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INTRODUCTION

La perception de différentes couleurs est un avantage évolutif incontestable permettant
une analyse plus précise et une meilleure distinction des divers éléments de I'environnement.
Les chimpanzés (Pan troglodytes), tout comme les autres Grand Singes et I'Homme,
présentent la capacité de distinguer les couleurs sur la base de trois couleurs primaires : rouge,
vert et bleu. Cette vision colorée est quasiment similaire a celle de 'Homme, si ce n'est une
Iégere sensibilité inférieure aux émissions de longue longueur d'onde (rouge). De méme, des
cas de daltonisme de type protanopia (daltonisme rouge-vert) ont été détectés chez des
chimpanzés, mais la prévalence de ce défaut génétique semble bien inférieure a celle observee
chez I'Homme. D'autre part, la perception des couleurs ne sarréte pas a la simple
discrimination des couleurs, car une dimension cognitive complexe entoure cette capacité,
avec entre autres la notion de préférence d'une couleur par rapport a une autre. La préférence
des couleurs a été démontrée chez I'Homme a travers de nombreuses études mais ses
mécanismes exacts de construction et ses origines sont encore peu connus et restent sujets a

débat parmi les auteurs.

En été 2012 j'ai eu I'opportunité d'intégrer I'équipe du Professeur Matsuzawa, professeur a
I'Université de Kyoto et responsable de l'unité de recherche Langage et Intelligence au centre
de primatologie localisé a Inuyama, dans la préfecture d'Aichi. Une des particularités du
centre de recherche est le développement de nombreuses études cognitives utilisant des
exercices sur écrans tactiles. De cette maniére, l'automatisation des tests permet de s‘affranchir
de tout biais lié a la présence d'un expérimentateur humain. L'expérimentateur peut donc se
concentrer sur les réponses données par le sujet en temps réel et a son comportement au cours
de I'expérience. Dans ce cadre, j'ai procedé a I'évaluation de la vision des couleurs de sept
sujets testés quotidiennement. L'observation de ces chimpanzés avait montré qu'ils
manifestaient tous une vision correcte des couleurs, mais ce fait n'avait jamais été testé
objectivement. Le premier volet de cette étude, realise en 2012, a donc eu pour objectif de
mettre en évidence les capacités de discrimination des couleurs chez ces primates, dans le but

de démontrer leur trichromatie.

Face aux résultats intrigants de lI'une des chimpanzés, j'ai voulu continuer cette étude en
travaillant sur un second aspect de la perception des couleurs : la notion de préférence. En
effet, une jeune femelle a présenté des motifs de réponse intéressants lorsqu'elle était

confrontée au bleu. Nous nous sommes donc demande si un certain sentiment négatif envers
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cette couleur pouvait influer sur ses réponses lors du test de discrimination. Le professeur
Matsuzawa m'a permis de mener de nouvelles expériences d'avril a septembre 2015, formant

le second volet de la présente étude.

De plus en plus de parcs animaliers ou de centres de recherche s'équipent d'écrans tactiles
et entrainent leurs animaux (principalement les primates) a des exercices a travers cette
interface, a but de recherche mais aussi d'enrichissement. L'existence de ce méme équipement
et de cet entrainement commun des primates non humains dans ces différents lieux peut étre
une ouverture vers un test a grande échelle de la perception des couleurs chez les chimpanzés.
Le test de préférence des couleurs que nous avons créé ici est un exercice qui pourrait étre
étendu a des sujets ayant eu un entrainement basique a l'utilisation d'un écran tactile, et ne
nécessitant donc pas d' entrainement spécifique préalable. Nous avons déterminé ici un
protocole simplifié dans le but de le proposer dans de futurs projets a un plus large échantillon
de chimpanzés, voire I'étendre a des sujets d'autres espéces. L'exercice testant la
discrimination des couleurs repose sur un principe un peu plus complexe, I'association d'un
stimulus a son identique parmi des alternatives proposees, dit "identity Matching-to-Sample”.
Il s'agit 1a de la forme la plus simple du "Matching-to-sample”, mais qui nécessite un
entrainement spécifique préalable, compliquant les projets d'extension a un plus large
échantillon.

Avant de préciser les modalités et les résultats de cette étude, je détaillerai les bases
physiologiques de la perception d'une information lumineuse et son intégration en terme de
differentes couleurs, chez I'nomme en raison des connaissances plus poussées dans notre
espece et puisque ces mécanismes sont identiques a ceux retrouvé chez les chimpanzés. Je
m'intéresserai ensuite a la vision des couleurs dans le monde animal, en rappelant
succinctement les mécanismes évolutifs menant au développement de la vision des couleurs,
depuis les premiers pigments photosensibles jusqu'aux structures complexes retrouvees chez
les vertébrés, puis en décrivant les équipements génétiques permettant la vision des couleurs
chez les mammiferes, et plus précisément les primates et les grands singes. Je m'intéresserai
enfin rapidement a la notion de préférence et a I'état des connaissances actuelles concernant la

préférence des couleurs chez I'hnomme et les primates non humains.
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PARTIE 1
VISION DES COULEURS CHEZ L'HOMME ET L'ANIMAL
ASPECTS PHYSIOLOGIQUE, EVOLUTIF ET COGNITIF
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l. Bases anatomiques et physiologiques de la vision des couleurs chez

I'homme

A. Perception et intégration du signal lumineux
1. Rappels anatomiques

a) Structure génerale

Le globe oculaire peut étre décrit en 3 couches anatomiques (Figure 1) :

- La couche externe, ou tunique fibreuse, composée de la sclére, de la conjonctive (qui
recouvre la partie antérieure de la scléere) et de la cornée.

- La couche intermédiaire, ou tunique uvéale, composée de la choroide (membrane
vasculaire qui assure la nutrition des cellules de la rétine), de l'iris, percé de la pupille et du
corps ciliaire (qui produit I'numeur aqueuse par les proces ciliaires et permet I'accommodation
du cristallin grace aux muscles ciliaires).

- La couche interne, composée de la rétine. C'est la partie sensible de I'eeil. Chez
I'nomme et les primates, on peut distinguer la macula, riche en cellules photo-réceptrices, la
fovéa, ou la densité des cones est la plus forte et qui permet une vision diurne et colorée avec
une resolution spatiale maximale. Les corps cellulaires des cellules les plus internes de la

rétine (cellules ganglionnaires) communiquent ensuite avec le nerf optique.

1 corps ciliaire 2 chambre antérieure 3 comée 4 cristallin 5 iris 6 conjonctive 7 ora
serrata 8 muscle droit supérieur 9 rétine 10 choroide 11 macula 12 gaines du nerf
optique 13 lame criblée 14 nerf optique 15 sclére 16 witré 17 muscle droit inférieur 18
baze du vilré

Figure 1 : Représentation schématique de I'ceil humain.

Cette structure génerale se retrouve chez la grande majorité des vertébres. Les principales

differences interspécifiques concernent la taille, la forme, la présence ou non de tapis
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(Tapetum lucidum) dans la choroide, la morphologie de I'iris ou encore la composition en

cbnes et batonnets de la rétine (Konig, 2006).

b) Anatomie de la rétine

La rétine est la région sensitive aux ondes lumineuses qui tapisse le fond du segment
postérieur du globe oculaire. Chez I'nomme et les primates, on peut la séparer en trois zones
morphologiques distinctes : la fovea centralis, délimitée par l'ora serrata et la rétine aveugle
au dela de cette limite. La fovéa est en alignement avec l'axe optique et est décalé par rapport
au point aveugle de Mariotte (qui défini le point de départ du nerf optique).

La rétine peut étre aussi décrite par trois couches fonctionnelles (Figure 2) (Hermann &
Cier, 1968):

(1) La plus externe est composée des cones et des batonnets, premiers neurones a
I'origine de la transmission du signal nerveux, et de I'épithélium pigmenté qui isole la rétine
de la choroide.

(2) La couche intermédiaire, composee de cellules bipolaires, aussi appelées "seconds
neurones” et formant la couche granuleuse externe. Ces cellules font le lien entre les cones et
batonnets et les cellules ganglionnaires.

(3) la plus interne enfin, comprenant des cellules ganglionnaires ou “troisiémes
neurones”, agencées en une ou deux rangees dont les ramifications vont former le nerf optique
au niveau de la papille.

Ces couches fonctionnelles sont elles mémes composeées de six couches histologiques. On
trouve la couche des photorécepteurs (cones et batonnets), le plexus externe, la couche
granuleuse externe (cellules bipolaires), la couche granuleuse interne (cellules amacrines,
cellules horizontales), la couche ganglionnaire (cellules ganglionnaires) et la couche

composée par les ramifications nerveuses du nerf optique.
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Membrane limitante interne
Couche fibres optiques

Couche cellules ganglionnaires -

Couche plexiforme interne

Fibre centrifuge | Z Cellule amacrine

. @ diffuse

......

Couche granuleuse interne

j
Fibre de Mller .-
Couche plexiforme externe -|

.. _
a ' Cellules amacrines

»-+ Cellule horizontale

_ Noyaux des

/" bdtonnets
Couche granuleuse externe

-~ Noyaux des cones

Membrane limitante externe

Couche des cones et des
bdtonnets

Figure 2 : Structure simplifiée de la rétine chez I'Homme, d'apres Ramon Cajal, 1911.

Il existe une région particuliere de la rétine : la fovea centralis. Située en face de l'axe
optique, elle est le lieu ou l'acuité visuelle est a son maximum. A ce niveau, on observe une
dépression dans I'épaisseur de la rétine (Figure 3). On ne retrouve alors plus ni fibre de
souténement, ni fibre nerveuse, ni cellule ganglionnaire, la membrane limitante externe est
partiellement interrompue (Krebs & Krebs, 1989). La couche granuleuse externe persiste mais
est tres amincie.

Epithélium _ )
pigmenté T CF Q' y K,' ; Couche cénes et
o Pilﬂﬂhﬁg r?! — bdtonnets
Limitante externe — i - Couche granuleuse
externe
Couche plexiforme =
externe  bel ' __ Couche granuleuse
Couche plexiforme interne
interne :
1
N Qi Couche cellules

7 ganglionnaires

Couche fibres |~ -

- ) . . N
optiques *‘ﬂ‘frrm — Limitante interne

Figure 3 : Coupe verticale de la macula et de la fovea centralis chez 'Homme (adapté d'apres
Schultze, 1866)
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La composition en photorécepteurs est aussi modifiée (Figure 4) : la rétine n'est alors
uniquement composée que de cones modifiés (moins larges, plus longs, en plus forte densité)
(Polyak, 1936). De cette maniere, les rayons lumineux viennent rencontrer les cones visuels
avec un minimum d'atténuation. La macula (ou tache jaune chez I'Homme) et plus
particulierement sa zone centrale, la fovea centralis, est donc le point essentiel de la vision

précise et de la vision des couleurs (Testut, 1899).
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Figure 4 : Densité des photorecepteurs a la surface de la rétine en fonction de leur position par

rapport a la fovea (adapté d'aprés Osterberg, 1935)
2. Perception du signal lumineux

a) Les photorécepteurs : cdne et batonnet

Les photorécepteurs composent la couche la plus externe de la rétine. Chez I'homme, on
distingue deux types de cellules neuro-épithéliales spécialisées, les cones et les batonnets
(Nunneley, 1858). La structure générale de ces photorécepteurs (Figure 5) reste la méme au
sein des especes de vertébrés, bien que I'on distingue des différences morphologiques ou des
particularités d'adaptation aux différent types de vision.

Le segment externe est composé de tres nombreux disques libres (cones) ou replis de
membrane plasmatique continue (batonnets) dans lequel on trouve les opsines, protéines
capables de réagir a I'énergie lumineuse.

Le segment externe est relié au segment interne par une extension de la membrane
cytoplasmique. Le segment interne est riche en organites : mitochondries dans la partie la plus
distale (ellipsoide), réticulum endoplasmique, appareil de Golgi et filaments contractiles dans
le myoide. Ce dernier permet aussi une motilité des cdnes et batonnets en fonction de

I'intensité lumineuse percue : lors de vision diurne (vision photopique), les cénes s'étirent et
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les batonnets se rétractent, et inversement lorsque la vision est adaptée a I'obscurité (vision
scotopique).

