme ayant un
role critique dans le traitement des expressions faciales, telles que I'amygdale, le sillon
temporal supérieur, I'insula (Adolphs, 2002). Lorsque 'on s’intéresse a la place des émotions
au sein des modeles neuronaux du traitement des visages (Haxby et al., 2000, 2002 ; Duchaine
& Yovel, 2015), deux voies de traitement séparées sont communément décrites. L'une est
impliquée dans le traitement des aspects invariants, notamment pour la reconnaissance de
I'identité, et la seconde dans le traitement des aspects changeants, telles que les expressions
faciales émotionnelles. Parmi les régions cérébrales impliquées, I'amygdale a fait I'objet de
nombreuses recherches et semble avoir une implication spécifique dans le traitement des
émotions négatives (Krolak-Salmon et al., 2004 ; Sato et al., 2011). Selon les modeles
précédemment cités (Haxby et al., 2000, 2002 ; Duchaine & Yovel, 2015), le gyrus fusiforme,
décrit dans la littérature comme étant sélectivement impliqué dans le traitement des visages,
d’ol son appellation « 'aire fusiforme des visages » (Fusiform Face Area — FFA, Kanwisher et
al., 1997), aurait une moindre implication dans le traitement des émotions. Toutefois,
certaines études soulignent une implication de cette structure dans les mécanismes de
reconnaissance des émotions (Wegrzyn et al., 2015; Tsuchiya, et al., 2008; Pourtois et al.,

2010 ; Matsuda et al, 2013), mais son réle reste encore a ce jour méconnu.
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Par conséquent, I'objectif de cette derniere étude est d’investiguer et comparer
I'implication de deux structures, que sont 'amygdale et le gyrus fusiforme, dans la perception
des changements dynamiques et brefs d’expressions émotionnelles. Pour ce faire, nous avons
eu recours, comme dans nos études précédentes, a I'approche de stimulation visuelle
périodique rapide combinée cette fois-ci a des enregistrements électrophysiologiques
intracérébraux (stéréo-électroencéphalographie-SEEG) chez un large groupe de patients
épileptiques (N = 30) présentant une épilepsie temporale pharmaco-résistante. Nous nous
sommes par ailleurs intéressés au mode de traitement (holistique et analytique) des
expressions faciales au sein de ces deux régions par le biais du paradigme d’inversion (Yin et
al., 1969 ; Tanaka & Farah, 1993). Ce dernier a permis de montrer que la rotation de 180° d’un
visage dégrade de facon disproportionnée les performances de reconnaissance des visages,
phénomeéne qui a été attribué a la prépondérance du traitement holistique/configural des
visages a I'endroit.

Le protocole de stimulation visuelle périodique rapide que nous avons utilisé est le
méme que celui d’'une étude précédente lors d’enregistrement électrophysiologique (EEG) en
surface (Dzhelyova et al., 2017). Un visage expressif apparait toutes les cinq images dans un
flot continu de visages neutres, présenté a la fréquence de base de 6 Hz (soit 6 images par
seconde). La réponse spécifique aux expressions faciales correspond donc a la réponse
observée a 1,2 Hz et ses harmoniques (c’est-a-dire f/5 = 1,2 Hz ; 2*(f/5) = 2,4 Hz etc.). Ces
séquences de stimulation sont présentées selon deux orientations, a I’endroit et a I'envers,
dans le but d’observer les effets d’inversion. Dans un premier temps, nos analyses révelent
que la proportion des contacts significatifs ainsi que I'amplitude des réponses sont plus
importantes dans le gyrus fusiforme latéral comparativement a I'amygdale. Cependant, tandis
que des réponses spécifiques aux émotions (1,2 Hz et ses harmoniques) et des réponses plus
générales a I'ensemble des visages (6 Hz et ses harmoniques) sont observées au sein du gyrus
fusiforme latéral, dans I'amygdale, seules les réponses spécifiques aux émotions (1,2 Hz et ses
harmoniques) sont observées. Ces résultats soulignent une implication différentielle de ces
deux régions. En effet, tandis que I'amygdale semble engagée spécifiqguement dans le
traitement des émotions, le gyrus fusiforme latéral semble quant a lui impliqgué dans le
traitement des émotions et plus globalement, dans celui des visages. En outre, alors que
I'amygdale répond quasiment exclusivement aux expressions faciales négatives (peur et

dégolit) avec une tres faible proportion de contacts significatifs a la joie, le gyrus fusiforme
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latéral répond a I’ensemble des expressions faciales émotionnelles, avec toutefois une activité
plus conséquente pour les émotions négatives. Enfin, tandis que la proportion des contacts
significatifs et I'amplitude des réponses diminuent avec linversion dans |'amygdale
uniguement pour I'expression de dégolt, dans le gyrus fusiforme un effet d’inversion est
observé pour I'ensemble des émotions. En conclusion, ces observations soulignent des réles
distincts et complémentaires de I'amygdale et du gyrus fusiforme latéral dans la détection
rapide du changement d’expressions faciales chez I’"humain. Ces différents résultats sont

discutés a la lumiere des observations de la littérature.

Mots clés: Expression faciale, Amygdale, Gyrus Fusiforme Latéral, Stimulation visuelle

périodique rapide, SEEG

l. Introduction
Being able to quickly decode emotional expression changes from a person’s face is

critical for human social interactions. Despite a large amount of scientific research over the
past 4 decades, the neural basis of facial expression recognition remains heavily debated.
On the one hand, the contribution of medial temporal lobe structures, in particular the
amygdala (AMG), has been emphasized for processing emotional stimuli, especially facial
expression from faces (Krolak-Salmon et al., 2004; Meletti et al., 2012; Pourtois et al., 2010;
Sato et al., 2011; for review, see Murray et al., 2014). However, whether the AMG is involved
in the recognition of negative expressions, in particular fear (Krolak-Salmon et al., 2004; Sato
et al., 2011) or also for positive expressions (Juruena et al., 2010; Sato et al., 2019; Diano et
al., 2017) remains debated, with some researchers even arguing that the AMG is not sensitive
to the valence but to the intensity of emotional expressions (Williams et al., 2005; Habel et
al., 2007). In addition, the question of whether the AMG is involved early and automatically
by the presentation of facial expressions (Sato et al., 2011) or rather during late affective
judgments (Harris et al., 2014; Wang et al., 2014), is also controversial (Wegrzyn et al., 2015).
Finally, whether faces are encoded holistically/configurally (i.e., as a single representation) or
in terms of independent facial features in this structure, is also contentious (Sato et al., 2011;
Meaux & Vuilleumier, 2016).

On the other hand, influential neuro-functional models of human face processing that
are mainly based on neuroimaging findings have proposed a dominant role of the superior

131



temporal sulcus (STS) in processing facial expressions (Haxby et al., 2000; Duchaine & Yovel,
2015). According, to this view, ventral occipito-temporal face-selective regions, such as the
lateral fusiform gyrus (FG), would rather be involved in the recognition of invariant aspects of
faces such as gender or (most significantly) identity. Yet, recent fMRI and intracerebral EEG
studies support a significant, even dominant, contribution of the FG in decoding facial
expressions (Wegrzyn et al., 2015; Tsuchiya, et al., 2008; Pourtois et al., 2010). While some
studies have shown FG activity more specifically to negative expressions (Surguladze et al.,
2003), others report responses to all emotional expressions (Harry et al., 2013; Kessler et al.,
2011; Flack et al., 2015). Several studies also point to a larger activation of the FG with an
increase of intensity (Matsuda et al., 2013; Surguladze et al., 2003; Lin et al., 2006). Moreover,
some sources of evidence point to holistic processing of expressive faces without distinction
between emotions in the FG (Flack et al., 2015; Meaux & Vuilleumier, 2016).

Overall, it is fair to say that the respective contributions and temporal dynamics of the
AMG and cortical structures, in particular (face-selective) regions of the FG, in recognizing
human facial expressions, is heavily debated (Pessoa & Adolphs, 2010; Méndez-Bértolo et al.,
2016). The goal of the present study is to shed significant light on this debate by reporting
intracerebral recordings in these two structures from a large cohort of human subjects (n=30)
tested during rapid changes of facial expression. Specifically, we performed intracerebral
recordings of neural activity of patients suffering from refractory temporal epilepsy with
stereo-electroencephalography (SEEG; Talairach & Bancaud, 1973), an approach based on the
implantation of multi-contacts depth electrodes that record electrical activity directly from
specific brain areas with high anatomical resolution (Rossion et al., 2018; Cardinale et al.,
2019). The protocol used here is similar to that used in a series of recent scalp EEG studies, in
which responses to brief (i.e., single glanced) changes of facial expression are isolated with
fast periodic visual stimulation (FPVS; Dzhelyova et al., 2017; see also Leleu et al., 2018; Van
der Donck et al., 2019): the picture of a face with a neutral expression is presented at a fast
rate of 6 Hz (i.e., 6 faces/second) for a stimulation sequence of about 1 minute, with the
insertion of an expressive face every fifth stimuli (i.e., 1.2 Hz). The same face identity is used
for the change from neutral to an expression, recording selective changes of facial expression
ever 5 stimuli. While neural responses at the base stimulation rate (6 Hz) reflect the general
visual response to faces (regardless of emotion), potential responses at 1.2 Hz and harmonics

reflect a selective response to the emotional faces. Without requiring any explicit recognition
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task, this frequency-tagging approach carries significant advantages in terms of sensitivity (i.e.,
high signal-to-noise ratio, SNR) and objectivity in detection and quantification of responses of
interest at an experimentally-defined frequency (Norcia et al., 2015; Rossion et al., 2018;
Rossion et al., 2020). Here, we contrast recordings in the two key structures defined
anatomically in each patient, to changes of a neutral facial expression to either a fearful, happy
or disgusted expression. Presentation of faces at upright or inverted orientation (in different
stimulation sequences) allows isolating responses to changes of facial expressions that go

beyond the strict physical differences between stimuli.