Les photorécepteurs présentent enfin un axone et une terminaison synaptique au sein du
plexus externe, qui permet la communication avec les cellules bipolaires ou les cellules
horizontales. Le neuromédiateur présent dans les vésicules synaptiques est le glutamate.

A B

Incisures

Membrane
cytoplasmigue ™ |
Disques =

Filament inter- |8
disques

Segment E

externe —

Disque basal

Ellipsoide )
B ( Segment
i interne

Noyau

Terminaison [
synaptique /. ., ..
. * ;

Vésicule synaptique

Figure 5 : Structure d'un batonnet (A) et d'un céne (B) (d'aprés Bok, 1985 )

Les particularités structurales conferent des fonctions différentes aux photorécepteurs.
Ainsi, le seuil de sensibilité lumineuse des batonnets est 25 a 100 fois inférieur a celui des
cones. lls permettent la vision nocturne mais n'interviennent pas dans la vision des couleurs
car ils ne fonctionnent que dans les basses luminances correspondant a une ambiance
scotopique. Les cones en revanche sont moins nombreux, moins sensibles a l'intensité
lumineuse mais avec une réaction proportionnelle a la luminance en ambiance photopique. Ils

sont donc les acteurs de la vision diurne, de la résolution spatiale et de la vision des couleurs.
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b) Les pigments rétiniens

Les pigments contenus dans la membrane cytoplasmique des disques des batonnets et des
replis des cones permettent la transduction du signal lumineux en réagissant aux photons qui
les atteignent. On parle de photo-transduction.

Les batonnets sont équipés d'un seul type de photopigment : la rhodopsine. Les cones se
distinguent en trois groupes, selon les longueurs d'onde des rayons lumineux qui sont
absorbés par les photopigments qu'ils portent (Figure 6). Chez I'hnomme, on observe ainsi les
cones S (ou "bleus™), avec le cyanolabe, les cones M (ou "verts™), avec le chlorolabe et les

cones L (ou "rouges"), avec I'érythrolabe (Math et al., 2008).

] I I | I | I L] LI N B B DN I B DR AR R BRI LN LB

420 438 534

Absorption relative

1 1 1 I_ bl 1 1 | ILLIIJIlIILIIllIlI.JIIII

200 500 600
Longueur d'onde (nm)

Figure 6 : Spectre d'absorption des 4 photopigments présents chez I'homme (d'aprés Bowmaker
& Dartnall, 1980). La courbe d'absorption des batonnets est représentée par les marqueurs ronds
pleins, avec un maximum a 498 nm. Les cones présentent un maximum d'absorption a 420 nm pour les

S (bleu), 534 nm pour les M (vert) et 564 nm pour les L (rouges).

Les pigments rétiniens, appelés iodopsines, sont formés par I'association d'une opsine,
protéine synthétisée par le photorécepteur au niveau du réticulum endoplasmique granuleux et
d'un chromophore, le rétinol (11-cis-retinol, dérivé de la vitamine A), généré par I'épithélium
pigmenté de la rétine. Il s'agit de récepteurs couplés a la protéine G (RCPG), réagissant a
I'absorption d'un photon par le chromophore.

Les opsines sont des protéines possédant 7 hélices o transmembranaires (Figure 7). Chez
I'nomme, le 11-cis-rétinal est associé de maniere covalente sous forme d'une base Schiff a la
lysine 312 de I'nélice VII (Hargrave et al., 1984). Les batonnets et les cones S présentent une

opsine constituée de 348 acides amines, tandis que pour les cénes L et M elle en comporte
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364. La stabilité de la liaison covalente du 11-cis-rétinal est assurée par la présence d'un
contre-ion, le glutamate 113 de I'nélice Il (Sakmar et al., 1989). Toute mutation touchant cet
acide aminé ou provoquant l'apparition d'autres contre-ions influant sur cette liaison a un

impact sur le spectre d'absorption du chromophore.

Sites d’interaction avec
Sites de phosphorymtfon les protéines cytoplasmiques

Hoocs.d{(ﬁ!rd(((rw .

Cytoplasme m
I

Sites de liaison
au rétinal

e Lumiére
Région contenant
les oligosaccharides

Figure 7 : Structure générale de la rhodopsine (modifié, d'apres Hargrave et al., 1984)

Figure 8 : 11-cis-retinal (en noir), lié & la lysine 296 par une base Schiff. Le glutamate 113 joue

le r6le de contre-ion dans le cas de la rhodopsine (modifié, d'aprés Birge et al., 1989)

C) Phototransduction au sein des cénes et des batonnets

La phototransduction est un ensemble de réactions chimiques permettant la
transformation d'une information lumineuse (arrivée d'une onde au niveau de la rétine) en
information électrique dans la rétine, et pouvant étre transmise jusqu'aux centres d'intégration

du message sensoriel. Dans la rétine, ce phénomene intervient (entre autres) dans le segment
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externe des photorécepteurs, dont la membrane plasmatique (disques libres pour les batonnets
et replis de membrane pour les cones) contient les pigments rétiniens.

La phototransduction a été principalement étudiée pour les béatonnets, les cones
présentant des variations plus importantes a I'échelle individuelle et inter-espéce. L'absorption
d'un photon par le 11-cis-retinal provogue une isomérisation en tout-trans-retinal (Yoshizawa
& Wald, 1963), qui induit un changement de conformation de I'opsine et le déclenchement
d'un systéeme de signalisation en cascade via la protéine G appelée transducine. Contrairement
a la majorité des cellules nerveuses, la transmission du message par les photorécepteurs passe
non pas par une dépolarisation de la cellule, mais par son hyperpolarisation (Baylor, 1987;
Purves et al., 2001).

f Membrane plasmique \

Disque

T-GDP R*-T G, *-GTP

<> — <>
0. __ @@

GTP GDP GMmP ) ST
GTP

Figure 9 : Mécanisme de phototransduction au niveau des disques des batonnets. (modifié a partir de
Cote, 2004 )

La figure 9 schématise ce mécanisme de phototransduction. L'activation de la rhodospine
par isomeérisation du rétinal, résultant en métarhodopsine Il (R*), provoque l'activation de
centaines de protéines G transducine (T), ce qui est a la base d'une amplification importante.
Le nucléotide GDP (Guanosine DiPhosphate) fixé sur la sous-unité Go est remplacé par le
GTP (Guanosine TriPhosphate), provoquant la dissociation de Go et son interaction avec
I'enzyme phosphodiestérase 6 (PDE). La sous unité Y du PDE est deplacée de son site
catalytique par Ga*, ce qui engendre une levée d'inhibition sur un autre site catalytique
responsable de I'hydrolyse du cGMP cytoplasmique. Le taux de cGMP (Guanosine

MonoPhosphate cyclique) chute, provoquant la dissociation des cGMP des canaux ioniques a
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cGMP situés dans la membrane plasmique et donc leur fermeture. Ce mécanisme provoque

I'nyperpolarisation de la membrane plasmique du segment externe des photorécepteurs.

Une fois les différents acteurs de la cascade activés, ils doivent revenir a leur état initial
avant de pouvoir initier une nouvelle réponse aux photons. L'arrét de la cascade est permise
par une protéine cytoplasmique, l'arrestine, qui va se fixer au rétinal activé et I'empécher
d'activer d'autres proteines G (Wilden et al., 1986). L'action d'une rhodopsine kinase va
ensuite activer un retour vers une forme inactive des métarhodopsines, beaucoup plus
rapidement que l'isomérisation spontanée des tout-trans retinal en 11-cis retinal qui peut
prendre plusieurs minutes (Fowles et al., 1989). Une autre enzyme, la transducine GTPase
active le remplacement du GDP en GTP sur la sous-unit¢é o de la transducine, et la
reformation d'une transducine inactivée (Vuong & Chabre, 1990). Cette enzyme permet aussi
indirectement d'inactiver le PDEG et donc inhiber les hydrolyses de cGMP. La réouverture des
canaux ioniques et le retour au potentiel de repos de la membrane plasmique dépend enfin de
la restauration du taux cytoplasmique de cGMP. Une protéine sensible a la chute du taux
plasmatique de calcium (provoqué par la fermeture des canaux), la recoverine, sert de signal

et active les guanosine cyclases (Dizhoor et al., 1991).

La phototransduction dans les cdnes fonctionne sur les mémes principes. Les différences
avec les batonnets portent surtout sur les enzymes permettant la désactivation décrite ci-
dessus. Grace a cet équipement enzymatique différent, les cones présentent une sensibilité a la
lumiere moindre mais aussi une adaptation plus rapide aux changements brusques de
luminosité (Fu & Yau, 2007). L'hyperpolarisation provoquée par la phototransduction est a la
base d'un signal électrique porteur d'une information particuliére suivant les caractéristiques

des photorecepteurs en question mais aussi de l'intensité de cette hyperpolarisation.

3. Transmission du signal a travers la rétine

a) Cellules bipolaires

Les cellules bipolaires font le lien entre les cellules photo-réceptrices et les cellules
ganglionnaires. Elles présentent, comme leur nom l'indique, un corps central et deux groupes
de synapses formant deux poles. Une cellule bipolaire recoit d'une part les informations
provenant directement d'un certain nombre de photorécepteurs (de un seul pour la fovéa a
plusieurs milliers pour la rétine périphérique) situés en face d'elle. Elle peut aussi recevoir, via

I'intermédiaire des cellules horizontales, des informations provenant de photorécepteurs
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entourant la région connectée directement (notion de champ récepteur). Ce type de cablage
permettant I'intégration d'informations de provenances diverses est a la base de la perception
des contrastes lumineux (batonnets) et des différentes couleurs (cénes). On distingue deux
grands types de cellules bipolaires : les cellules dépolarisantes, dites a centre ON, qui
subissent une dépolarisation (activation) lorsque les photorécepteurs sont hyperpolarisés par
l'arrivée d'un rayon lumineux, et les cellules hyperpolarisantes, dites a centre OFF, qui
inversement subissent une hyperpolarisation (inhibition) lorsque le rayon active les
photorécepteurs qui lui sont associés. Les informations provenant de la périphérie de la region
intéressant une cellule bipolaire donnée ont une action inverse, en passant par les cellules
horizontales (voir 1.A.2.d).

Le neuromédiateur des photorécepteurs étant le glutamate, les deux types de cellule se
differencient par le fait que les cellules a centre ON présentent un récepteur au glutamate et
réagissent par un systeme de second messager (on parle de principe métabotropique), et les
cellules OFF présentent des canaux ioniques sensibles au glutamate grace a un récepteur
AMPA (principe ionotropique) (Bloomfield & Dacheux, 2001). On compte chez les primates
10 types morphologiques différents de cellules bipolaires (Figure 10). Les cellules bipolaires
sont spécifiques d'un certain type de récepteur : 9 communiquent avec des cones et un seul
type concerne les batonnets. Parmi les 9 liées aux cones, 6 sont dites de type diffus (DB) et
contactent de maniére non selective entre 5 et 10 cénes L (rouge) et M (vert). Les cellules
DB1 a DB3 sont a centre OFF alors que les DB4 a DB6 sont a centre ON. Deux types de
cellule bipolaire appelés Midget sont ensuite distingués : Flat Midget et Invaginating Midget.
Le premier (FMB) contacte un seul céne L ou M et porte un signal OFF. Le second (IMB) est
aussi en contact avec un seul cbne L ou M mais est de type centre ON. Le dernier type
communiquant avec des cones est le type bleu (BB), qui entre en contact avec 1 a 5 cbnes S
(bleu) et transmet un signal de type centre ON. Enfin, le type de cellule bipolaire en contact
avec les batonnets (RB) peut communiquer avec 6 (région de la fovéa) a 40 (périphérie de la
rétine) récepteurs et est de type centre ON (Wassle, 2004).
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Figure 10 : Stratification dendritique et axonale des différents types de cellules bipolaires chez
les Primates Wassle, 2004). OPL : couche plexiforme externe ; INL : couche granuleuse interne ; IPL :
couche plexiforme interne, GCL : couche des cellules ganglionnaires ; DB1-6 : cellule bipolaire de
type diffus ; FMB : cellule bipolaire "Flat Midget"”, IMB : cellule bipolaire "Invaginating Midget" ; BB

: cellule bipolaire type Bleu ; RB : cellule bipolaire type Batonnet.

b) Cellules horizontales et amacrines

Les cellules horizontales sont les neurones permettant l'intégration et la régulation des
informations provenant de plusieurs photorécepteurs d'une méme région, a travers des
inhibitions latérales, des interactions en amont avec les photorécepteurs et en aval avec les
cellules bipolaires. Elles sont a la base du codage du contraste lumineux et de la vision
colorée. Dans la fovéa, les cellules horizontales mettent en relation de 6 & 9 cones ou
batonnets. Ce chiffre monte a 30 & 40 en périphérie de la rétine (Boycott & Kolb, 1973).

Les cellules horizontales entretiennent des connections synaptiques réciproques avec les
cellules bipolaires et des synapses électriques (jonctions GAP) avec les récepteurs. Le
fonctionnement exact est encore sujet a discussion. Le modele traditionnel met en jeu un
rétrocontrble négatif des récepteurs grace a une sécrétion de GABA stimulée par la
diminution de libération de glutamate lors de l'arrivée d'un rayon lumineux. De cette maniére,
les cellules horizontales assurent une inhibition latérale & partir de I'illumination d'un
récepteur, permettant une mise en évidence des contrastes lumineux. Toutefois, I'absence de
récepteur GABA dans les terminaisons nerveuses et de mécanismes de réabsorption du
GABA par les cellules horizontales remettent en cause ce mécanisme. D'autres hypothéses
sont émises. La premiere concerne l'existence de synapses électriques (hemi-jonctions GAP)
entre les dendrites des cellules horizontales et les terminaisons des récepteurs (Fisher &

Boycott, 1974; Koeppen & Stanton, 2008). Ces jonctions électriques permettraient de
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transmettre l'information a travers les canaux formes par les connexines, changeant ainsi le
potentiel de membrane extracellulaire qui influe sur les canaux calciques des récepteurs, et
donc sur la libération de glutamate (Kamermans, 2001). La seconde hypothése part aussi de la
modulation des canaux calciques pour influer sur la sécrétion de glutamate, mais en prenant
pour origine des changements de pH dans les invaginations des terminaisons provoqués par
des transports d'ion voltage-dépendants a travers la membrane de la cellule horizontale
(Hirasawa, 2003). A cela s'ajoute la sensibilité des cellules bipolaires au GABA (Vardi &
Sterling, 1994), libeéré lors de l'arrivée du rayon lumineux, qui formerait donc un second

moyen d'inhibition.

Chez I'hnomme, 3 types de cellules horizontales ont été reconnus (voir Figure 11). Le
premier type, dit HI, est caractérisé par des dendrites en groupes clairement identifiables
dirigés vers les cones et un axone dont les terminaisons en éventail sont en direction des
batonnets (Polyak, 1941). Le second, dit HII fut identifié par I'étude de retines de Macaque
Rhésus (Macaca mulatta): nombreux dendrites ramifiés, peu organisés, terminaisons mal
définies vers les cones et un axone court dirigé lui aussi vers les cones (Boycott & Kolb,
1973; Kole et al., 1980). L'identite du troisieme type, HIII, a longtemps été débattue puisqu'il
ressemble fortement au type HI bien qu'étant de taille plus importante et n'intéressant que les
cones (Kolb et al., 1994). On note aussi une specificité des cellules horizontales pour certains
types de cones (Ahnelt & Kolb, 1994; Lee et al., 1999), permettant une premiere comparaison
des informations a la base de la vision colorée. La Figure 11 résume schématiquement les

correspondances de chaque type de cellule horizontale avec les cones et batonnets.
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Figure 11 : Relations schématiques des différents types de cellules horizontales et leur spécificité avec
les types de cones. HI entretient principalement des liens avec les cénes L (rouge) et M (vert) mais
aussi avec quelques cones S (bleu). HII est le principal acteur de la diffusion latérale des informations
provenant des cones S. HIII n'entretient pour sa part que des liens avec les cones L et M. a. et b. sont
des sub-couches de la couche plexiforme externe. La connexion entre HIII et les batonnets est encore
incertaine. (d'aprés Ahnelt & Kolb, 1994)

Les cellules amacrines sont un second moyen de propagation latérale, mais aussi verticale
des informations au sein de la rétine. Leurs synapses se font dans la couche plexiforme
interne. Ces cellules recoivent les informations provenant principalement des cellules
ganglionnaires, mais peuvent aussi entrer en contact avec des cellules bipolaires. Il s'agit de la
famille la plus diversifiée, avec plus de 25 types morphologiques identifiés (Kolb et al., 1992;
MacNeil & Masland, 1998; Wassle, 2004). Un des types les plus étudiés est le groupe des
cellules amacrines dopaminergiques, qui ne sont pas majoritaires mais peuvent affecter toutes
les cellules ganglionnaires indistinctement et s'étendent sur une longue distance. Une cellule
amacrine dopaminergique peut influencer plus de 40 cellules ganglionnaires (Jensen & Daw,
1984). On décrit aussi des cellules cholinergiques, beaucoup plus nombreuses mais avec un

champ d'action plus restreint, impliquées dans la perception des mouvements, des cellules
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amacrines indolaminergiques mettant en réseau pratiquement l'ensemble des cellules
bipolaires liées aux batonnets et jouant un réle probable dans la perception de trés faibles
intensités lumineuses, ainsi que des cellules GABAergiques. Un type particulier de cellule
amacrine est le type All, qui contrairement aux autres participe a la diffusion verticale de
I'information et assure la bonne résolution de l'information visuelle au cours de son trajet a
travers la rétine. Ces cellules sont le passage obligatoire des informations provenant des
cellules bipolaires liées aux batonnets. (Masland, 1988; Barry, 1995; MacNeil & Masland,
1998).

C) Cellules ganglionnaires

Les cellules ganglionnaires sont la derniére étape avant I'acheminement de I'information
vers le cortex via leurs axones formant le nerf optique, myélinisé a partir de la sortie du globe
oculaire. Les corps cellulaires forment la couche la plus interne de la rétine et leurs dendrites
sont au contact des terminaisons des cellules bipolaires, des cellules amacrines ou des deux
dans la couche plexiforme interne. Elles forment I'aboutissement de la convergence du signal
lumineux & travers la rétine : en moyenne, la rétine humaine comporte 100 millions de
batonnets, 3 millions de cones, et seulement 1,6 millions de cellules ganglionnaires (Guyton
& Hall, 2000). La repartition des cellules ganglionnaires a la surface de la rétine traduit les
differences dans la convergence du signal lumineux suivant les régions de la rétine : leur
densité dépasse celles des cones au niveau de la fovéa alors qu'on compte jusqua 200
batonnets convergeant vers une méme cellule ganglionnaire en périphérie de la rétine (Curcio
& Allen, 1990). Les cellules ganglionnaires respectent I'organisation centre ON (et périphérie
OFF) ou centre OFF (et périphérie ON) des cellules bipolaires avec lesquelles elles
communiquent. Toutefois, contrairement aux cellules bipolaires, les cellules ganglionnaires
ne répondent pas par une hyperpolarisation ou une dépolarisation mais par une modulation de
potentiels d'action.

On compte jusqu'a 15 types morphologiques différents de cellules ganglionnaires
(Rockhill et al., 2002). Leur classification en groupes suivant leurs diverses caractéristiques
morphologiques ou physiologiques fait encore débat. Une des classifications admise est le
groupement en cellules X, Y et W, prenant en compte principalement les criteres
physiologiques (vitesse de conduction, fonction, type de réponse émise) mais aussi
morphologiques (taille, schéma dendritique, types de récepteurs associés) (Stone, 1983;

Brown, 1991). Les cellules W (40% des cellules ganglionnaires) recoivent leurs stimuli
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principalement des batonnets, via les cellules bipolaires et amacrines. Elles recoivent des
informations provenant de zones trés étendues, en particulier en périphérie. Leur réponse
(dépolarisation pour les types centre ON et hyperpolarisation pour les type centre OFF) est
faible et maintenue sur un temps relativement long. Elles sont trés impliquées dans la vision
des mouvements. Les cellules X sont plus nombreuses, représentant 55% du total des cellules
ganglionnaires. Leur champ récepteur est plus restreint et elles communiquent avec au moins
un cone ainsi que des batonnets. Elles émettent aussi une réponse prolongée dans le temps.
Elles seraient responsables de la vision des couleurs dans son ensemble. Les cellules Y enfin
sont les plus grandes mais aussi les moins nombreuses (5%). Elles présentent un champ
dendritique trés large et recoivent des informations de cones et de batonnets. Elles répondent
principalement aux changements brusques d'image, de mouvement, d'intensité lumineuse.
Leurs reponses sont généralement plus transitoires. Elles entrent dans le controle de la
précision de la direction du regard. (Saito, 1983; Guyton & Hall, 2000; Wassle, 2004).
Certains auteurs notent toutefois I'existence de cellules ganglionnaires ne rentrant pas
parfaitement dans ce type de modéle, notamment par rapport aux critéres morphologiques
(Rockhill et al., 2002; Carcieri, 2003), ajoutant de la complexité aux modes de codage de

I'information visuelle.

B. Intégration du signal lumineux

1. Les différentes voies visuelles

Les axones des cellules ganglionnaires sortent du globe oculaire pour former le nerf
optique. Les nerfs optiques droit et gauche se regroupent au niveau du chiasma optique ou les
fibres vont s'organiser suivant la latéralité de leur champ récepteur (Figure 12). Au dela du
chiasma optique, les axones forment le tractus optique , a droite et a gauche, comportant des
fibres provenant des deux yeux. Le tractus présente ensuite quatre cibles, formant trois voies
principales (Ranc, 2006):

- dans le diencéphale, le corps genouillé latéral du thalamus, puis le cortex visuel
primaire. On parle de la voie rétino-géniculo striée (Figure 12), responsable de la vision
consciente.

- les noyaux supra-chiasmatiques, situés au dessus du chiasma optique, assurant le
réflexe pupillaire a la lumiére mais aussi la régulation du rythme circadien. Il s'agit de la voie

photique.
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- le colliculus, dans le mésencéphale, qui coordonne le mouvement de la téte et des yeux,

et le prétectum, qui assure la stabilisation de I'image et I'ouverture de la pupille. On parle de
la voie rétino-tectale.

Zone binoculaire
de la rétine droite

\

Zone
monoculaire

- —— -

Nerf
optiques
/Chfasma\
optiques

Corps genouillé

Tractus latéral

optigue

Ventral

Voie Magnocellulaire

Voie Parvocellulaire
(M)

(P)

Cortex visuel primaire

Figure 12 : Voie géniculée striée. Les voies visuelles photique et rétino-tectale ne sont pas
représentées ici. (modifié d'aprés Wurtz & Kandel, 2000)
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Le corps genouillé latéral, droit ou gauche, recoit les axones des cellules ganglionnaires
provenant des deux hémi-rétines percevant le champ visuel controlatéral. Il présente une
structure en strates, chaque couche étant le lieu de relais des cellules ganglionnaires vers les
neurones qui achemineront I'information jusqu'au cortex visuel primaire. Ces neurones, tout
comme les cellules ganglionnaires, sont a centre ON ou OFF, avec un antagonisme centre-
périphérie (Wurtz & Kandel, 2000).

Les informations issues de I'hémi-rétine nasale de I'eeil controlatéral vont faire relais dans
les couches 1, 4 et 6, et les informations provenant de I'hémi-rétine temporale de I'ceil
ipsilatéral sont dirigées vers les couches 2, 3 et 5. La correspondance n'est pas exacte mais
chaque type de cellule ganglionnaire se dirige préférentiellement vers une couche particuliére
du corps genouillé latéral. En simplifiant, on considére que (d'apres Sclar et al., 1990; Wurtz
& Kandel, 2000; Ranc, 2006; Koeppen & Stanton, 2008):

- Les axones des cellules ganglionnaires de type X (cellules naines, type morphologique
B) se dirigent vers les couches dites parvocellulaires (couches 3 a 6), formant le systeme P. De
part les caractéristiques des cellules X, ce systéeme est responsable de la vision précise
(discrimination spatiale) et coloree.

- Les axones des cellules de type Y (cellules parasol, type morphologique a) font relais
dans les couches magnocellulaires (couches 1 et 2), formant le systtme M. Ce type de
systeme relaie les informations relatives aux contrastes lumineux ainsi qu‘aux mouvements
brusques.