[l. Methods

1. Participants
The study included 30 participants undergoing clinical intracerebral evaluation with

depth electrodes [SEEG; Talairach & Bancaud, 1973] for refractory partial epilepsy at the
Epilepsy Unit of the University Hospital of Nancy (CHRU-Nancy). Participants were included in
the study if they had at least one intracerebral electrode implanted in the amygdala. They
gave written informed consent for these data to be used for research purpose according to

the ethical committee of the Nancy University Hospital.

2. Intracerebral Electrode Implantation and Recording
Intracerebral electrodes were stereotactically implanted within the participants’ brains

to delineate their seizure onset zones. Each 0.8-mm diameter intracerebral electrode contains
8-15 independent recording contacts of 2 mm in length separated by 1.5 mm from edge to
edge (for details about the electrode implantation procedure, Salado et al.,, 2017).
Intracerebral EEG was sampled at 512 Hz and referenced to either a midline prefrontal scalp

electrode (FPz) or an intracerebral contact in the white matter.

3. Stimuli
Full-front colored photographs of two face identities (1 female) were selected from the

Karolinska Directed Emotional Faces (Lundqvist et al. 1998). Each face displayed four
emotional expressions (neutral, fearful, disgusted and happy) and was presented in upright or
inverted (vertically flipping) orientation. The background of the images was replaced by a gray

color (127/255, 127/255, 127/255). Mean pixel luminance of faces, excluding the pixels
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defined as the background mask, was equalized online during stimulation. They had an

average size of 5.72 and 8,57 degrees of visual angle.

NEUTRAL NEUTRAL NEUTRAL NEUTRAL FEAR NEUTRAL NEUTRAL NEUTRAL

Contrast

. 100%
8 s
H ..

0.17 0.33 0.50 0.67 0.83 1.0 1.17 Time (s)

80 sec stimulation sequence

/\/ Base frequency: 6 Hz J_ Expression-change frequency: 6 Hz/5 = 1.2 Hz

Figure 1 : Fast periodic visual stimulation paradigm (from Dzhelyova et al., 2017). Emotionally neutral face was
presented by sinusoidal contrast modulation at a rate of 6 stimuli per second (6 Hz) and every fifth stimuli, one
of the 3 emotional expressions of the same individual (e.g., fear is represented in the figure) was displayed (i.e.,
appearing at the frequency of 6/5 = 1.2 Hz). For each of the 3 expression changes, the sequences were
presented in upright and inverted orientation. A stimulation sequence lasted 84 s, flanked at the beginning and
at the end by 2 s of fade in and fade out during which the image contrast gradually increased or decreased,
respectively (80 s of stimulation).

4. Procedure
The procedure was the same as a study reported in scalp EEG (Dzhelyova et al., 2017).

Participants viewed continuous sequences with face stimuli presented at a rate of 6 Hz
through sinusoidal contrast modulation (Figure 1). A sequence started by a fixation cross
displayed for 2-5 s, followed by 84 s of stimulation, including 80 s of stimulation at full contrast
flanked by 2 s of fade-in and fade-out, where contrast gradually increased or decreased,
respectively (from 0 to 100 % or conversely). To avoid low-level repetition effects, the size of
the images was randomly varied between 117% and 143% at every stimulation cycle. Each
face identity was included in 6 different sequences (6 conditions), depending of the
orientation (2) and the emotional expression (3), for a total of ~10 min of testing time,

including short breaks. The experiment was presented two times (both with the female and
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male face) for 23 of 30 participants (i.e., each condition was repeated 2 times), and only one
time (with only the female or male face) for 7 of the participants (i.e., each condition was
presented only one time). During each sequence, emotionally neutral face was displayed at a
rate of 6 Hz (i.e., 6 images/second) and periodically every fifth face, the same individual but
with an emotional expression (e.g., fear, disgust or happiness) was inserted (i.e., at 1.2 Hz =
6/5 Hz). Sequence order was randomized. Participants were not informed about the
periodicity of the facial expression changes and were unaware of the objectives of the study.
No participant had seizures in the 2 h preceding the recordings. During the sequences,
participants were instructed to fixate on a small black cross which was presented continuously
at the center of the stimuli and to detect brief (500 ms) nonperiodic color changes (black to

red, 10 times per sequence) of this fixation cross by responding manually on a key press.

5. Intracerebral EEG Analysis
Intracerebral EEG analysis largely followed a procedure of recently reported group

study on the neural basis of selective face perception (Lochy et al., 2018; Hagen et al., 2020).

a. Frequency domain processing.
Segments of SEEG corresponding to stimulation sequences were cropped, starting 2 s after

the onset of the sequence (i.e., after the fade-in period) until ~82 s (before stimulus fade-out)
so as to contain an integer number of 1.2 Hz cycles (~80 s). No artifact rejection was
performed because intracerebral EEG artifacts that are more broadly distributed across the
frequency spectrum than the frequencies of interest, falling in narrow frequency bins (i.e., 1.2
Hz and 6 Hz, as well as their respective harmonics) (Regan, 1989; see Jonas et al., 2016).
Sequences were averaged in the time domain separately for each condition and each

participant, and amplitude spectrum was computed for each contact with FFT.

b. Emotional expression discrimination responses.
The discrimination responses to emotional expression were determined at frequencies

corresponding to those at which an expression change occur, namely at 1.2 Hz and its
harmonics (2.4 Hz, 3.6 Hz, 4.8 Hz, etc.). Responses significantly above noise level at the
expression-change frequency (1.2 Hz) and its harmonics were determined in each condition
as follows: (i) the FFT spectrum was cut into segments centered at the expression-change

frequency and the four first harmonics (1.2, 2.4, 3.6, and 4.8 Hz), and surrounded by 25
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neighboring bins on each side; (ii) the amplitude values of these four FFT segments were
summed; (iii) the summed FFT spectrum was transformed into a Z score. Z scores were
computed as the difference between the amplitude at the expression-change frequency bin
and the mean amplitude of 48 surrounding bins (25 bins on each side, excluding the 2 bins
directly adjacent to the bin of interest, i.e., 48 bins) divided by the SD of amplitudes in the
corresponding 48 surrounding bins. An expression discrimination contact was considered as
showing a significant response if the Z score at the frequency bin of expression-change
stimulation exceeded 2.32 (i.e., P < 0.01, one-tailed: signal > noise) in at least one of the 6

conditions.

¢. Quantification of response amplitude.
Baseline-corrected amplitudes were computed as the difference between the

amplitude at each frequency bin and the average of 48 surrounding bins (i.e., 50 bins,
excluding the 2 bins directly adjacent to the bin of interest, i.e., 48 bins) (Jonas et al., 2016).

Expression discrimination and general visual responses were then quantified at each
expression discrimination contact as the sum of the baseline-subtracted amplitudes across
harmonics for each of the 6 conditions. The range over which expression-change and base
frequency harmonics were summed was constrained by the highest significant harmonic
across participants (z score > 2.32; P < 0.01). Across all participants, no significant expression
discrimination response was found above the 14th harmonic (i.e., 16.8 Hz), and no significant
base frequency response was found above the 4th harmonic (i.e., 24 Hz). Expression
discrimination responses were therefore quantified as the sum of the baseline-subtracted
amplitudes at the expression-change frequency harmonics from the 1st until the 14th (1.2
until 16.8 Hz), excluding the 5th and 10th harmonics (6 and 12 Hz) that coincided with the
base frequency. General visual responses were similarly quantified by summing the
amplitudes from the 1st until the 4th base frequency harmonics (6 until 24 Hz). Thus, for each
expression discrimination contact, we obtained two amplitude values that respectively
represented the overall expression discrimination response and the overall general visual
response (6 conditions, 12 values in total). SNR spectra were also calculated as the ratio
between the amplitude at each frequency bin and the average of the corresponding 48

surrounding bins for display purposes and comparison across studies.
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d. Contact Localization in the Individual Anatomy
The exact position of each contact in the individual anatomy was determined by fusing the

post-operative CT scan with a T1l-weighted MRI. Contacts in the amygdala and the lateral
section of the Fusiform gyrus (latFG) were located in the individual anatomy. For the the latFG,
a topographic parcellation of the VOTC was used based on predefined well-established
anatomical landmarks (Jonas et al., 2016). We focused on the lateral fusiform gyrus because
this is the region where face-selective responses are the most prominent, both in fMRI
(Weiner and Grill-Spector 2010) and intracranial recordings (Jonas et al., 2016; Hagen et al.,

2020).

[l Results
A total of 166 individual recording contacts across both hemispheres (left hemisphere:

75; right hemisphere: 91) were implanted in the amygdala (AMG) of 30 participants. For 19 of
these patients, 79 contacts were also implanted in the latFG (left hemisphere: 30; right
hemisphere: 49).