- Les axones restant, classes dans la catégorie W (ou type morphologique Y), dont les
caractéristiques et fonctions sont encore mal déterminées, trouvent leur relais dans les régions
intermédiaires ventrales de chaque couche, dites coniocellulaires. On parle du systeme K, qui
semblerait étre sensible aux intensités lumineuses mais peu sensible aux informations

chromatiques.

Au niveau du cortex visuel primaire, plus d'une trentaine d'aires contribuant a la
perception visuelle ont été définies. Les aires principales (appelées V1 et V2) sont situées
dans le cortex occipital. La multiplicité de ces aires et la communication des informations
entre les différentes régions permet la construction d'une image complexe intégrée a un

contexte multi sensoriel.
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2. Codage de I'information lumineuse et colorée

Nous avons donc vu que l'information visuelle passait par plusieurs acteurs, chacun
responsable de I'acheminement d'un certain type d'information. Ainsi, en premiere ligne sont
les récepteurs, répartis en deux grandes catégories : les batonnets, sensibles a de trés faibles
luminances mais ne présentant qu'un seul type de pigment, et les cones, beaucoup moins
nombreux. Ces derniers sont principalement regroupés autour de la fovéa (zone d'acuité
visuelle maximale), nécessitent une luminance plus importante pour fonctionner et sont
repartis en trois groupes suivant le spectre de sensibilité de leur pigment (cones L, avec un pic
d'absorption dans les couleurs oranges, cones M, avec un pic dans le vert, et cones S, plus
sensibles au bleu). La transmission de l'information se fait ensuite verticalement dans la
rétine, avec les cellules bipolaires puis ganglionnaires, en direction du nerf optique, mais aussi
latéralement, grace aux cellules horizontales et amacrines. Les cellules bipolaires et
ganglionnaires présentent la particularité de répondre a un champ récepteur organisé en un
centre et une périphérie, avec un antagonisme de réponse aux informations provenant du
centre et de la périphérie. Cette organisation est rendue possible et exacerbée par la possibilité
de diffusion latérale de I'information. Ces cellules s‘organisent aussi en différents types aux

caractéristiques particulieres, recevant les informations de champs récepteurs bien définis.

Ainsi, pour les batonnets, un seul type de cellule bipolaire prend en charge les
informations, transmettant ainsi la luminance et les contrastes lumineux. L'organisation en
opposition centre-périphérie, l'existence de cellules a centre ON et d'autres a centre OFF ainsi
que les superpositions des champs récepteurs permettent la formation d'une image
achromatique, principalement basée sur des contours et limites de contrastes. Ils sont aussi

responsables des réactions d'adaptation a la luminance de I'eeil.

Les cones, en revanche, communiquent avec une variété plus importante d'intermédiaires.
Les premieres travaux sur la vision des couleurs, avec Grassman des 1853 puis Maxwell en
1860, ont tenté de déterminer des équations mettant en jeu les trois récepteurs et reposant sur
des réponses gradees a une longueur d'onde donnée suivant les caractéristiques d'absorption
des trois cones (Judd, 1966). Cette théorie suppose I'existence d'un systeme neural capable de
comparer les signaux des trois types de cones pour en extraire une information ainsi qu'un
systeme de vision achromatique en paralléle pour apporter les informations relatives a la
luminance des couleurs. Les avancées sur la structure de la rétine et les composantes

neuronales des photorécepteurs jusqu'au cortex visuel révelent une organisation bien plus
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complexe. La théorie des couleurs opposees, proposée par Hering dés 1878, prend alors en
compte l'organisation en champs récepteurs et I'antagonisme centre-périphérie (Hurvich &
Jameson, 1957; Gegenfurtner & Sharpe, 2001). Les cellules ganglionnaires semblent
fondamentales au codage des couleurs, leur champ récepteur étant organisé autour des
caractéristiques des cones : on remarque I'existence de cellules ganglionnaires dont le centre
du champ récepteur est en majorité constitué de cones L et la périphérie composée de cones
M. Ce dispositif permet une opposition rouge-vert, les informations émises par les cones L
étant stimulantes si la cellule est a centre ON ou inhibitrices si a centre OFF, et les cones M
ayant un effet oppose sur la réponse cellulaire. De la méme maniéere, on définit des cellules
ganglionnaires a opposition bleu-jaune, mettant en jeu les cones S au centre et utilisant les
informations venant de cbnes L et M pour former l'information jaune en périphérie. Les
cellules dont le champ récepteur est composé indifféremment de cénes S, M et L transmettent
une information achromatique : blanc si I'ensemble des trois populations de cones engendre

une réponse, noir si a l'inverse ils ne transmettent aucune information (Figure 13).

Systeme achromatique Systeme chromatique

€ € "

Figure 13 : Schématisation du principe de la théorie des couleurs opposées. Les cones (M, L, S)
activés communiquent avec les autres neurones de la rétine. L'opposition entre les réponses des
différents cones suivant leur spécialisation de spectre permet le codage des couleurs sur trois axes : la
luminance (systéme achromatique), I'axe rouge-vert et I'axe bleu-jaune (systeme chromatique).

Le passage de l'information a travers la rétine va donc subir une premiére forme de
codage. Les cellules ganglionnaires sont donc, pour certaines, porteuses d'une information
colorée, et pour d'autres d'une information concernant la luminance et les contrastes lumineux.

L'intégration de ces messages se fait ensuite au sein du cortex. Les premieres études tendaient
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a déterminer une zone spécialisée dans la vision colorée, identifiée comme la zone V4 chez
I'nomme (Lueck et al., 1989; Kleinschmidt et al., 1996), par analogie avec les découvertes
chez le singe (Zeki, 1973), située en région ventro-médiale du lobe occipital temporal.
Toutefois, les études plus récentes concluraient plutdt a une diversité des lieux d'intégration,
la perception colorée resultant donc de l'activité simultanée de neurones appartenant a
différentes régions corticales (Gegenfurtner & Kiper, 2003). En effet, les études de diverses
Iésions corticales chez I'Homme et le singe ont démontré que divers aspects de la perception
des couleurs, tels que la constance de la perception, la mémoire des couleurs, leur
discrimination, pouvaient étre impactés séparément (Clarke et al., 1998; Schoppig et al.,
1999). La perception des couleurs impliquerait donc une intégrations sur des plans plus divers
que l'interprétation brute des ondes lumineuses. Les notions de sentiments liés aux couleurs,
de préference, de mémoire supposent aussi une intégration complexe des couleurs a différents

niveaux corticaux.

1. Vision des couleurs chez les animaux

A. Origines de la vision : des cyanobactéries aux yeux cameérulaires

L'origine de la vision et son évolution ont éte et sont toujours difficiles a établir. De
nombreuses théories ont été proposées, se basant sur les éléments physiologiques,
morphologiques, génétiques. Les éléments proposés ici correspondent aux modeéles
actuellement admis par de nombreux auteurs et repris dans les revues les plus récentes (Land
& Fernald, 1992; Arendt, 2003; Fernald, 2004; Plachetzki et al., 2005; Feuda et al., 2012;
Gehring, 2014) mais sont bien évidemment sujets a modifications suivant les avancées
réalisées dans ce domaine. Nous présenterons succinctement l'apparition des premiers
photopigments, leur intégration dans des structures de base que sont les photorécepteurs puis
I'organisation des photorécepteurs associés a d'autres types cellulaires en yeux. Le sujet de
cette these portant sur les Chimpanzés, nous suivrons la lignée évolutive des Primates a partir
des cyanobactéries puis remontant les Procaryotes, Eumétazoaires, Bilatériens, Vertébrés et
Mammifeéres. Les principales évolutions menant a la formation des yeux tels qu'on les

retrouve chez les vertébrés sont résumées dans la Figure 16.
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1. Apparition des pigments visuels

La capacité a détecter les rayons lumineux a présenté tres rapidement un avantage
évolutif majeur. Un des plus vieux fossiles macroscopiques connu, la cyanobactérie,
eubactérie procaryote, présentait la capacité de photosynthese, utilisant donc la source
lumineuse comme énergie pour la machinerie cellulaire. Deux éléments demontrent que les
cyanobactéries actuelles peuvent détecter la lumiére : I'existence de rythme circadien et les
déplacements en fonction d'une source lumineuse, la phototaxie. Les cyanobactéries fossiles
présentaient-elles ces capacités ? L'étude des cyanobactéries actuelles, large famille en
descendance directe de fossiles datés a 3,5 milliards d'années pour les plus vieux, nous permet
d'avancer des hypothéses quant aux mécanismes cellulaires de leurs ancétres. L'existence d'un
rythme circadien chez les cyanobactéries a été démontré chez les espéces actuelles, bien que
les détails des mécanismes et surtout la nature du pigment entrant en jeu dans la détection des
variations de luminosité soient encore inconnus (Dong & Golden, 2008). D'autre part, la
régularité des depdts de stromatolithes, roches sedimentaires constituées entre autres de
couches de cyanobactéries, tendraient a démontrer un dép6t cyclique régulier correspondant a
des cycles d'activité d'environ 20 heures (Gehring, 2014), ce qui serait en faveur d'une origine
de ces cycles chez les cyanobactéries fossiles. Une phototaxie, permettant le déplacement des
organismes vers les zones d'éclairement favorable (suffisamment pour un fonctionnement
optimal de la photosynthese mais sans exces pour éviter les dégats causés sur I'ADN par les
rayons UV), a aussi été démontrée chez les cyanobactéries actuelles (Ng et al., 2003; Bhaya,
2004). L'étude d'une cyanobacteérie terrestre, Leptolyngbya sp., qui présente une phototaxie
positive lente en direction d'une source lumineuse, a mis en évidence des zones a l'extrémité
distale de chaque trichome composées de globules lipidiques riches en caroténoides. Des
études par microspectrométrie ont déterminé un pic d'absorption a 456 nm, compatible avec
I'nypothese de pigments homologues a la rhodopsine (Albertano et al., 2000). Si I'implication
d'une opsine dans ces mécanismes chez les cyanobactéries n'a pas été formellement identifiée,
le role de ces pigments dans la phototaxie chez des organismes proches, les algues
unicellulaires eucaryotes telles que les Chlamydomonas, a été démontré (Foster et al., 1984;
Sineshchekov et al., 2002). Ces études laissent donc supposer une apparition tres tot de
pigments photosensibles de type rhodopsine, des les stades de vie unicellulaire procaryote, et
leur implication dans des mécanismes leur permettant une meilleure adaptation a leur milieu.

L'origine commune des opsines remontant a la vie aquatique se traduit d'autre part pas le

spectre visible relativement étroit comparé au spectre lumineux total : I'eau chargée en
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particules agissant comme un filtre, les espéces aquatiques primitives n'étaient pas exposées a
I'ensemble du spectre lumineux (Fernald, 1988). Aujourd'hui la majorité des espéces terrestres
gardent cet héritage aquatique, bien que certains insectes, reptiles, oiseaux et méme poissons
aient developpé plus tardivement des opsines leur permettant d'élargir leur spectre visible aux
ultraviolets (Jacobs, 1992; Fleishman et al., 1993). Les études phylogeniques concernant
I'évolution des opsines les séparent généralement en deux grandes catégories : les opsines
microbiennes, trés hétérogenes, parmi lesquelles on retrouve les opsines des cyanobactéries
actuelles, et les opsines animales, récepteurs couplés a une protéine G (Gehring, 2014). Nous

ne détaillerons pas ici les opsines microbiennes.

2. Evolution des structures visuelles

a) Les photorecepteurs

Les pigments visuels permettent la transformation d'un rayonnement en une énergie
chimique lors de la phototransduction. Les opsines animales sont des protéines membranaires
qui vont agir a travers une cascade déclenchée par l'activation d'une protéine G. D'abord
intégrés dans des structures membranaires simples, les pigments visuels ont peu a peu fait
partie de structures plus spécialisées, plus adaptées a la captation des informations lumineuses
et la transmission des messages : les photorécepteurs. On distingue deux types de
photorécepteurs, les ciliés et les rhabdomériques différenciés par leur morphologie (cils ou
microvillosités), les familles d'opsine presentes et les mécanismes de phototransduction : les
récepteurs rhabdomériques se dépolarisent lors de l'arrivée d'un rayon lumineux, la cascade
déclenchée aboutissant a l'ouverture des canaux ioniques alors que les récepteurs ciliés
répondent par une hyperpolarisation (Gerhart & Kirschner, 1997). De nombreux indices
laissent supposer une origine commune a ces deux types de récepteurs.

En premier il s'agit de cellules neuronales spécialisées dans la transformation d'une
information lumineuse en une information électrique, assurant donc la méme fonction mais
différant sur les mécanismes mis en jeu ou les stratégies morphologiques permettant une
meilleure captation des rayons lumineux (cils dans un cas et microvillosités dans l'autre).

D'autre part, les opsines exprimees sont différents sous-types d'une méme famille,
laissant supposer des duplications a partir d'un méme ancétre commun. De méme, les génes
codant pour des acteurs de la phototransduction, telle que la transducine, sont identiques quel
que soit le type de photorécepteur présent (Arendt, 2003). On retrouve géenéralement plus de

récepteurs rhabdomériques chez les invertébrés et de ciliés chez les vertébrés. Toutefois, cette
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répartition n'est pas exactement stricte puisque les cas d'invertébrés présentant des
photorécepteurs de type cilié sont loin d'étre exceptionnels (Arendt et al., 2004) et certains
auteurs considerent les cellules ganglionnaires de la rétine comme des récepteurs
rhabdomeériques ayant évolué dans leur morphologie et fonction, en raison de leur utilisation
de mélanopsine, une des sous-familles d'opsines présentes chez les récepteurs rhabdomériques
(Isoldi et al., 2005; Dacey et al., 2005).

Enfin, la quasi-totalité des especes de Bilatériens présentent un groupe de genes, Pax6,
codant pour des facteurs de transcription impliqués dans le développement des formations
visuelles (Chow et al., 1999 6; Gehring & Ikeo, 1999 6; Plachetzki et al., 2005). L'étude de la
lignée des Cnidaires, présentant des yeux morphologiquement proches de ceux des vertébrés
(simples, avec une vision par réfraction), a démontré que le gene exprimé serait une forme
proche du gene ancestral de Pax6 : PaxB (Kozmik et al., 2003). L'origine commune des
photorécepteurs se situerait donc avant la séparation des Bilateriens et des Cnidaires, il y a

environ 600 millions d'années.

b) Les yeux

Les photorécepteurs se sont ensuite organisés en structures plus complexes, permettant
une perception de l'information lumineuse plus efficace et complexe : les yeux. Si l'on
considere I'ensemble des especes presentant des formations visuelles spécialisées (96% des
especes animales connues) (Land & Fernald, 1992), on retrouve une trés grande diversité de
forme et de fonctionnement des yeux. La question de l'origine de structures aussi complexes
que celles qu'on retrouve chez les mammiféres a longtemps posé probléme, depuis Darwin lui
méme qui trouvait difficile d'expliquer une telle complexité par la sélection naturelle (Darwin,
1963). Les homologies dans les mécanismes génétiques de contrble de l'organogenése chez
les protostomiens (arthropodes, mollusques) et les deutérostomiens (vertébrés, échinodermes)
tend a faire remonter I'apparition de I'eeil chez un ancétre commun aux premiers stades des
Bilatériens, il y a environ 550 millions d'annees.

Le modele actuel propose un ceil originel (ceil "prototypique™) composé de deux cellules :
un photorécepteur et une cellule pigmentaire servant a la formation et au recyclage des
pigments visuels (Gehring & Ikeo, 1999). On retrouve une telle organisation au stade larvaire
du polychéte Platynereis dumerilii (Arendt et al., 2002, voir Figure 14). A partir de cette
structure basique, les yeux se sont peu a peu différenciés, complexifiés, aboutissant a une
variété morphologique : yeux simples (ou cameérulaires) chez les vertébrés et certains

mollusques ; yeux composés chez les arthropodes ou encore yeux en coupe pigmentée chez de
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nombreux invertébrés. Nous ne nous intéresserons ici qu'aux yeux simples dans la lignée des

Bilatériens, ce type étant celui retrouve chez l'intégralité des vertébres.

Figure 14 : Représentation schématique des formations visuelles au stade larvaire (A) et adulte (B,C)
chez le polychete Platynereis dumerilii. Le stade larvaire est considéré comme étant proche de
I'organisation primitive de I'eeil "prototypique” : une cellule photoréceptrice (en jaune), de type

rhabdomérique ici, associée & une cellule pigmentée (en bleu). D'aprés Arendt et al., 2002.

3. Evolution de la vision chez les premiers vertébreés

a) Cing lignées de photopigments

Les vertebres forment une trés large famille d'especes au sein de laquelle la présence
d'yeux simples associés a un systéme neuronal permettant la formation d'images est quasiment
systématique. Les pigments visuels sont composés d'une apoprotéine, I'opsine, associée de
maniére covalente & un chromophore, dérivé de la vitamine A. On retrouve chez les vertébrés
deux chromophores : le 11-cis retinal (celui présent chez I'Homme) et le 11-cis-3,4-
dehydroretinal. La vision des couleurs repose sur deux éléments de base : la présence de
récepteurs multiples dont les spectres d'absorption différent et la présence de systémes
comparateurs. Les vertébrés actuels présentent une trés grande diversité d'opsines, qui
peuvent étre classifiés en 5 groupes: SWS1, SWS2, RH1, RH2 et LWS (Yokoyama, 2002).
Du groupe RH1 descendent les opsines presentes dans les batonnets. Les autres groupes

d'opsines se retrouvent dans les cones.

L'étude des lamproies, poissons du groupe des Petromyzoniformes, descendant des

Agnathes (vertébrés sans machoire), nous informe sur les caractéristiques des formations
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visuelles avant la divergence des Gnathostomes (vertébrés ayant une bouche possédant une
maéchoire), il y a environ 430 millions d'années. Les lamproies possedent I'ensemble des
opsines appartenant aux 5 groupes retrouvés chez les gnathostomes (Collin et al., 2003), ce
qui laisse supposer que les origines de ces groupes se situent avant la separation de ces
differentes branches. Concernant les photorécepteurs, le type primitif présent chez les
premiers vertébrés a longtemps fait débat, depuis les premieres propositions de Schultze en
1867 qui considérait que les cones avaient évolué a partir des batonnets. Toutefois, I'apport de
la genétique et des analyses moléculaires ont déterminé que les opsines du groupes RH1
étaient apparues plus tard, apres la mise en place du groupe LWS, SWS1 et SWS2 (Hisatomi
& Tokunaga, 2002, Figure 15). Ces résultats proposent donc que les opsines présentes dans les
batonnet sont I'objet d'une évolution plus récente a partir d'opsines retrouvées dans les cones.
D'autre part, I'étude de lamproies de I'hémisphere Sud a démontré que ces especes
présentaient 5 types morphologiques de photorécepteurs, tous homologues a des cones
(Meyer-Rochow & Stewart, 1996; Collin et al., 1999). Ces éléments ménent donc au
consensus actuel plagant la vision photopique (vision diurne), assurée principalement par les
cones, comme plus ancienne que la vision scotopique (vision crépusculaire), permise par les
batonnets, et dont I'origine des familles d'opsine remontre au Cambrien, il y a plus de 430

millions d'année.

Evaluer la présence et la nature des éléments permettant la comparaison des informations
transmises par les divers photopigments au cours de I'évolution est un déefi qui reste encore a
étre relevé. L'absence de marqueurs moléculaires ou paléontologiques concernant la maniére
dont les espéces percevaient les informations lumineuses fait que les connaissances a ce
niveau sont encore tres limitées. L'observation de comportements dépendant de certains
spectres lumineux chez certains invertébrés tend a supposer que des systemes de
comparateurs rudimentaires existaient déja avant la divergence des vertébres. La vision des
couleurs sous entend ensuite une capacité neuronale de codage et d'intégration. La rétine
organisée en 3 couches (photorécepteurs, cellules bipolaires, cellules ganglionnaires) et la
communication latérale au sein de ces couches assurées par les cellules horizontales et
amacrines sont des structures trés conservees chez les vertébrés terrestres. On date donc
géneralement la mise en place de ces systemes neuronaux a 500 millions d'années environ,
avant la sortie de l'eau des premiers vertébrés. L'organisation de la rétine s'est dessinee

progressivement, en paralléle de I'évolution morphologique et fonctionnelle des yeux.
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Figure 15 : Arbre phylogénétique des opsines retrouvées chez les vertébrés, élaboré a partir des

sequences d'acide aminé en utilisant la méthode de Neighbour Joining. L'échelle représente le taux de
substitution de chaque acide aminé. Modifié, d'apres Hisatomi & Tokunaga, 2002.

b) Formation du globe oculaire

Les vertébrés ont en commun la présence d'yeux cavitaires situés en position cervicale
latérale et présentant un certain nombre d'annexes permettant une vision précise et adaptée au
mode de vie. La séquence évolutive de ce type d'yeux pose encore de nombreuses questions
aujourd’hui. Les premieres observations embryologiques et morphologiques menaient a des
hypothéses d'origine polyphylique des yeux : une morphologie commune mais pas de lien
génétique donc reposant sur des évolutions paralléles. Toutefois, ces hypotheses mettaient en
jeu 40 a 60 évolutions pour arriver aux structures observées aujourd’hui, ce qui était
difficilement compatible avec les principes de sélection naturelle. Les découvertes récentes

portant sur le gene Pax6, commun a l'ensemble des vertébrés et semblant diriger la formation
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des yeux, a fortement favorisé une idée d'origine monophylique des yeux : tous les yeux

camerulaires des vertébrés présenteraient un ancétre commun et une base génétique identique.

Les yeux des lamproies sont trés similaires a ceux retrouvés chez les gnathostomes :
camerulaires, avec un cristallin, un iris et des muscles extraoculaires. Leur rétine présente
également une structure identique. Au stade larvaire en revanche, les lamproies présentent des
yeux de petite taille, coniques, sans cornée ni iris ni cristallin et enfoncés sous une peau
dépigmentée et équipés d'une rétine peu différenciée. Ces yeux sont aveugles (ne forment pas
d'image) et servent surtout au rythme circadien de la larve. Or ce méme type d'yeux est
retrouvé chez les Myxines (Myxinidae), groupe d'agnathes dont l'origine est encore plus
ancienne que les lamproies. Le développement des yeux vers un stade adulte est ensuite trés
lent. En 5 ans, la rétine va se différencier dans un ordre identique a celui observé au cours de
I'organogenese de I'ceil des vertébrés : cellules ganglionnaires, horizontales et amacrines,
photorécepteurs et enfin cellules bipolaires. Au moment de la métamorphose, la rétine termine
sa différenciation complete, le cristallin se développe en s'invaginant a partir d'une placode
qui lui est dédiée, la cornée se forme en deux couches (une sclérique et une dermique) et les
muscles extraoculaires apparaissent. Cet enchainement d'évenement menant d'un type d'ceil
présent chez les myxiniformes a un ceil semblable a celui des vertébrés pourrait s'approcher de

la séquence évolutive a I'origine des yeux des vertébrés actuels.

Le role du géne Pax6 dans le contrdle de I'organogenese des yeux est depuis longtemps
établi, dés l'association de divers mecanismes moléculaires et cellulaires aboutissant a une
fonction visuelle primitive. De quelle maniére la structure et le fonctionnement des yeux se
sont complexifiés jusqu'aux stades observés aujourd'hui ? Différentes hypotheses encadrent
ces mécanismes. Dans un premier temps, les duplications et divergences de génes engendrent
une diversité telle que celle observée pour les opsines et les diverses capacités d'absorption.
Un second phénomene, identifié comme étant responsable, entre autres, de I'apparition du
cristallin, met en jeu des séquences régulatrices, des amplificateurs, a la base d'un recrutement
de génes aboutissant a la formation de structures plus complexes. Ainsi, l'intercalation de
génes codant pour divers enzymes et protéines courtes sous le contréle d'un méme
amplificateur a permit la formation de nouvelles protéines créant un milieu translucide, adapté
au passage des ondes lumineuses. L'avantage évolutif en résultant, associé a un recrutement
de genes de plus en plus nombreux ont aboutit a la formation d'un cristallin de plus en plus

complexe et organisé (Piatigorsky & Wistow, 1989). Ce modele est applicable a I'apparition
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d'autres composants de I'eeil, tel que I'iris ou encore les muscles intrinseques permettant

I'accommodation du cristallin.
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Lamb et al., 2007)
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B. Vision des couleurs chez les Mammiferes
1. Bases geneétiques

a) Monotremes, Marsupiaux et Euthériens

Les mammiferes actuels sont répartis en trois clades principales : les monotremes,
singuliers par le fait qu'ils pondent des ceufs tout en étant classés comme des mammifeéres, les
marsupiaux, caractérisés par I'absence de placenta et le développement du feetus dans une
poche ventrale de la mére, et les euthériens, aussi appelés placentaires. Les études génétiques
des génes codant pour les opsines ont révélé que seules trois familles d'opsines de cones, sur
les quatre présentes chez les vertébrés, sont retrouvées chez les mammiféres : SWS1, SWS2
et LWS (Bowmaker, 2008), voir Figure 17.