Clear (i.e., high SNR) responses were recorded both in the AMG and the latFG exactly
at the expression-change frequency (1.2 Hz) and several harmonics (2.4 Hz, etc.), whether at
individual recording contacts (Figure 2A) or through an averaging of all significant contacts for
a given condition (Figure 3A). Significant expression discrimination responses were
determined based on a combination of the first four harmonics (i.e., 1.2, 2.4, 3.6, and 4.8 Hz;
Figures 2B and 3B) and a z-score transform (z > 2.32, P < .01; Figure 2C). Responses occurring
at 6 Hz and harmonics (12 Hz, etc.), reflecting the common responses to face stimuli (i.e.,

general visual response), were also observed, especially in the latFG (Figures 2A and 3A).
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Figure 2. Examples of high SNR intracerebral expression discrimination responses recorded in the AMG and latFG
of two individual participants. A. SEEG frequency-domain responses (raw FFT amplitude) recorded at an individual
recording contact located in the left AMG for the expression of fear (Left), and in the right LFG for the expression
of disgust (Right) (for upright orientation). The anatomical locations of the contacts (indicated by the junction of
the two orange axes) are shown using a postoperative CT coregistered to a preoperative MRI. Expression
discrimination responses were observed at the exact expression-change frequency and its harmonics in the AMG
(mainly at 1.2 and 2.4 Hz) and in the right latFG (from 1.2 until 10.8 Hz). General visual responses occurring exactly
at the base frequency (6 Hz) and harmonics are visible mainly in the latFG. B. Significant expression discrimination
responses were determined by first segmenting the FFT spectrum into 4 segments centered at the expression-
change frequency and its harmonics up to 4.8 Hz (i.e., 1.2, 2.4, 3.6, and 4.8 Hz). The 4 segments, containing both
the signal and the surrounding noise, were then summed and represented here. The O mark corresponds to the
expression-change frequency. C. Z-score transformation of the summed FFT spectrum for statistical purpose. Z-
score at the expression-change frequency exceed 2.32 (P <.01), indicating that these contacts shows a significant
response to expression discrimination.
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Figure 3 : SEEG discrimination responses for the expression of Fear recorded in the two anatomical regions of
interest. A. SNR frequency spectra averaged across all significant expression discrimination contacts located in
the AMG (Top) and in the latFG (Bottom) (for upright orientation, 16 contacts in the AMG and 43 contacts in the
latFG, see Figure 4A). SNR was computed by comparing amplitude at the frequency bin of interest to the averaged
amplitudes at neighboring bins. B. Data from A replotted as summed-harmonic segmented FFT spectra (summed
FFT spectra were averaged across all significant contacts separately for the expression of fear and then
transformed to SNR).

1. Spatial distribution of discrimination responses to facial expression changes in the
Amygdala and the lateral Fusiform Gyrus.
The distribution of contacts in these two regions of interest was determined according

to their significant responses obtained to at least one of the expression changes, presented
either upright or upside-down (Table 1).

In the AMG, we found 42 significant contacts to expression discrimination in 15 of the
30 patients with contacts implanted in this region (with a Z score of 2.32, P < .01), i.e. 25.3%
of all recorded contacts (42 out of 166). The proportion of significant contacts was larger in
the left than on the right hemisphere (left hemisphere: 23 out of 75, 30.7%; right hemisphere:
19 out of 91, 20.9%) although the difference was not significant (z = 1.44; P = .15) (Table 1).

In latFG, we found 58 significant contacts to expression changes in 18 participants (with
azscoreof 2.32, P<.01), thatis, 73.4% of all recorded contacts (58 out of 79). Their proportion

was homogeneously distributed across both hemispheres (left hemisphere: 21 out of 30, 70%;
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right hemisphere: 37 out of 49, 75.5%), with no significant difference between hemispheres
(z=0.537; P=.59) (Table 1).

In summary, out of the total number of recorded contacts, the proportion of significant
contacts was much higher in the latFG (73,4%) than in the AMG (25,3%). There was a slight
advantage of the left hemisphere for the AMG, and the right hemisphere for the latFG, but

the hemispheric differences were not significant.

Table 1 : Number of significant electrode contacts, with corresponding number of participants (in parentheses)
showing discrimination response to facial expression changes in upright and/ or in inverted orientation in each of
the anatomical regions of interest.

Regions Left Right Both Hemispheres
Hemisphere Hemisphere
AMG 23 (8) 19 (7) 42 (15)
latFG 21 (7) 37 (11) 58 (18)

2. Spatial dissociation of effects of stimulus orientation and facial expression

Figure 4A illustrates the number of significant contacts separately for each change of
facial expression and for each stimulus orientation in the anatomical regions of interest (AMG
and latFG). Although the responses were distributed through both the AMG and the latFG,
with respectively 51 and 178 responses independently of the orientation and the expression

(Figure 4A and Table 2), they were overall much higher in latFG of the right hemisphere.

Table 2. Number of significant responses and corresponding number of participants in parenthesis depending on
the changes in facial expression and orientation.

Happiness Fear Disgust
Upright Inverted Upright Inverted Upright Inverted

Left AMG 2(2) 3(1) 10 (4) 4(1) 5(2) 2 (1)
Right AMG - - 6 (2) 10 (4) 9 (4) -

Total AMG 2 (2) 3(1) 16 (6) 14 (5) 14 (6) 2(1)
Left latFG 9(3) 5(2) 15 (6) 11(2) 17 (7) 9(3)
Right latFG 23 (8) 9(2) 28 (8) 15 (6) 22 (7) 15 (6)

Total latFG 32 (11) 14 (4) 43 (14) 26 (8) 39 (14) 24 (9)

In the AMG, the number of significant contacts was significantly larger for faces
presented at upright than at inverted orientation (respectively, 32 vs. 19; z = 2.57; P = .01).
This number was also larger for the expression of Fear (n = 30) than Disgust (n=16) (z = 2.78;

P =.005) and much lower for Happiness (only 5 responses for both orientations) (z=5.21; P<
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.0001; z = 2.69; P = .007 in comparison to Fear and Disgust, respectively). Additionally, a
significant decrease of response with inversion was found only for Disgust (z = 3.27; P=.001)
(Happiness: z = .46; P = .64; Fear: z = .43; P = .67) (Figure 4A).

In the latFG, the number of responses was much larger for upright than for inverted
faces (respectively, 114 vs. 64; z=5.3; P<.0001). There was also a larger number of significant
contacts for both negative expressions, Fear (n = 69) and Disgust (n = 63) (with no significant
difference between these last two conditions: z = 0.66; P = .51), relatively to Happiness (n =
46) (respectively, z=2.61; P =.009; z = 1.95; P = .051). Importantly, the number of responses
decreased significantly with inversion for each emotional expression (Fear: z=2.28; P =.023;
Disgust: z=2.08; P = .038; Happiness: z = 2.84; P =0.004) (Figure 4A).

To summarize, there was a clear preference for responses to negative expressions in
the AMG, with almost no significant response when neutral faces changed to a Happy
expression. In the latFG, all expression changes, regardless of their valence, led to significant
responses, with a slightly higher number of responses also for negative expressions. In
addition, while there was a large decrease of response for inverted faces in the latFG, for any
type of expression change, an inversion effect was observed in the AMG only for the
expression of disgust. These observations point to a differential sensitivity to rapid facial

expressions changes in the AMG and the latFG.
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quantified in each hemisphere of these 2 regions as the average of the amplitudes across all significant contacts
for at least one expression change either in upright and/ or in inverted orientation, separately for each 3
expressions. Error bars correspond to the SEM across contacts. (* P <.05). C. lllustration of intracerebral responses
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SNR. In the AMG, significant responses were observed only for the two negative expressions (fear and disgust). In
contrast, in latFG, significant responses were observed for each of the 3 expression changes. The asterisk (*)
indicated statistically significant responses (Z > 2.32, P < 0.01).

3. Quantification of response amplitudes to facial expression changes for upright
orientation in the Amygdala and the lateral Fusiform Gyrus.
The differential responses to facial expression changes in the AMG and the latFG were

also illustrated by quantifying and comparing response amplitudes for each expression and
orientation in each significant contact. Figure 4.C displays the pattern of responses for each
facial expression change presented at upright orientation in one individual participant, both
in the AMG and the latFG. High SNR discrimination responses were visible and significant for
each expression change in the latFG, but only for negatives expressions (Disgust and Fear) in
the AMG.

To evaluate the effect of Emotional Expression for upright orientation on SEEG
responses, we carried out a repeated-measures analysis of variances (ANOVA) in each of the
regions of interest, considering, separately for the right and in left hemisphere, the response
amplitudes for each expression on all significant contacts to at least one change of expression
either at upright and/or inverted orientation (i.e. in each expression discrimination contact)
(see Table 1 for the number of contacts included in the analyses; see Figure 4B).

In the AMG of the right hemisphere, the effect of Expression was significant (F(2, 36) =
6.33, € = .98, P = .005, n% = .260), due to larger amplitude responses to both negative
expressions (Disgust and Fear) as compared to Happiness (both P <.007). In the left AMG, Fear
generated a significantly larger response than the expressions of Disgust and Happiness (P =
.004 and P = .033 respectively) (F(2, 44) = 4.84, € = .88, P = .016, n*>=.18).

In the latFG, the amplitude was smaller for the expression of Happiness relatively to
the two negative expressions in both hemispheres (all P < .005), and was larger for Disgust
than for Fear in the left hemisphere only (P =.009) (LH: F(2, 40) = 30.0, € = .61, P < .001; n?=
.60; RH: F(2, 72) =5.85, € =.83, P =.007; n?=.14).

Overall, these observations on response amplitude again highlight the functional
differences between the two brain regions of interest. In the AMG, we found a stronger
activation for the negative expressions, in particular for fear. Moreover, the weak responses
observed for the positive expression, also associated with a very small number of significant

responses, again indicates a lesser implication of this region for their processing, which would
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preferentially be involved in that of negative expressions. In the lat FG, beyond a higher
number of contacts responding to negative emotions, we observed stronger activations for

these expressions, especially for Disgust in the left hemisphere.

4. The face inversion effect in amplitude for each expression change

Next, we evaluated the face inversion effect for each expression in each region. Figure
5illustrates SEEG expression discrimination responses according to the expression change and
the orientation in each region of interest (summed-harmonic segmented FFT spectra were
averaged across all significant contacts for each expression change both in upright and/or
inverted orientations). While a clear inversion effect appears for each facial expression change

in the latFG, this effect appears in the AMG only for faces expressing disgust.
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Figure 5 : SEEG expression discrimination responses according to the expression change and the orientation in
the 2 main interest regions, A. the AMG and B. the latFG. Summed-harmonic segmented FFT spectra were
averaged across all significant contacts for each expression change presented in upright and/or inverted
orientations in each region of interest, separately for each expression and orientation, and then transformed to
SNR.
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To test the inversion effect for each expression, we quantified the amplitudes for each
expression in both orientations, taking into account, as previously, the responses on all
significant contacts to at least one change of expression at upright and/or at inverted
orientation (see Table 1 for the number of contacts included in the analyses; see Figure 6).

In the AMG, there was an effect of Orientation (smaller response for inverted faces)
only in the right hemisphere for Disgust and Happiness (two-tailed permutation tests, P =.004
and P = .02 respectively) (Fear, P =.24) (Figures 5 and 6).

In the right latFG, smaller responses for inverted faces were significant for each of the
3 expressions, all Ps < .001). In the left hemisphere, this effect was found for Fear (P < .006)
and Disgust (P < .001) with a non-significant trend for Happiness (P < .057) Figures 5 and 6).
In summary, observations made on response amplitudes are in agreement with observations
regarding the proportion of significant contacts in the two regions. While large effects of
inversion (i.e., reduction of response for inverted faces) are found for all facial expressions in
the latFG, there is no effect of inversion for Fear in the amygdala. The small inversion effect
for Happiness should be considered with caution given the low number of significant
responses (n = 5) and the response below baseline observed for inverted faces in this

condition. In the AMG, inversion only decreased significantly the response to Disgust.
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Figure 6: Quantification of the response amplitudes for each expression change and each orientation (upright
and inverted) in the left (LH) and the right hemisphere (RH) of the 2 anatomical regions of interest. Response
amplitudes were quantified in each hemisphere of these 2 regions as the average of the amplitudes across all
significant contacts for at least one expression change either in upright and/ or in inverted orientation,
separately for each expression and orientation. Error bars correspond to the SEM across contacts. (* P <.05, **
P<.01, ¥** P<.001).
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5. Quantification of response amplitudes at base frequency rate
We also performed analyses on the amplitude responses at the base rate frequency

(i.e., 6 Hz and harmonics). Overall, base rate responses were very clear in the latFG (mean
amplitude (+SE) across the conditions: 5.41 +.6 pV), but rarely found in the AMG (mean
amplitude (+SE) across the conditions: .1 +.08 uV) (see Figs. 2A and 3A). On all the contacts
showing significant responses to expression changes (at 1.2 Hz and its harmonics) in the latFG
(i.e., 58 contacts), only the main effect of Orientation was significant, due to higher amplitude
for upright compared to inverted orientations (F(1, 57) = 8.81; P = .004; n?=.134). The effects
of Expression (F(2, 114) = .115; € = .85; P = .86; n? = .002) and the interactions between
Expression and Orientation (F(1, 114) = 3.06; € = .81; P < .062; n?=.05) were not significant. In
the AMG (42 contacts), there was only a trend toward significance for the effect of Orientation
(F(1, 41) = 3.72; P=.061; n?=.083). Neither the Expression effect (F(2, 82) =1.19; = .98; P =
.308; n?=.028) nor the interaction between Expression and Orientation (F(2, 82) = 1.41; € =

.86; P =.250; n?=.033) reached significance.

V. Discussion
In the present study, we evaluated and compared neural activity of the amygdala and

the lateral fusiform gyrus during changes from a neutral face to an emotionally expressive face
in a large pool of individual brains implanted with intracerebral electrodes. By means of FPVS
during intracerebral recordings, we provide objective evidence for the AMG and latFG
implication in rapid discrimination of emotional faces from neutral faces. Both structures
automatically detect the brief changes from neutral to emotional faces, i.e. without an explicit
categorization task. Significant responses for either of the expression changes are observed
both at the individual level (see Figures 2 and 4C) and at the group level (Figures 3 and 5),
pointing to the robustness of the observations. More specifically, clear responses are
observed at the base rate (6 Hz and harmonics) and specific emotional responses (1.2 Hz and
harmonics) in the latFG, while in the amygdala only responds to emotions, highlighting a
differential involvement of the two regions. However, both the proportion of significant
electrode contacts and response amplitude for changes to facial expressions are higher in the
latFG. Moreover, the AMG responds specifically to negative emotions (Disgust and Fear), with
very few significant contacts for Happiness while the latFG responds selectively to all

emotional faces (albeit with larger responses to negative expressions also). Moreover, while
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the AMG is bilaterally engaged in detecting emotional changes, for the lateral fusiform gyrus,
a right hemisphere advantage is observed. Finally, face inversion decreases the neural
responses only for disgust faces in the AMG, while a strong effect of inversion is observed for

all emotional faces in the latFG.

1. Distinct role of amygdala and fusiform gyrus regarding faces processing and emotional
expressions discrimination
Typically, two types of responses are observed in this paradigm: the responses at the

base rate (i.e., 6 Hz and harmonics) reflecting the general visual responses to faces and the
responses at the specific rate of emotional face presentation (i.e., at 1.2 Hz and harmonics),
reflecting emotion specific responses (Dzhelyova et al., 2017; Leleu et al., 2018). Here, a
distinct pattern emerges among the AMG and the latFG. Indeed, while in the amygdala only
the selective expression responses are observed, in the latFG, clear general visual and
selective expressions responses are observed. This suggests a specialization of the AMG in
emotion processing rather than in visual or face perception in general.

Neuro-functional models of face processing have proposed a distinction between brain
regions involved in coding invariant aspects of face (e.g., identity) and those involved in their
changeable/dynamic aspects (i.e., expression) (Haxby et al., 2000; 2002; Calder & Young,
2005; Duchaine & Yovel, 2015; see also Bernstein & Yovel, 2015). According to these models,

IH

a further distinction is between a core “perceptual” system composed of face-selective brain
regions (including the inferior occipital gyrus, the lateral fusiform gyrus and the superior
temporal sulcus) and an extended system (including the amygdala), composed of regions
involved in other cognitive functions. In the present study, selective responses to facial
expressions in the absence of a general visual response to faces in the amygdala support this
view of a specific implication of this structure in emotional processing of stimuli (Haxby et al.,
2000; 2002). Amygdala responses to emotional stimuli are observed not only for faces but also
for auditory stimuli (Lin et al., 2020) or emotional scenes (Hariri et al., 2002; Sabatinelli et al.,
2009; Brazdil et al., 2009).

Furthermore, the general visual responses in the latFG observed in the present study
corroborate the well-known implication of this region in face perception (e.g. Haxby et al.,

2000, 2002; Yovel et al., 2015; Kanwisher et al., 1997; Gauthier et al., 2000; Rossion et al.,

2000; Grill-Spector et al., 2004; Jonas et al., 2016). Nonetheless, large responses for emotional
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detection changes in the lateral fusiform gyrus challenge the view defended by Haxby et al.,
(2000, 2002) that this region is strictly or mainly implicated in invariant aspects of face
perception (in particular identity) and is more in line with neuroimaging and intracranial
studies that reported activation of the fusiform gyrus during emotional faces processing (e.g.
Tsuchiya, et al., 2008; Pourtois et al., 2010), sometimes even higher than amygdala (Wegrzyn
et al., 2015). In the present study, the larger activity and the higher proportion of significant
contacts in the latFG compared to AMG could however be due to the nature of the stimulation.
Indeed, some studies reported an effect of the task in AMG responses (William et al., 2005;
Habel et al., 2007; Gorno-Tempini et al., 2001; Gur et al., 2002) with implicit measures of
emotional discrimination lead to the weaker activities in this region (e.g. Habel et al., 2007,
Williams et al., 2005). This could explain the small proportion of contacts and amplitude
responses in this region while participants performed an orthogonal task (color changes

detection of the cross).

2. Rapid emotional faces discrimination of the amygdala and the lateral fusiform gyrus.
While the AMG responds almost exclusively to negative emotions, the latFG responds

to all the emotional expressions albeit also with stronger responses for negative expressions
(Fear and Disgust). To our knowledge, our observations shed light, for the first time, on the
involvement of both regions in the detection of brief and dynamic expressions changes (from
neutral to an emotional face), in particular for negative expressions.

Regarding the AMG, our results add new evidence to the critical role of this structure
in expressive face processing (Krolak-Salmon et al., 2004; Meletti et al., 2012; Pourtois et al.,
2010; Sato et al., 2011; for review, see Murray et al., 2014), and more specifically for negative
expressions (Krolak-Salmon et al., 2004; Sato et al., 2011). Additionally, we found larger
amplitude responses in the AMG for fear than disgust or happiness in the left hemisphere
only, also supporting a specific implication of the left amygdala in fear processing (Breiter et
al., 1996; Morris et al., 1998). According to Markowitsch (1999), such findings could be
explained by an involvement of the left amygdala in the encoding and retrieval of threatening
stimuli but they could also be related to the processing of the eye regions for fear expression,
as discussed below.

Concerning the latFG, our results also highlight its involvement in emotional faces

perception (fMRI : Wegzryn et al., 2015 ; iEEG : Tsuchiya, et al., 2008; Pourtois et al., 2010)
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especially for negative expressions (Surguladze et al., 2003 ; Kawasaki et al., 2012). Finally,
given that the fusiform gyrus is connected with the amygdala, and that the activity of the
fusiform gyrus is modulated by inputs from the amygdala (Vuilleumier et al., 2001; 2004;
2007), one could hypothesize that the higher activity observed in the lateral fusiform gyrus for
negative expressions results from feedback from the amygdala. However, Kawasaki et al.
(2012), report an early response to morph faces in the latFG (by 120 ms) and mentioned that
this interpretation had to be took with caution. Temporal domain as well as connectivity
analysis on our data could bring new evidence about the time course of AMG and latFG
activity.

In short, the results of the present study, beyond provide original evidence to a
selective implication of the AMG and the latFG in rapid automatic emotional face processing,

especially for negative emotions.