Les monotremes, qui ont diverge les premiers de la branche des mammiferes primitifs il y
a environ 165 millions d'années, présentent deux types de cbne fonctionnels, portant des
opsines de la famille des SWS2 et LWS (Davies et al., 2007). Un fragment de géne
appartenant a la famille des SWS1 a aussi été retrouvé, laissant supposer que les premiers
monotrémes présentaient encore trois types de cones fonctionnels avant de perdre SWS1. Les
marsupiaux et les euthériens trouvent leur dernier ancétre commun il y a environ 150 millions
d'années. Les opsines présentes chez ces deux groupes appartiennent a deux familles, SWS1
et LWS . La plupart des especes ne présentent que deux types de cones fonctionnels, ce qui
les rend dichromates. On observe aussi quelques cas de monochromatie, avec la disparition du
géne SWS1 (principalement chez les espéces nocturnes) ou de trichromatie, chez certains
primates et marsupiaux. Un cas particulier apparait chez certains marsupiaux australiens ou un
troisieme type de cOne présentant un profil d'absorption retrouvé généralement pour les
opsines de la famille Rh2 a été identifié (Arrese et al., 2002). Toutefois, aucun gene de cette
méme famille n'a été retrouvé pour le moment, favorisant donc I'hypothése d'une duplication
du géne LWS (Strachan et al., 2004), tel que cela est observé chez les primates (voir
paragraphe 11.C.2). Malgré tout, I'nypothese d'un géne herité de l'origine commune des

vertébrés ne peut étre entierement ecartée.
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Figure 17 : Arbre phylogénétique des mammiferes et la répartition des familles d'opsines dans les
différents groupes. Modifié, d'apres Jacobs, 2009.

b) Genétique et variations de la vision des couleurs

Les opsines de la famille SWS1 ou SWS2, sensibles aux courtes longueurs d'onde, sont
codées par un gene présent sur le chromosome 7, contrairement aux opsines de la famille

LWS, codées par un géne situé sur le chromosome X.

Les opsines dérivant de la famille LWS présentent, a travers les différentes espéces de
mammiféres, de nombreuses variations au niveau du spectre d'absorption. Ainsi, certaines
espéces presentent, en plus de cénes S sensibles au bleu (pic entre 400 et 450 nm), des cOnes
dont le pic d'absorption se situe dans les grandes longueurs d'onde (cones L, pic supérieur a
540 nm, présent par exemple chez les Canidés, les Félidés, les Mustélidés, mais aussi les
Ovins, Bovins ou encore les Cétacés), ou des cones dont le pic d'absorption est décalé vers
des longueurs d'onde intermédiaires (cénes M, pic entre 510 et 540 nm, présents chez les
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Rongeurs et les Lagomorphes). Ces variations sont classiquement attribuées a des mutations
intéressant un nombre restreint de sites au niveau des opsines. Ainsi, on considere que cing
sites critiques (acides aminés aux positions 180, 197, 277, 285 et 308) sont responsables de la
plupart des variations au sein des opsines dérivant de la famille LWS (Yokoyama &
Radlwimmer, 1998, 1999). Le gene LWS, situé sur le chromosome X, a aussi subi chez
certains primates, et potentiellement chez certains marsupiaux, des phénomenes de
duplication, permettant la trichromatie. Nous détaillerons ce phénoméne dans un paragraphe

futur.

Les opsines de la famille des SWS1 présentent aussi un certain nombre de variations,
dont une directement liée a la vie terrestre et I'exposition a I'ensemble du spectre lumineux
sans filtre aquatique : la capacité de perception des ultraviolets (pic d'absorption <400 nm),
observée chez certains rongeurs (rats, souris, géomys) ou les chauve-souris. La vision des
ultraviolets se retrouve aussi chez d'autres vertébreés, tels que certains reptiles ou oiseaux, et
représenterait un exemple de coévolution, non pas héritée d'un méme ancétre commun mais
résultant de I'exposition aux mémes conditions écologiques . Un petit nombre d'acides aminés
au site de fixation du chromophore semble impliqué dans ces variations de pic d'absorption,
mais les bases moléculaires et génétiques exactes de la vision des UV restent encore a préciser
(Jacobs, 1992; Shi et al., 2001). Ce géne a aussi subi des phénomenes de dégénérescence et de
perte de fonctionnalité chez les espéces nocturnes mais aussi chez les mammiferes marins

(voir paragraphe suivant).

2. Vision des mammiféres nocturnes

On considéere généralement que les premiers mammiféres étaient de petite taille,
terrestres, et surtout nocturnes jusqu'a l'extinction Crétacé-Tertiaire qui a touché les
dinosaures, libérant de nombreuses niches écologiques (Martin, 2006). Comme décrit
précédemment, les cdnes ne sont fonctionnels et utiles a la vision des couleurs que sous des
conditions de luminosité suffisantes. La vision nocturne repose donc en quasi totalité sur les
batonnets, dont les opsines descendent de la famille Rhl, présentes chez I'ensemble des
vertébrés. La période de vie nocturne des premiers mammiferes est supposée comme étant a la
base de la perte des familles d'opsines telles que Rh2 et SWS2 pour les mammifeéres autre que
les monotremes. Les espéces aujourd’hui nocturnes présentent certains points communs dans

leur vision (ou absence de vision) des couleurs. Mais on remarque aussi des différences entre
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ces especes, ce qui rend les datations et enchainements précis des événements difficiles a
déterminer.

On observe tout d'abord que l'ensemble des especes de mammiferes, méme celles
exclusivement nocturnes, présentent des cones fonctionnels a opsines descendant des LWS,
avec des caractéristiques de cones L pour les especes nocturnes (Wang, 2003; Tan et al.,
2005). Le mode de vie de la plupart des espéces comportant une activité crépusculaire, la
présence de cdnes fonctionnels sensibles aux émissions rouges peut s'expliquer par I'avantage
évolutif apporté. Toutefois, la grande conservation de ces génes a travers les lignées
strictement nocturnes laisse supposer que ces cones présentent une fonction autre que celle de
la vision des couleurs. Certains auteurs considérent que les cones L ont chez les espéces
nocturnes un réle dans la régulation des rythmes circadiens de certains mécanismes
biologiques (Nei et al., 1997).

Concernant les opsines descendant des familles SWS1, deux particularités sont
observées. Tout d'abord, un certain nombre d'espéces nocturnes se caractérise pas l'absence
d'opsine SWS1, ne présentant donc que des cones a opsine LWS. Les génes SWS1 sont
toutefois toujours présents dans le génome, mais les protéines codées sont rendues non
fonctionnelles par diverses mutations ou délétions. La diversité des modifications touchant
ces genes non fonctionnels améne a considérer ces événements comme étant intervenus de
maniere indépendante dans les différentes lignées (Zhao et al., 2009). Les mécanismes menant
a la perte de fonctionnalité des cones S restent encore a définir. En effet, si I'on considére que
la perte de ces cOnes est une consequence de la vie nocturne, leur absence ne représenterait
pas de désavantage évolutif et provoquerait au contraire une économie en terme de flux
d'informations a analyser. Or comment expliquer que de nombreuses espéces nocturnes
possedent encore des pigments SWS fonctionnels ? De méme, en considérant l'origine
nocturne commune des mammiferes, comment I'ensemble des espéces diurnes ou
crépusculaires a-t-il conservé la fonctionnalité des cones S ? D'autres facteurs entrent donc en
jeu dans cette perte de la dichromatie, mais leur nature n'est pas encore connue (Jacobs,
2009).

La seconde particularité des pigments issus de la famille SWS1 chez les mammiféres
nocturnes est la capacité de certains a détecter les ultraviolets, avec un pic d'absorption aux
alentours de 360 mn. Les études génétiques d'opsines sensibles aux UV chez plusieurs
especes de chauve-souris et de rongeurs ont démontré que les 9 sites connus pour déterminer
un tel spectre d'absorption était identiques a ceux retrouvés chez l'ancétre commun des

mammiferes. La vision des UV était donc présente chez les mammiféres primitifs et a eté
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conservée chez les especes nocturnes. La variation du pic d'absorption vers des longueurs
d'onde supérieures a 400 nm serait donc intervenue dans un second temps, de maniére
indépendante dans les différentes lignées, en jouant sur deux sites clés de I'opsines : les acides
aminé en position 86 et 90 (Hunt et al., 2007).

Enfin, les mammiféres nocturnes se distinguent par la topographie des cénes et des
batonnets sur la rétine. Un fort déséquilibre en faveur des batonnets est observé, avec
seulement 0,5 a 3% de cbnes sur lI'ensemble des photorécepteurs (contre 8 a 95% chez les
mammiferes diurnes), ce qui permet une optimisation de la vision scotopique, en premiere
ligne dans des conditions de faible luminosité. L'organisation est aussi modifiée. Ainsi, chez
certaines especes nocturnes de primates, le tarsier Tarsius spectrum et le Iémur Microcebus
murinus, le gradient de densité des cones S est inversé : plus important en périphérie alors que
les autres mammiferes présentent un pic de densité au niveau de la fovea centralis
(Hendrickson et al., 2000; Dkhissi-Benyahya et al., 2001). De ce fait, on suppose que les
especes possédant ce genre de distribution ne peuvent percevoir les couleurs dans leur champ
de vision d'acuité visuelle maximale. Les avantages permis par cette topographie sont encore

a préciser.

3. Cas des mammiferes marins

Le terme de mammifere marin ne désigne pas un ensemble taxonomique mais un groupe
d'espéces de différentes lignées qui ont connu un retour a une vie entiérement ou partiellement
aquatique. On compte aujourd'hui prés de 130 especes descendant d'au moins cing lignées :
les cétacés (baleines, orques, dauphins, cachalots, marsouins ...), les siréniens (lamantins et
dugongs), les pinnipédes (phoques, morses, otaries ...), les ursidés (ours polaire) et les
mustélidés (loutre de mer et loutre marine) (Pompa et al., 2011). Au moins quatre autres
lignées ont aussi évolué vers une vie aquatique ou semi-aquatique mais sont a présent éteintes
(Desmostylia, Kolponomos, Thalassonus, Ichthyoconodon). De par ce retour secondaire a la
vie marine, on observe chez ces especes des traits particuliers s'ajoutant aux caracteristiques

décrites chez les autres mammiferes.

Les cétacés présentent des yeux fortement remaniés par la vie aquatique et adaptés aux
conditions de vie sous-marine. La vision de ces especes n'est pas orientée vers une grande
acuité, le développement de systémes d'écholocalisation permettant une analyse précise de
I'organisation de I'environnement. La vision est toutefois importante pour la discrimination

des différentes proies ou encore la reconnaissance des partenaires. Les yeux des cétacés sont
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sensibles aux fortes luminosités, avec une large pupille capable de se fermer de maniére
importante lors de I'exposition a des luminosités élevées, lors de remontées hors de I'eau par
exemple (Supin et al., 2001; Mass & Supin, 2002). lls présentent une rétine dominée par les
batonnets, avec seulement 1% de cbnes (Kastelein et al., 1990; Peichl et al., 2001). Une
premiére particularité concernant les opsines se situe dans les photopigments des batonnets :
le spectre d'absorption des batonnets chez les baleines a été déterminé comme étant plus large
que celui des especes terrestres et avec un pic d'absorption décalé vers des longueurs d'onde
plus courtes (480-490 nm contre 500 nm en moyenne chez les mammiféres terrestres) (Fasick
& Robinson, 2000; Southall et al., 2002). D'autre part, des études immuno-histochimiques ont
démontré I'absence de cdnes S dans de nombreuses espéces de dauphins et de baleines. Les
séquencages génétiques ont confirmé la présence de génes SWS1 mais rendus non
fonctionnels par une accumulation de mutations et de delétions, a I'image de ce qui est
observé chez les especes nocturnes (Robinson & Newman, 2002; Levenson & Dizon, 2003).
Toutefois, des expériences comportementales chez le dauphin souffleur (Tursiops truncatus)
laisse supposer la participation de deux pigments différents dans la discrimination des
couleurs (Griebel & Schmid, 2002). Contrairement a ce qui est observé chez les autres
mammiferes, il est donc possible que les opsines de batonnets chez les cétacés participent
aussi a la vision des couleurs, en ayant un spectre d'absorption se rapprochant de celui des
opsines de cone S.