3. Inversion strongly affects lateral fusiform gyrus responses
We also examined how these two regions processed emotional facial information by

means of face inversion, a manipulation well known to disrupt holistic/configural face
processing (Rossion, 2009) as well as emotional processing of faces (e.g. Calvo et al., 2010;
Guo, 2012; Beaudry et al., 2014). Our results revealed a significant reduction in of responses
with inversion for all emotional expressions in the LatFG but only for the expression of disgust
in the AMG, underlining a differential implication of the two regions in emotional faces
processing. This could be explained by the implementation of a predominant holistic
processing in the LatFG while the qualitative processing of faces in the amygdala would
depend of the specific emotions.  Some neuroimaging and iEEG studies (Meaux &
Vuilleumier, 2016 ; Sato et al., 2011; Rutishauser et al., 2011) showed inversion and composite
effects in the AMG for emotional faces (fear, anger, happiness) as well as for neutral faces,
suggesting holistic processing of emotional faces in this structure. Our observations are partly
in line with these studies, since we showed a trend toward significance with inversion on the
(weak responses at the) base frequency rate and a significant effect for selective responses to
faces expressing Disgust. However, this inversion effect is not observed for fearful faces,
suggesting a more featural-based processing for this expression. These results could be
explained by the task used in the present study which consisted to look at the fixation cross in

the nasion and then would focus the attention of the participants on the eyes regions. Several
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behavioral studies emphasize that eye region is diagnostic for fearful faces (Smith & Schyns,
2009; Schyns et al., 2007; Smith et al., 2005), whereas the extraction of happiness relies more
on the mouth (Beaudry et al., 2014; Schurgin et al., 2014). Saliency features to process disgust
are less clear but would rather involve the nose region (Guo, 2012). Intracranial recordings
showed that the amygdala is activated by a change in gaze direction (Huijgen et al., 2015) and
respond preferentially to the eyes compared to the whole faces or to the mouth of fearful but
also happy faces (Meletti et al., 2012). Moreover, presentation of the isolated eye region of
fearful faces enhanced activation in the amygdala (e.g. Morris et al., 2002; Whalen et al., 2004;
Gamer & Biichel, 2009; Ahs et al., 2014) especially over the left hemisphere (Hardee et al.,
2008). Thus, the lack of an inversion effect for fear expression in the amygdala observed in the
present study could be based on the predominant processing of the eye region, the analytic
processing of facial features being unaffected by inversion.

Concerning the latFG, we showed an inversion effect for all emotional expressions
change on the emotion specific responses, especially on the right hemisphere, but also on the
general visual responses to face. These observations corroborated the well-known
assumption of holistic face processing in this region (Schiltz et al., 2010; Schiltz and Rossion,
2006; Zhang et al.,2012), in particular in the right hemisphere (Rossion et al., 2011; Yovel &
Kanwisher, 2005; Schilz 2006; 2010). Our observations on the emotion specific responses also
corroborate previous study showing a composite effect for facial expressions in the latFG
(Meaux & Vuilleumier, 2016), suggesting again a prominent role of this structure in holistic
representation of emotional faces. Nonetheless, the few neuroimaging studies on inversion
effect with emotional faces called for further investigations in order to better understand the
functional implication of cerebral regions on emotional faces perception.

Thus, our observations suggest that both brain regions are involved in the selective
processing of expressive faces at different levels of their representation. The lateral fusiform
gyrus would be implying on global holistic representation of faces and the amygdala seems to

be more involved both analytic and holistic processing depending on the emotion.

V. Conclusions
By means of fast visual periodic stimulation during intracerebral recordings in a large pool of

patients, an objective comparison of facial emotion-selective responses of both the amygdala

and lateral fusiform gyrus is provided. Both structures respond to rapid emotional face
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changes among neutral faces during dynamic presentation while participants view a
continuous flow of faces. More specifically, our observations revealed that the amygdala is
specifically involved in emotional face discrimination while the lateral fusiform gyrus plays a
key role in general visual processing of the faces as well as in emotional faces discrimination.
Furthermore, while the lateral fusiform gyrus responded to all emotions, it also showed higher
responses to emotions of negative than positive valence. By contrast, amygdala has revealed
a preferential involvement in negative emotions processing, in particular for fear. Finally, we
observed an inversion effect for all emotional expressions in the lateral fusiform gyrus but
only for disgust and not fearful faces in the amygdala, suggesting a holistic processing in lateral
fusiform gyrus and a higher contribution of facial features in the AMG depending on the
emotions. To conclude, the present study provides novel objective evidence of a distinct

implication of the amygdala and the lateral fusiform gyrus in emotional face processing.
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Discussion générale

Suite a la présentation des trois études composant la thése, nous discuterons dans
cette partie de I'implication des résultats obtenus au regard de la littérature. Cette partie est
divisée en deux chapitres. Au cours du premier, nous aborderons les intéréts de I'utilisation
d’une approche dynamique ainsi que des stimuli naturels (visages expressifs superposés sur
un contexte ou encore d’'images présentant une grande variabilité) pour I'’étude du traitement
des expressions faciales émotionnelles. Dans un premier temps, il y sera discuté de la capacité
du cerveau humain a extraire les informations pertinentes et a généraliser ces informations.
Ensuite, nous questionnerons l'intérét de reconsidérer I'étude des expressions faciales
émotionnelles au regard de la théorie constructiviste. Les résultats de nos travaux nous
ameéneront également a une reconsidération des modeles cognitifs et neuronaux du
traitement des visages existants. Enfin, plusieurs limites seront soulevées, concernant les
études menées au plus proche de la vie quotidienne. Pour finir, le second chapitre sera

consacré aux nouvelles perspectives de recherche qui découlent de ce travail de these.

Chapitre 1

Apports d’'une approche dynamique et de |'utilisation

d’images naturelles dans le traitement des émotions

Cette these porte sur I'étude des mécanismes cognitifs et neurophysiologiques
impliqués dans la reconnaissance des expressions faciales émotionnelles au moyen d’une
approche électroencéphalographique (EEG). Plus spécifiguement, I'accent est mis sur trois
questions clés : 1. Le contexte émotionnel (scénes visuelles a caractére positif ou négatif)
influence-t-il la perception et la reconnaissance des expressions faciales ? 2. Quels sont les
mécanismes impliqués lors de la détection de changements dynamiques et rapides des
expressions faciales présentées au sein de scénes naturelles ? 3. Quelles sont les bases

neuronales qui sous-tendent la perception des expressions émotionnelles lors de
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changements dynamiques et rapides ? Ces questions sont abordées au moyen de la
stimulation visuelle périodique rapide (Rossion et al., 2014) considérée comme une méthode
de stimulation originale, objective et fiable durant laquelle sont enregistrés les signaux
électrophysiologiques (EEG) recueillis sur le scalp (en surface) de participants sains. En
paralléle, l'enregistrement intracérébral chez des patients souffrant d’une épilepsie
pharmaco-résistante a pour but d’aider a la compréhension des bases neuronales du
traitement des expressions émotionnelles. Pour rappel, cette approche de stimulation visuelle
périodique rapide est basée sur une observation de longue date selon laquelle lorsqu’un
stimulus oscillant périodiquement est présenté, le cerveau répond précisément a la fréquence
a laquelle le stimulus est présenté (Steady State Visual Evoked Potential, Regan, 1966; voir
Norcia et al., 2015 pour une revue) (Adrian & Matthews, 1934). Par le biais de cette approche,
une mesure plus écologique du traitement des expressions faciales est réalisée car elle permet
la création d’une illusion d’'un changement dynamique et bref d’expressions faciales.

Grace a cette approche, nous avons mis en lumiére plusieurs résultats originaux. Dans
la premiere expérience, la présentation simultanée d’une expression faciale émotionnelle et
d’une scene visuelle (de valence positive ou négative) (expérience 1) a permis de mettre en
avant une implication des régions occipito-temporales dans le traitement des visages et celle
des régions occipitales-médiales dans le traitement des sceénes visuelles complexes. Bien que
I'activité cérébrale soit plus importante pour les stimuli négatifs (scénes et expressions), elle
est en revanche plus importante, lors du traitement des expressions faciales, lorsque les
visages sont superposés sur les scénes de valence positive. De fagon plus intéressante, nos
résultats ont également souligné une intégration rapide de ces deux stimuli par I'observation
des réponses de lI'intermodulation. Toutefois, les stimuli que nous avons utilisés dans cette
premiere étude restent éloignés des conditions dans lesquelles nous percevons des visages
dans la vie quotidienne. C’est pourquoi nous avons utilisé dans notre 2°™¢ expérience des
visages dans leurs contextes naturels. Cette étude a mis en lumiere la capacité du cerveau a
discriminer des changements d’expressions faciales dynamiques et rapides et ce, malgré la
grande variabilité des images présentées. A nouveau, le traitement des expressions naturelles
a recruté les régions occipito-temporales. Toutefois, I’activité enregistrée est plus importante
pour I'expression de tristesse et plus faible pour la peur. Enfin, I'expérience réalisée par le
biais d’enregistrements intracérébraux (expérience 3) a souligné I'implication a la fois de

I'amygdale et du gyrus fusiforme pour le traitement des expressions faciales émotionnelles
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lors de changements expressifs dynamiques et rapides. Néanmoins, ces deux structures
semblent étre impliquées différemment dans le traitement des expressions. En effet, tandis
que I'amygdale répond principalement aux expressions négatives et est tres peu activée en
réponse a la joie, le gyrus fusiforme est activé pour I'ensemble des émotions. Enfin, un effet
d’inversion est observé pour la peur dans I'amygdale, tandis que cet effet est observé pour
I’'ensemble des émotions dans le gyrus fusiforme.

Ces différents résultats soulignent la capacité du cerveau humain a discriminer mais
également a généraliser en un clin d’ceil un changement dynamique et bref d’expressions

faciales que nous allons aborder dans la partie suivante.