Un autre groupe présentant une adaptation a la vie sous-marine est le groupe des
pinnipedes, comportant les phoques, les otaries et les morses. Ces espéces ne sont pas
strictement aquatiques et passent une partie de leur vie hors de I'eau. Elles réalisent toutefois
leurs activité de chasse, de reproduction et de déplacement dans l'eau. Les adaptations
observées sont tres proches de celles décrites chez les cétaces, témoignant d'une vision
optimisée pour les phases de plongée profonde. On observe en effet des yeux de grande taille,
tres sensibles aux fortes luminosités mais avec une meilleure acuité visuelle. La rétine est trés
densément peuplée, avec une forte majorité de batonnets, dans des proportions semblables a
celles observées chez les cétacés (Peichl & Moutairou, 1998; Peichl et al., 2001). De méme,
les eétudes immuno-histochimiques ont démontré I'absence de cones S et I'accumulation de
mutations et délétions sur le gene codant pour les opsines SWS1 (Robinson & Newman,
2002). Les opsines présentes sur les cones présentent aussi un décalage du pic d'absorption
vers de moindres longueurs d'onde (Southall et al., 2002). On retrouve un plus grand nombre

d'études sur la discrimination des couleurs d'un point de vue comportemental chez les
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pinnipedes, principalement des phoques. Ces expériences convergent dans leurs résultats,
déterminant que ces espéces étaient capables de distinguer le bleu, et seulement cette couleur,
du gris (Wartzok & McCormick, 1978; Griebel & Schmid, 1992). De la méme maniéere que
chez les cétacés, on suppose que les opsines de batonnets ont développé une implication dans
la vision des couleurs, adaptée aux spectres présents en eau profonde. Les autres mammifeéres
aquatiques, quant a eux, ne présentent pas de particularité¢ notable par rapport aux

mammiféres terrestres.

C. Ordre des Primates : focus sur les Simiens

1. Singes de I'Ancien Monde

Les primates simiens, dont les origines remontent a 60 millions d'années environ, se sont
séparés en deux lignées : les Catarhiniens, ou Singes de I'’Ancien Monde, dont fait parti
I'Homme, et les Platyrhiniens, aussi appelés singes du Nouveau Monde. Ces deux lignées se
sont séparées il y a environ 40 millions d'année. On distingue deux grandes lignées : les
Cercopithécoides (parmi lesquels on retrouve les macaques, babouins, mandrills, vervets,
mais aussi les colobes, nasiques et langurs) et les Hominoides, eux mémes subdivises entre
les Hylobatidés (gibbons) et les Hominidés (orang-outans, gorilles, chimpanzés, bonobos et

hommes).

Les singes de I'Ancien Monde se distinguent des autres mammiferes par une trichromatie
géneralisée. En effet, on retrouve le géne codant pour les opsines des cones S sur le
chromosome 7, et deux genes codant pour les opsines des cones L et M, I'un a la suite de
l'autre sur le chromosome X, sous le contrdle d'un méme locus. On considére genéralement
que les premiers primates ne possédaient qu'une version de géne codant pour des opsines
LWS (rouge), et qu'un phénomene de duplication est intervenu aprés la séparation des
Catarhiniens et des Platyrhiniens, il y a environ 30 millions d'années. Ces deux genes
présentent en effet 96% d'’homologie, contre 43% seulement avec le géne codant pour les
opsines SWS1, sur le chromosome 7. L'étude de la région 5' des genes MWS et LWS chez
I'nomme a démontré que ces parties sont homologues sur seulement 236 paires de bases
directement en amont du site de début de transduction (Nathans et al., 1986). D'autre part,
I'étude de la région 3' révele que les deux genes sont directement suivis par une version
tronquée d'un méme géne, TEX28 (Hanna et al., 1997). Dans I'ensemble, ces études ont
conclu que la duplication du géne avait intéressé une région de 35kb, parmi lesquelles on
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retrouve 236 paires de bases en amont du debut de transduction et un fragment de géne
TEX28 en région 3'. 1l est admis que le géne ancestral de ces deux génes est le LWS, codant
pour des opsines sensibles aux longues longueurs d'onde. Toutefois, nous ne sommes pas en
mesure actuellement de distinguer lequel des genes MWS et LWS est la version ancestrale et
lequel est la version dupliquée, puisque rien n'indique que le géne dupliqué soit celui qui ait
ensuite muté entrainant une modification dans le pic d'absorption. Nous ne savons donc pas

dire si le gene dupliqué s'est intégré en amont ou en aval du géne d'origine (Figure 18).
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Figure 18 : Mécanisme de duplication du géene sur le chromosome X chez les Catarhiniens. Modifié
d'aprés Dulai et al., 1999.

Le sequencage des genes codant pour ces opsines chez les grands singes et I'homme ont
révélé un trés haut degré d'homologie, témoignant d'un haut degré de conservation d'une part,
et de spectres d'absorption des opsines trés similaires entre ces especes d'autre part, puisque
les quelques différences observées ne touchent pas de régions susceptibles de modifier le pic
d'absorption. Au sein de ces mémes especes, un certain degré de polymorphisme est aussi
observé. Ainsi, certaines femelles présentent deux alleles différents pour un méme gene,
codant pour les opsines M (vert) ou L (rouge). Ce polymorphisme n'intéresse qu'un nombre
retreint de positions dans les acides aminés, ce qui ne devrait pas se traduire par des

modifications significatives des spectres d'absorption. Les légeres variations dans la
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perception des couleurs observées chez 'Homme par exemple pourraient toutefois s'expliquer

par ce phénomeéne de polymorphisme (Deeb et al., 1994).

2. Singes du Nouveau Monde

Différentes hypotheses entourent la colonisation du continent sud américain : les fossiles
les plus anciens sur ce continent datent d'environ 40 millions d'année, époque a laquelle
I'Amérique du Sud est déja séparée de I'Afrique par I'Océan Atlantique. L'hypothése retenue
aujourd’hui comme la plus probable met en jeu les observations d'une chute du niveau des
océans au début de I'Oligocéne causée par une diminution globale des températures et un
refroidissement des océans. Une série d'les aurait alors pu émerger, permettant un passage de

proche en proche entre I'Afrique et I'Amérique du Sud (Loader, 2015).

Concernant la vision des couleurs, la majorité des Platyrhiniens présente les mémes
caractéristiques que les autres lignées de mammiferes : deux types de cénes dont les opsines
descendent des familles SWS1 et LWS. Un premier géne codant pour lI'opsine SWS1 est
localisé au niveau du chromosome 7. Un second, codant pour l'opsine LWS, est retrouvé sur
le chromosome X. On note toutefois une caractéristique particuliére : la plupart des espéces de
singes du Nouveau Monde présente un polymorphisme du géne LWS, jusqu'a 3 alleles
différents au sein d'une méme espéce. Ce gene étant porté sur le chromosome X, seules les
femelles hétérozygotes présentent donc une trichromatie, des mécanismes d'inactivation
permettant I'expression d'un seul allele par cellule (Mollon et al., 1984; Kawamura et al.,
2001). Ces femelles trichromates présentent aussi une grande diversité dans leurs profils de
perception des couleurs, dépendant de la combinaison d'alleles qu'elles possedent. Les males

et les femelles monozygotes sont en revanche dichromates.

Deux exceptions se distinguent toutefois : le douroucouli commun (Aotus trivirgatus) et
le genre Alouatta (singe hurleur). Dans le premier cas, le douroucouli est une espece nocturne.
Ce mode de vie a mene chez lui, comme chez d'autres espéces nocturnes, a la perte des cones
S, avec un gene SWS1 non fonctionnel. Cette espéce est a ce jour le seul cas de
monochromatie découvert chez les Simiens. Le singe hurleur quant a lui présente deux genes
homologues I'un a la suite de l'autre sur le chromosome X. La trichromatie chez un singe du
Nouveau Monde est un cas d'autant plus intéressant que la duplication du géne situé sur le
chromosome X n'est pas un héritage de I'ancétre commun des Catarhiniens et des

Platyrhiniens mais un exemple d'évolution convergente. La trichromatie est en effet plus
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récente et differente (le lieu de duplication n'est pas identique) chez le singe hurleur par
rapport a celle des singes de I'Ancien Monde. Les études écologiques demontrent aussi que le
singe hurleur a développé un mode de vie et un régime alimentaire similaire a celui des
Catarhiniens, contrairement aux autres singes du Nouveau Monde, ce qui aurait permis un

avantage évolutif.

3. Dichromatie, trichromatie et écologie des especes

La conservation et la généralisation du polymorphisme du géne descendant de la famille
des LWS chez les singes du Nouveau Monde, menant donc a des populations comportant a la
fois des dichromates et des trichromates, intrigue les chercheurs. En quoi cette diversité dans
la vision des couleurs apporte-t-elle un avantage supplémentaire par rapport a la trichromatie

simple ?

On considere généralement que la trichromatie a apporté la possibilité aux individus de
repérer de loin les fruits et surtout les jeunes feuilles dans les tons rouges sur un fond de
feuillage vert. Ceci a d'ailleurs mené a des phénomeénes de coévolution entre les especes de
primates trichromates et les végéetaux, ces derniers profitant du pouvoir de dispersion des
primates (Regan et al., 2001). Certaines études demontrent toutefois que la dichromatie
permet une meilleure détection de fruits dont les couleurs se fondent dans l'arriere plan
végétal. En effet, les dichromates semblent plus efficaces a distinguer les camouflages, se
reposant entre autre sur une plus grande sensibilité aux différentes luminances des couleurs
(Saito et al., 2005). Une théorie propose donc que la sélection de la trichromatie ne s'est pas
faite sur la base des régimes alimentaires classiques mais aurait été poussée par les périodes
de pénurie en ressources alimentaires. Cette étude propose un scénario basé sur la mise en
relation des ressources alimentaires au cours du temps, en particulier les ressources-clé en cas
de disette, et le profil de vision des couleurs des primates vivant dans ces zones (Dominy et
al., 2003). Les singes du Nouveau monde ont des régimes alimentaires variés : frugivores,
folivores, insectivores ... Toutefois, des études écologiques ont isolé deux types de ressources-
clé sur lesquelles les différentes espéces se reposent en cas de pénurie : les figues, riches en
calcium, et les noix de palme, riches en lipides et tres energétiques (Terborgh, 1986; Power et

al., 1996). Ces deux fruits présentent des couleurs peu différentes du couvert végétal.

Les modifications de climat durant I'Oligocéne ont provoqué un appauvrissement net des

continents africain et asiatique en ces ressources (Burnham & Morley, 2000), menant les
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primates a se tourner vers un type d'alimentation folivore lors des mauvaises péeriodes. Or les
jeunes feuilles, plus tendres, plus riches en fibres et en acides aminés libres, présentent des
tons plus rouges que les feuilles plus agées (Dominy & Lucas, 2001). Ainsi, les auteurs
proposent que la disparition des ressources-clé telles que les figues et les noix de palmier ont
pousse les singes de I'Ancien Monde a se reposer sur un autre type de ressources pour
lesquelles la trichromatie présente un réel avantage dans le repérage. Le continent sud
américain n'ayant pas été impacté de la méme maniére, les individus trichromates ne se sont
pas retrouvés particulierement avantagés en dehors des périodes d'abondance, et devaient
méme se reposer sur leurs congenéres dichromates en périodes de pénurie. Le polymorphisme
au sein de ces espéces s'est donc imposé comme étant I'évolution la plus profitable (Dominy
et al., 2003). Cette théorie est confirmée par le cas du singe hurleur, qui présente une
trichromatie similaire a celle des Catarhiniens. En effet, I'analyse du régime alimentaire de
cette espece a revélé qu'il était principalement folivore, méme en période de disette
alimentaire, avec une adaptation de son systeme digestif a cette originalité parmi les
Platyrhiniens (Milton, 1998). Cette homologie avec les régimes observés parmi les singes de
I'’Ancien Monde pourrait donc étre a la base de la sélection de la duplication du géne sur le

chromosome X plutét qu'un polymorphisme.