I.  Une discrimination et généralisation en un clin d’ceil des expressions faciales
émotionnelles.

Dans la littérature, la perception des expressions faciales émotionnelles a longtemps
été étudiée par le biais d’une présentation statique des stimuli. Ces études s’appuient
notamment sur les réponses aux différentes expressions faciales des participants lors d’'une
présentation longue des stimuli. Ainsi, les différentes études menées ont mis en avant un
traitement rapide (Batty et Taylor, 2003 ; Ahmed et al., 2018) et non conscient des expressions
faciales émotionnelles (Huang et al., 2018 ; Xiao et al., 2016). Cependant, ce traitement
automatique n’est pas mis en évidence lorsque les émotions sont ambigués (Aviezer et al.,
2012a; Xiao et al., 2016). De plus, au niveau neuronal, bien que la vitesse de traitement des
expressions faciales soit encore débattue, il semblerait qu’elles soient précocement traitées
(Batty & Taylor, 2003 ; Meaux et al., 2014 ; Caharel et al., 2005 ; Caharel et al., 2007 ; Turano
et al., 2017). L'utilisation d’une présentation dynamique des stimuli a permis de mettre en
avant une facilitation du traitement des émotions (Yitzhak et al., 2018) ainsi qu’une activité
cérébrale amplifiée (Recio et al., 2011 ; Sato et al., 2019 ; Kessler et al., 2011). Bien que les
études réalisées dans le cadre de cette thése ne permettent pas de comparer les réponses du
cerveau entre une présentation dynamique et statique, elles apportent cependant de
nouveaux résultats soulignant une discrimination rapide des expressions faciales
émotionnelles. En effet, la comparaison de I'activité cérébrale en réponse aux expressions
faciales au cours de la premiére expérience met en avant une activité plus importante au sein

des régions occipito-temporales, notamment au sein de I'hémisphére droit, pour les
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expressions négatives. Un résultat similaire est également retrouvé lors de la troisieme
expérience menée par le biais d’enregistrements intracérébraux. En effet, nous retrouvons
une activation du gyrus fusiforme latéral droit lors de la détection du changement expressif
du visage, toutefois, I'activité est plus importante pour les expressions négatives. Ces
observations corroborent ainsi les résultats d’études précédentes concernant aussi bien
I'implication des régions occipito-temporales dans le traitement des expressions (Dzhelyova
et al., 2017 ; Leleu et al., 2018 ; Caharel et al., 2005) que I’activité plus importante observée
pour les expressions négatives au sein de ces régions (Dzhelyova et al., 2017 ; Turano et al.,
2017 ; Whalen et al., 2013). Toutefois, ces dernieres études sont réalisées en utilisant des
images stéréotypées dont les expressions faciales sont souvent exagérées, souvent
présentées sur fond homogene en dehors de tout contexte. Ces remarques nous ont amenés
a réaliser la seconde expérience de la thése au cours de laquelle étaient employées des images
d’une treés grande variabilité de visages véhiculant des émotions exprimées naturellement et
présentés au sein de leur arriere-plan d’origine. Par ce biais, nos données soulignent a
nouveau, que ce soit a travers des analyses menées au niveau du groupe comme au niveau
individuel, I'implication des régions occipito-temporales dans la détection des expressions
faciales émotionnelles présentées parmi des visages neutres et ce, malgré I’'hétérogénéité des
images présentées. Ainsi, 'ensemble de nos observations souligne la capacité du cerveau
humain a détecter des changements d’émotions dynamiques et rapides lorsque ces
changements surviennent pour la méme identité vue de face (expérience 3) mais également
lors d’un changement continu d’identités variant au niveau du point de vue, de |'origine
ethnique et de I'age (expérience 1). Ce dernier résultat met par ailleurs en lumiére la capacité

du cerveau humain a extraire les informations pertinentes et a généraliser ces informations a
travers une grande variété de stimuli. Les observations recueillies a travers nos différentes

études ameénent a considérer nos résultats au regard de la théorie constructiviste.

Il.  Des données allant dans le sens de la théorie constructiviste ?
La théorie des émotions de base (Ekman, 1992), s’inspirant des travaux de Darwin
(1872), a longtemps guidé les recherches sur les expressions faciales émotionnelles. Selon
cette théorie, six émotions (le dégo(t, la peur, la joie, la tristesse, la colére et la surprise)

génerent des patterns de réponses expressives et psychophysiologiques tres spécifiques. De
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plus, ces émotions seraient universellement reconnues. Toutefois, cette théorie a fait I'objet
de nombreuses critiques qui ont amené récemment a I'émergence d’une nouvelle théorie, la
théorie constructiviste (Barrett et al., 2017). Selon cette théorie, c’est par une combinaison
des connaissances conceptuelles concernant les informations visuelles pergues que se crée la
perception d’'une expression émotionnelle. Le langage, tels que par exemple les mots associés
lors d’une catégorisation a choix forcé, facilite la reconnaissance des expressions faciales (voir
Barrett et al., 2008 pour une revue), agissant ainsi comme un contexte. De plus, I'observation
de patients alexithymiques (Nook et al., 2015) ou bien encore atteints de démence
sémantique (Lindquist et al., 2014) souligne a nouveau l'importance des connaissances
conceptuelles lors du traitement des expressions faciales. Pour revenir aux études réalisées
dans le cadre de cette these, une mesure implicite du traitement des expressions faciales est
utilisée. Les participants n’ont pas a catégoriser les expressions faciales, ou encore a juger de
la valence émotionnelle, et donc n’ont a priori pas besoin de faire appel consciemment aux
connaissances conceptuelles pour traiter les émotions, puisqu’une tache de détection d’un
changement de couleur d’une croix située sur le visage leur est demandée. Qui plus est, les
participants n’ont pas conscience de la périodicité d’apparition des visages expressifs (pour
rappel, un visage expressif apparait tous les 5 visages parmi un flot continu de visages
n’exprimant aucune émotion). Toutefois, les participants lors du retour qualitatif a la fin de
I’expérience verbalisent les différentes émotions qu’ils ont reconnues dans les séquences. On
peut donc supposer que leurs connaissances conceptuelles associées aux différentes
émotions sont activées automatiquement, en un clin d’ceil, ce qui donc va dans le sens de la
théorie constructiviste.

Par ailleurs, nous observons, dans nos deux études utilisant des images prototypiques
dont les expressions (dégo(t, peur et joie) sont mimées par des acteurs, une activité plus
conséquente de I’hémisphére droit que de son homologue gauche, que ce soit au niveau des
régions occipito-temporales par le biais des enregistrements EEG sur le scalp (expérience 1)
ou au niveau du gyrus fusiforme lors des enregistrements intracérébraux (expérience 3). En
revanche, dans notre seconde étude utilisant des images naturelles, la latéralisation
hémisphérique est dépendante des émotions (par exemple, la peur est latéralisée a droite
tandis que la tristesse et la surprise sont latéralisées a gauche). Ainsi, on peut émettre
I’hypothese ici que la grande variabilité des images active des connaissances conceptuelles

différentes et donc engagent différemment les régions cérébrales.
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Pour conclure, il est donc intéressant de considérer la perception des expressions non
plus seulement comme un traitement purement perceptif des expressions faciales
émotionnelles basé sur les traits du visage, mais comme une perception intégrative prenant
en compte également le contexte, les expériences passées et les connaissances conceptuelles
associées aux émotions. C'est pourquoi nous allons confronter nos observations aux modeéles

cognitifs et neuronaux des expressions faciales.

lll.  Reconsidération des modeles cognitifs et neuronaux des expressions faciales.

Sur la base du modele fonctionnel de Bruce & Young (1986), Haxby et collaborateurs
(2000, 2002) ont proposé un modele neuronal distribué et hiérarchique du traitement des
visages. Au sein du modele, deux voies de traitement distinctes sont proposées, I'une étant
dédiée au traitement des aspects invariants impliquant le gyrus fusiforme latéral, la seconde
étant dédiée au traitement des aspects changeants du visage impliquant le sillon temporal
supérieur. Plus récemment, Duchaine et Yovel (2015) ont proposé une version révisée du
modele d’Haxby et al. (2000) reposant a nouveau sur |'existence de deux voies de traitement
distinctes des visages. Néanmoins, bien que le gyrus fusiforme latéral y soit également
considéré comme étant impliqué dans le traitement de I'identité, les auteurs mettent en avant
des connexions bidirectionnelles entre la partie postérieure du sillon temporal supérieur avec
I'aire occipitale et 'aire fusiforme des visages. La troisieme expérience de notre théese avait
pour but d’apporter des éclaircissements sur les bases neuronales du traitement des
expressions faciales émotionnelles, et en particulier sur I'implication et le réle de I'amygdale
et du gyrus fusiforme. Dans cette étude, nous observons une activation a la fois de 'amygdale
et du gyrus fusiforme dans le traitement des émotions faciales avec néanmoins une
implication différente de ces deux structures. Plus spécifiqguement, les réponses du gyrus
fusiforme sont globalement plus importantes que celles de I'amygdale, soulignant un réle
peut-étre plus important du GF gu’initialement estimé dans le traitement des expressions
faciales. Cette observation est en accord avec des études récentes soulignant le réle du gyrus
fusiforme dans les aspects changeants du visage (Zhao et al., 2017 ; Wegzryn et al., 2015 ;
Kawasaki et al., 2012 ; George et al., 2001). De plus, les résultats de notre étude suggerent
que le gyrus fusiforme et I'amygdale sollicitent des modes de traitement différents des

visages. En effet, nous avons montré que le gyrus fusiforme serait préférentiellement impliqué
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dans un traitement global, holistique des expressions faciales, comme le souligne I'effet
d’inversion observé pour I’ensemble des émotions. En revanche, étant donné I'implication de
I’'amygdale dans le traitement de la région des yeux (Morris et al., 2002 ; Ahs et al., 2014 ;
Whalen et al., 2004) et le r6le prégnant de ce trait pour détecter la peur (Schyns et al., 2002 ;
Smith et al., 2005 ; Schyns et al., 2007), nous pouvons avancer que dans I'amygdale, un
traitement des traits, en particulier des yeux, serait plus spécifiquement mis en ceuvre pour la
peur et expliquerait I'absence d’effet d’inversion. En revanche, pour les expressions ou les
yeux ne sont pas cruciaux, tel que le dégo(t, un traitement plus global serait mis en ceuvre.
Une analyse de la connectivité entre 'amygdale et le gyrus fusiforme ainsi qu’une
analyse dans le domaine temporel permettrait de préciser cette proposition de modélisation
du traitement des émotions. Ce dernier point nous ameéne a questionner les limites qui

peuvent étre soulevées par ce travail de thése.

IV.  Limites des études évaluant les expressions faciales écologiquement.

Les études recherchant a évaluer le traitement des visages de fagon plus écologique,
c’est-a-dire au plus proche de la vie quotidienne, se sont notamment intéressées au
traitement dynamique des expressions faciales (Calvo et al., 2016 ; Jiang et al., 2014 ; Yitzhak
et al., 2018). Toutefois, tel que soulevé lors de la revue de littérature, les temps de
présentation des stimuli peuvent étre tres longs (par exemple 900 ms, Bould et Morris, 2008).
Considérant cette critique, les études menées dans le cadre de cette thése ont veillé a créer
I'illusion d’un changement dynamique grace a la présentation des images a une certaine
fréquence et a l'insertion, a des fréquences spécifiques, des expressions faciales présentées
parmi des visages neutres (expérience 2 et 3). Bien que ces changements soient brefs et
rapides (chaque image est présentée durant environ 170 ms a |’écran), cette présentation
reste malgré tout éloignée de la vie quotidienne. En effet, ce mode de présentation, que ce
soit avec les images naturelles (expérience 2) ou bien avec les visages prototypiques issus de
banques de données (expérience 3), entraine un changement brusque du visage neutre au
visage expressif. Or, dans la vie quotidienne, les changements expressifs passent par un
changement de configuration progressif, plus ou moins rapide, des muscles faciaux qui n’est

pas si abrupt.
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Une seconde limite que nous pouvons soulever concerne les stimuli utilisés. Lors de la
revue de littérature, nous avons répertorié les différentes émotions utilisées dans les études
visant a évaluer l'influence du contexte. Ces variabilités dans le choix et le nombre des
émotions utilisées peuvent rendre difficile la comparaison entre les études et également
expliquer le manque de consistance des résultats tant au niveau comportemental que
neuronal. Au cours de cette these, afin d’étudier 'impact du contexte (expérience 1) ainsi que
les bases neuronales (expérience 3) du traitement des expressions, nous avons fait le choix
d’utiliser le dégo(t, la peur et la joie et non pas I'ensemble des émotions de base. Ce choix est
motivé par l'utilisation de ces trois émotions dans une étude précédente réalisée par
Dzhelyova et al (2017). De plus, bien que le rapport signal sur bruit soit important en utilisant
la stimulation visuelle périodique rapide, ce qui permet de réduire le nombre de répétitions
de chacune des conditions et donc le temps d’expérimentation (Rossion, 2014), il n’en
demeure pas moins que I'utilisation de I'’ensemble des émotions de base a pu entrainer un
temps d’expérimentation malgré tout trop long.

Par ailleurs, concernant I'emploi des scenes dans notre premiere expérience, la
distinction est réalisée uniquement selon leur valence, positives ou négatives. Or comme nous
I'avons montré dans notre étude comportementale (voir discussion de la premiere
expérience, partie contributions expérimentales, chapitre 1), les scénes négatives que nous
avons utilisé afin d’étudier I'intégration du contexte refletent majoritairement le dégo(t plus
que la peur. Le controle de I'émotion véhiculée par les scenes a priori aurait pu permettre de
récolter également des images véhiculant la peur afin de voir si I'effet d’'incongruence pour
cette émotion est également retrouvé. Il s’agit donc d’un facteur important a controler. Quoi
qu’il en soit, Aviezer et collaborateurs (2017) soulignent le faible impact du contexte sur le
traitement des expressions faciales lors de I'utilisation des images prototypiques issues des
bases de données car elles sont trés intenses et entrainent peu de confusion. C’est pourquoi,
ces auteurs ont introduit la notion de « Peak emotions », qui renvoie au pic expressif immédiat
en réponse a des situations de vie réelle. Toutefois, bien que trés ambigués, ces configurations
faciales ne reflétent pas nécessairement les émotions tres intenses qui sont observées lors
des interactions dans notre vie quotidienne, selon leurs exemples des sportifs gagnant un
point ou encore une personne se faisant faire un piercing.

Enfin, une derniére limite concernant les stimuli est relative au nombre d’images

utilisées dans les études, parfois un seul visage par expression ou bien plusieurs, ce qui donc
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entraine des répétitions des mémes visages de fagcon plus ou moins importante et peut donc
avoir un effet sur les données comportementales et neurophysiologiques recueilles. Dans nos
études également, seuls 10 visages pour chaque émotion sont utilisés dans la seconde
expérience mais une image par expression dans notre troisieme expérience.

Lors de notre revue de littérature, nous avons évoqué au cours du chapitre 3 d’autres
variables pouvant influencer l'intégration des expressions faciales et du contexte. Par
exemple, le type de personnalité (Lee et al., 2012) mais aussi le stress (Ko et al., 2011) des
participants semblent avoir une influence sur leur traitement. Or, dans la plupart des études,
tout comme a travers nos propres études, cela n’a pas été évalué. Ainsi, il serait intéressant

dans les futures études de prendre en considération ces aspects.
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Chapitre 2

Perspectives de recherches

Au travers de cette thése, nous avons souligné I'intérét d’étudier les mécanismes de
perception et de reconnaissance des expressions faciales émotionnelles au plus proche des
conditions de vie quotidienne. Or, ces études sont relativement récentes et peu nombreuses
et de nombreuses questions se posent encore actuellement. Ainsi, dans ce cadre et dans la
continuité de nos travaux, les questions présentées ci-dessous serviront de guide pour nos

futures recherches.

Existe-t-il une différence entre le traitement des expressions émotionnelles
prototypiques et celui des expressions naturelles en fonction de leur vitesse
de présentation ?

Au cours de ces dernieres années, certaines études portant sur la perception des

expressions, ont utilisé un mode de présentation dynamique des stimuli (Calvo et al., 2016 ;
Jiang et al., 2014 ; Yitzhak et al., 2018). Nous avons souligné les limites dues a des temps de
présentation des stimuli parfois longs, et certains auteurs (Kamachi et al., 2001 ; Recio et al.,
2013) se sont précisément intéressés a I'impact de la vitesse du changement d’expressions
véhiculées par un visage sur la reconnaissance des émotions. Ces études ont notamment
montré que la tristesse est mieux reconnue lorsque le changement expressif (neutre a
tristesse) est lent, tandis que le dégolt et la colére sont mieux reconnus lorsque le
changement est soit rapide soit modéré (Recio et al., 2013 ; Kamachi et al., 2001). Dans la
continuité de ces études, une premiere piste de recherche future serait d’étudier, par le biais
de la stimulation visuelle périodique rapide combinée a I'enregistrement EEG, la vitesse de
traitement des changements dynamiques et brefs des expressions faciales en faisant varier la
fréquence de présentation des stimuli. Cette étude permettrait d’évaluer la vitesse de
discrimination mais également les mécanismes cérébraux sous-jacents en I'absence d’une

tache explicite comportementale.

163



Un autre aspect a investiguer concerne la différence de traitement entre les
expressions prototypiques et naturelles, ce qui n’a jamais été réalisé jusqu’a présent au sein
de la méme étude. En effet, au cours de la seconde étude de la these, nous avons par exemple
souligné une activité plus importante pour la tristesse. Ceci nous permettrait de rendre
compte, au sein de la méme étude, de la capacité du cerveau humain a discriminer les
différents stimuli.

Dans ce sens, nous avons d’ores et déja initié une étude préliminaire comportementale
visant a comparer les temps de réactions et le pourcentage de bonnes réponses des
participants suite a la présentation de visages exprimant des émotions prototypiques issues
d’une base de données (KDEF) et de visages exprimant des émotions véhiculées naturellement
issues de recherche sur internet (expérience 2) et ce en fonction de leur vitesse de
présentation. Dans un premier temps, les images prototypiques ont été appariées aux images
naturelles selon l'intensité des expressions faciales (10 images par émotions, et 40 images
neutres). Les expressions ont été sélectionnées sur la base des expressions utilisées dans
I’étude de Dzhelyova et collaborateurs (2017) et des résultats de I’étude 2 de la these, a savoir
le dégolt, la peur, la joie et la tristesse, puisque 'activité la plus forte est observée pour
I'expression de tristesse. Sept fréquences de stimulation sont utilisées pour la présentation
des images : 3 Hz, 6 Hz, 9 Hz, 12 Hz, 18 Hz, 24 Hz et 40 Hz. Lorsque |'on présente les images a
3 Hz, chaque image est affichée a I’écran durant environ 333 ms (1s/3 = 333 ms) et plus nous
augmentons en fréquence, plus le temps de présentation est rapide (par exemple : @ 12 Hz,
chaque image est présentée a I’écran durant 83 ms et a 40 Hz, elles sont présentées durant 25
ms). Au total, 56 conditions expérimentales sont créées (4 expressions, 2 types de stimuli et 7
fréquences de stimulation), chacune étant répétée 5 fois. 8 blocs de stimulation sont
présentés, chacun comprenant une émotion, un type de stimuli et les 7 fréquences de
stimulation. A l'intérieur d’un bloc, les séquences de stimulation a une fréquence donnée sont
présentées aléatoirement et comportent 2 secondes de pré-stimulation et 15 secondes de
stimulation. Contrairement aux études présentées dans la thése (expérience 2 et 3), le
changement expressif apparait aléatoirement avec un temps minimum de 3 secondes et
maximum de 5 secondes entre deux visages expressifs consécutifs. Cette expérience a une
durée de 2h20. Dix participants ont été recrutés (un homme, age moyen = 24.8, écart-type =
8.8, droitiers) dans cette étude. Au cours de I'expérience, la tache des participants est de

détecter le changement d’expression du visage le plus rapidement et précisément possible en
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appuyant sur la barre espace de [l'ordinateur. L'analyse statistique des données
comportementales (précision de réponse et du temps de réaction) a été réalisée a I'aide d’'une
ANOVA a mesures répétées avec les facteurs intra-sujet : Type de stimuli (Naturelles ou
Prototypiques), Expression (dégoQt, peur, joie, tristesse) et Fréquence de stimulation (3 Hz, 6
Hz, 9 Hz, 12 Hz, 18 Hz, 24 Hz et 40 Hz). Concernant les temps de réaction, I'analyse n’a révélé
aucun effet significatif des facteurs manipulés (p > 0,05). En revanche, concernant la précision
des réponses (pourcentage de bonnes réponses), celles-ci révélent que les stimuli
prototypiques sont significativement mieux détectés que les images naturelles (F(1,9) = 28,0,
p < 0,001, n% = 0,8). Concernant les émotions, le dégo(t, la peur et la joie sont
significativement mieux reconnus que la tristesse (F(3,3) = 13,0, p < 0,001, n%;, = 0,6). Enfin, la
précision de réponses décroit avec I'augmentation de la fréquence de stimulation (F(6,5) =
29,0, p < 0,001, n?, = 0,8). De maniére plus intéressante, I'interaction type de stimuli X
fréquence (F(6,5) = 5,0, p = 0,01, n%, = 0,4) s’explique par une précision de réponse identique
entre les images stéréotypées et naturelles a 3 Hz, 6 Hz et 9 Hz. Néanmoins, a partir de 18 Hz,
le pourcentage de bonnes réponses est plus important pour les images prototypiques que
pour les images naturelles. Par conséquent, cette étude préliminaire souligne des différences
au niveau comportemental dans la détection des expressions faciales émotionnelles en
fonction du type de stimuli utilisé. Ces différences peuvent étre expliquées par la grande
variabilité des images naturelles au niveau du point de vue, de I'dge, de 'origine ethnique, du
contexte en arriére-plan, comparativement aux images prototypiques pour lesquelles les
visages sont présentés de face sur fond homogeéne. Toutefois, ces résultats soulignent, a
I'instar de la seconde étude de la these, la capacité du cerveau humain a discriminer
rapidement des changements dynamiques et brefs d’expressions, et a mobiliser sa capacité
de généralisation (entre les expressions prototypiques et naturelles). Suite a ces premiers
résultats, il serait intéressant d’étudier les mécanismes neuronaux qui sous-tendent ces
différences de traitement entre les stimuli prototypiques et naturels en fonction de la vitesse
et ce, par le biais de I'enregistrement électroencéphalographique, particulierement adapté a

ce type d’étude.
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Il. Quels sont les processus attentionnels en jeu durant la perception de
visages expressifs superposés sur des scenes émotionnelles ?
Au cours de la premiére expérimentation de la these, nous avons émis I’hypothése

d’un recrutement attentionnel différant lorsque les visages sont superposés sur des scenes
positives ou négatives. En effet, nous avons observé des amplitudes de réponses plus
importantes pour les stimuli négatifs (scénes négatives et expressions de dégo(t). Toutefois,
I’'analyse des émotions sur la fréquence de présentation de visage a mis en avant des réponses
plus importantes lorsque les visages sont superposés sur les scenes positives. Ces résultats
laissent ainsi a penser que les scénes négatives capturent I'attention, entrainant une baisse
des capacités attentionnelles pour le traitement des visages expressifs. Afin d’étayer cette
hypothése de travail, I'étude des mouvements oculaires (eye-tracking) lors de I’exploration de
visages superposés sur des scénes permettrait d’apporter des éclaircissements sur les
mécanismes attentionnels en ceuvre (premiére fixation et seconde fixation, temps de fixation
sur les différentes régions diagnostiques mais également saccades oculaires). Enfin, cela
permettrait également d’apporter des informations sur le mode de traitement ainsi que sur
les traits diagnostiques (la région des yeux ou de la bouche) impliqués dans la discrimination
des expressions faciales présentées au sein des images naturelles par comparaison aux
expressions prototypiques issues de bases de données. De plus, couplée a la stimulation
visuelle périodique rapide durant I'enregistrement EEG, cela permettrait d’étudier le lien
entre les stratégies employées par les participants et les réponses neuronales (Stacchi et al.,

2019) lors du traitement des expressions faciales émotionnelles.

1. Existe-t-il un intérét a évaluer la perception des expressions faciales
émotionnelles dans certaines pathologies par le biais d’'une méthodologie
plus écologique ?

Les résultats de nos deux premieres expériences laissent penser que les informations

contextuelles présentent durant le traitement des expressions faciales modifient les
mécanismes cognitifs et neurophysiologiques en ceuvre chez les sujets sains. Cette question
de l'influence des informations contextuelles mérite d’étre explorée au sein de certaines
pathologies, comme par exemple les troubles du spectre autistique (Harms et al., 2010) ou
bien encore la schizophrénie (Kohler et al., 2010) ou les troubles de la perception et

reconnaissance des expressions sont bien avérés dans la littérature. En effet, une étude
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récente (Sasson et al., 2016) réalisée a la fois auprés de patients atteints de schizophrénie et
de trouble du spectre autistique met en avant des mécanismes cognitifs différents entre ces
deux groupes en utilisant des visages expressifs inclus dans un contexte. Les patients des deux
groupes présentent des résultats similaires a ceux du groupe-controle lors de la présentation
des visages isolés, mais une baisse de performance comparativement aux sujets contréles lors
de la présentation dans des scénes visuelles. Toutefois, I’'ensemble des participants sont
sensibles aux informations incongruentes, entrainant une baisse de performance. L’analyse
des mouvements oculaires dans cette méme étude a permis de souligner des stratégies
exploratoires différentes. Or, a notre connaissance, il n’y a pas de recherches visant a évaluer
I'influence du contexte au niveau neuronal ou encore la discrimination de visages expressifs
présentant une grande variabilité (expérience 2). La stimulation visuelle périodique rapide est
trés intéressante auprés de ces populations car elle permet de réduire le temps
d’expérimentation et d’étudier I'activité cérébrale en I'absence de tache explicite de
reconnaissance des visages. Ainsi, une meilleure compréhension a la fois au niveau
comportemental et neuronal de I'intégration des informations émotionnelles permettrait de

mieux comprendre les difficultés sociales de ces patients.

V. Le cerveau est-il capable de discriminer des changements dynamiques et
brefs d’expressions sociales complexes, telles que 'amusement, la fierté ?
Les émotions ont été étudiées dans le domaine des visages en se plagant dans la

continuité de la théorie des émotions de base d’Ekman (1992). C'est pourquoi, depuis de
nombreuses années, la grande majorité des recherches utilise les expressions faciales de joie,
de tristesse, de colére, de surprise, de dégolt et de peur comme stimuli. Ces émotions sont
majoritairement de valence négative, la joie étant la seule émotion positive avec parfois la
surprise. Toutefois, certains chercheurs se sont intéressés a d’autres émotions, telles que la
fierté, 'émerveillement (admiration), le respect, qui sont également des expressions positives
et pour lesquelles le sourire n’est pas essentiel (Shiota et al., 2007 ; Tong, 2015 ; Tracy &
Robins, 2004). Le sourire est cependant caractéristique d’autres émotions positives comme la
satisfaction ou I'amusement (Tong, 2015). Ces émotions sont dites complexes et ont un réle
social plutot qu’un role adaptatif généralement attribué aux émotions de base. Malgré un
intérét croissant a ce sujet, les études, pour la plupart comportementales, restent trés rares

mais néanmoins ne s’intéressent pas I'aspect dynamique et a la détection du changement
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expressif vers ces émotions sociales. Il serait ainsi intéressant d’étudier la capacité du cerveau
humain a discriminer ces émotions complexes par le biais de la stimulation visuelle périodique
rapide couplée a I'enregistrement électrocencéphalographique. De plus, ces émotions ayant

un role social, elles seraient plus susceptibles d’étre influencées par le contexte que les

émotions de base adaptatives.
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Conclusion

L’abondance des études sur les mécanismes cognitifs et neuronaux sous-tendant la
perception des expressions émotionnelles est sans nul doute liée a leur réle majeur dans le
cadre des interactions sociales. En effet, c’est sur la base de notre aptitude a communiquer
nos états émotionnels mais également a percevoir ceux d’autrui par le biais des expressions
faciales que nous sommes en mesure de réguler et d’anticiper nos interactions. Une mauvaise
perception et reconnaissance des expressions émotionnelles, telles que cela est observé dans
certaines pathologies, peut impacter les relations sociales et par conséquent la qualité de vie
de ces patients. Au final, la recherche menée dans le cadre de notre thése, bien qu’a visée
fondamentale, souléve de nouveaux questionnements aussi bien au niveau social que
clinique. Le contexte sanitaire que nous traversons actuellement ameéne a reconsidérer la
guestion de la perception des expressions : leur reconnaissance risque-t-elle d’étre impactée
par le port du masque préconisé par les directives sanitaires ? Ce masque nous fait en effet
prendre conscience que la perception du visage dans son entiereté est importante a la fois
pour la reconnaissance des émotions mais également pour celle de l'identité. De fait,
comment allons-nous nous adapter ? Allons-nous développer de nouvelles stratégies
exploratoires des visages en nous focalisant sur la seule région visible, les yeux ? Comment
cela peut-il affecter dans leur vie quotidienne les patients déja atteints de troubles de la
reconnaissance des visages? Ces derniers seront-ils amplifiés ? Enfin, nous pouvons
également nous interroger sur d’éventuels effets sur le développement socio-émotionnel des
enfants. Les changements engendrés par cette crise sanitaire dans notre mode de vie, leurs
conséquences probables sur le plan des interactions sociales, ouvrent ainsi la voie vers le
développement de recherches futures dans le domaine de la reconnaissance des expressions

émotionnelles.
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