Comme indique précédemment, les genes codant pour les opsines des grands singes
présentent un degre d'homologie tel que la perception des couleurs est rendue quasiment
identique parmi ces espéces (Deeb et al., 1994; Jacobs, 1996). Les études comparant les pics
d'absorption des cones observés chez I'hnomme et chez le chimpanzé sont peu nombreuses.
L'étude fondatrice repose sur des mesures par éléctrorétinographie (permettant d'étudier les
réactions électriques de la rétine face a des stimuli lumineux de diverses natures) et conclue a
des pics d'absorption trés similaires si ce n'est identiques. En revanche, les chimpanzés se
réveleraient légerement moins sensibles au émissions de grande longueur d'onde (rouge) et
plus sensibles aux courtes longueurs d'onde (bleu) (Jacobs et al., 1996). La vision des

couleurs depuis I'embranchement des grands singes est donc particuliérement bien conservee.
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I11. Préférence de couleurs chez I'Homme et I'animal : notions de bases et

principaux résultats.

A. Notion de préférence
1. Définition

Une préférence est définie comme un jugement d'estime ou sentiment de prédilection par
lequel on donne a une personne ou a une chose la prééminence sur une autre (définition du
Centre National de Ressources Textuelles et Lexicales, CNRTL). Cette définition semble
simple au premier abord mais souléve de nombreuses questions. En effet, une préférence peut
étre considérée comme étant exprimée par un choix, une décision, ou comme n'étant qu'un
élément entrant dans la réflexion menant au choix. On peut définir une préférence comme un
sentiment basé sur un raisonnement argumente, des criteres conscients (objectifs) ou au
contraire plus ou moins inconscients (subjectifs). Les nombreuses études psychologiques
menées a ce sujet ne forment pas de consensus quant a la définition de la préférence. Un
grand nombre s'accorde toutefois a considérer les préférences comme dépendantes ou basées

sur le contexte.

La préference des couleurs est I'une des plus etudiées chez I'Homme, de par la simplicité
de la question et la complexité que suggerent les réponses : quelles significations a I'existence
de telles préférences ? Quelles origines ? Quels mécanismes ? Quel roles des facteurs
extérieurs et du contexte dans la définition d'une préférence de couleur ? L'étude chez les
animaux permet d'explorer un peu plus la base des mecanismes de ces processus cognitifs et
de proposer des hypothéses quant a l'origine de la préférence des couleurs d'un point de vue
évolutif et écologique. D'autre part, I'étude de la préférence des couleurs presente I'avantage
d'étre plus facile a réaliser hors contexte émotionnel ou pratique, sans enjeu ni objectif a
atteindre et donc serait une des formes les plus épurées de I'expression d'une préférence. La
préférence d'une couleur dans ce cadre-la se définit donc tres simplement par le choix d'une
couleur par rapport a une autre, étant donné qu'aucun autre facteur de variation que la couleur

des stimuli n'influence ce choix.

2. Construction d'une préférence

La formation d'une préférence, et en particulier d'une préférence subjective telle que la

préférence des couleurs, est une question qui intéresse depuis longtemps les sciences
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humaines. Les implications sont a la fois scientifiques, avec des informations sur le
fonctionnement des prises de décisions, de la conscience, des mécanismes de la réflexion,
mais aussi sociétales : les préférences individuelles sont a la base des choix, des actions, des

conflits, de la détermination de la valeur d'une chose etc.

Les préférences sont généralement considérées comme le résultat de I'entremélement de
la cognition et de l'affect. La caractére construit ou irrationnel des préférences fait débat
parmi les auteurs : certains considérent qu'une préférence n'a lieu d'étre que lorsqu'un choix
doit étre fait. Le contexte, I'objectif final, la portée du choix influencent la préférence et son
expression a travers une réflexion de l'individu et la comparaison des benéfices tirés de tel
ou tel choix (Bettman et al., 1998 ; Griffin et al., 2005). D'autres observent au contraire une
constance et une stabilité de certaines préférences, au dela de la situation ou du raisonnement
de l'individu, impliquant donc une notion d'inconscient voire d'irrationalité (Dhar &
Novemsky, 2008; Kivetz et al., 2008). Les etudes actuelles tendent a considérer ces deux
notions comme des composantes simultanées de la construction d'une préférence. Certains
auteurs soulignent aussi que le choix final doit étre différencié de la notion de préférence en
soi puisque d'autres facteurs entrent en jeu : une préférence alimentaire, par exemple, restera
stable entre deux item mais le choix effectif sera conditionné par la situation financiere, la

facilité d'accés a la nourriture favorite etc. (Simonson, 2008).

Toutefois, de nombreuses études psychologiques ménent a un consensus selon lequel les
objectifs, a plus ou moins long terme et plus ou moins conscients, constituent un des facteurs
majeurs de tout comportement (Van Osselaer et al., 2005). Or ces objectifs sont modelés par
le contexte des situations dans lesquelles se placent les sujets, parfois sans que cela soit du
domaine du conscient. De ce fait, on considére généralement que I'expression d'une
préférence sera sensible au contexte, et plus particulierement au contexte émotionnel. Cette
notion d'objectif s'illustre aussi par le fait qu'une préférence ne s'oriente pas toujours vers le
choix offrant le plus de bien-étre ou de ressenti positif. En effet, il a été mis en évidence que
certains états émotionnels négatifs menaient a une préférence pour des choix négatifs eux
aussi (musiques tristes, films sombres par exemple), dans le but d'accorder son environnement
a son état et ne pas exacerber le sentiment de malaise (Vastfjall & Garling, 2006). Les
mécanismes précis quant a la formation d'une préférence restent cependant incertains et sujets
a débat.
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3. Préférences et eévolution : impacts sur les espéeces et leur

environnement

Le choix d'un congénére en vue de reproduction est reconnu comme un des mécanismes
menant a la sélection de génes et de comportements particuliers au sein des espéces
(Kirkpatrick, 1996). Le modele simplifié considére le fait que les méles présentant a la fois les
meilleures capacités de survie dans un environnement donné et des traits attractifs pour les
femelles auront plus de chance de transmettre leur génome aux générations futures. Les
préférences des femelles pour certaines caractéristiques vont donc jouer sur la sélection de ces
traits chez les méales sans que cela ait un effet sur leur fécondité (Kirkpatrick & Ryan, 1991).
Par exemple, I'extension (appelée épée) portée par les males xypho (Xiphophorus) au niveau
de leur nageoire caudale aurait été sélectionnée a travers une préférence préexistante chez les
femelles : les femelles d'une clade n'ayant pas développe d'épée au cours de I'évolution,
Xiphophorus maculatus, présentent néanmoins une preférence pour les males chez lesquels
une extension avait été rajoutée sur la nageoire caudale. Les auteurs supposent que cette
extension augmenterait la taille percue par les congéneres et que la préférence des femelles se
porterait plus sur la taille des méles, témoin d'une plus grande vigueur (Basolo, 1990). De la
méme maniere, il a été démontré que les femelles manchots royal (Aptenodytes patagonicus)
montraient une préférence pour des zones colorées jaune plus grandes au niveau des oreilles,
représentant l'agressivité et le caractere territorial chez les deux sexes alors que les males
préférent des taches plus petites. Les manchots sont généralement monogames et élevent de
maniere conjointe leur petit. 1ls présentent actuellement des régions colorées jaunes au niveau
des oreilles sensiblement similaires chez les deux sexes. Toutefois, les observations
démontrent que les males dans les couples formés ont des zones colorées plus grandes que
leur partenaire, selectionnant petit a petit un dimorphisme sexuel au niveau de ce caractere.
Les auteurs prévoient une accentuation de ce dimorphisme au cours des générations, dle a ces

mécanismes de préférence sexuelle dans le choix du partenaire (Dobson et al., 2011).

Une autre illustration des effets des préférences des femelles lors du choix du partenaire
est la sélection de parades parfois compliquées et extravagantes, augmentant le codt
énergétique de la reproduction et donc contraire aux principes de moindre co(t et d'efficience
dans les sélections naturelles. Par exemple, une espéece de passereau, le Jardinier maculée
(Chlamydera maculata) va construire un nid décoré de morceaux de verre et entouré de
morceaux d'os répartis tout autour. Les parades sont aussi complexes et agressives, impliquant

souvent la destruction d'autres nids. Un petit nombre seulement de males va au final participer
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a la reproduction (Borgia, 1995). La complexité de ces parades serait basée sur la grande
variabilité des préférences des femelles au cours du temps. Ainsi, au lieu de sélectionner un
type de trait particulier, cette variabilité a favoriseé lI'accumulation d'attributs et parades
sexuelles pour attirer la femelle sur différents plans, formant une sorte de "course a
I'ornement” pour surpasser les autres males (Coleman et al., 2004). Une autre hypothese
explicative serait que les méles présentant un comportement plus expressif paraitraient plus
résistant aux maladies et aux parasites, attirant donc la faveur des femelles (Kirkpatrick &
Ryan, 1991).

Les préférences alimentaires peuvent aussi mener a des évolutions dans le profil de la
végétation d'un milieu. On considére généralement que les régimes alimentaires et la
disponibilité des aliments évoluent de maniére paralléle, dépendant de parametres tels que le
climat ou les modifications démographiques des espéces d'un méme milieu. Toutefois, il a été
démontré que les évolutions de préférences alimentaires chez certains insectes ou oiseaux
polinisateurs ont représenté un levier de sélection sur les espéces vegétales, modelant ainsi le
fil de leur évolution. C'est le cas par exemple pour différentes espéces de Mimulus qui ont
développé des traits morphologiques et des caractéristiques nutritionnelles différentes suivant
les préférences des especes pollinisatrices. Mimulus lewisii, pollinisées par des abeilles,
présentent de grandes fleurs pauvres en pigments caroténoides et anthocyanosides,
conformément aux préférences des abeilles. Une autre espece, Mimulus cardinalis, présente
quant a elle des fleurs plus riches en ces pigments et en nectar, critéres de préférence des
colibris responsables de leur pollinisation. Ces deux espéces de mimulus ont évolué dans un
méme milieu et les hypothéses actuelles mettent les différences préférentielles entre les
pollinisateurs comme facteur de divergence de ces especes, contrairement aux modeles plus

courants d'éloignement et de reproduction en groupes séparés (Schemske & Bradshaw, 1999).

B. Préférence des couleurs chez I'homme

1. Traits communs

Diverses études ont démontré que I'étre humain présentait une tendance universelle a
préférer certaines couleurs a d'autres (Hurlbert & Ling, 2007; Palmer & Schloss, 2010). Une
premiére étude fondatrice a ce sujet conclut a des tendances vers la préference des couleurs
les plus saturées, avec un ordre de préférence : bleu, rouge, vert, violet, orange et jaune

(Eysenck, 1941). Ces préférences apparaissent a premiére vue dépendantes de la culture, du
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groupe dans lequel I'étude a été menée, du sexe des sujets (Choungourian, 1968). Une
premiere étude interculturelle portant sur 23 groupes différents a démontré certaines
similarités dans les préférences et surtout le ressenti a propos des couleurs, placant le bleu en
premiére position, puis le blanc et le vert en seconde, le rouge et le jaune en troisieme place et
le gris et le noir en derniere position (Adams & Osgood, 1973). En 1981, un autre auteur s'est
intéressé a 400 sujets appartenant a 9 groupes culturels, concluant lui aussi & certaines
similarités : le bleu vif a été globalement choisi comme couleur favorite dans I'ensemble des
groupes culturels. De maniere générale, le jaune sombre est classé parmi les couleurs les
moins appréciees. Des différences apparaissent aussi, menant l'auteur a conclure que l'effet

culturel a aussi son importance dans la préférence des couleurs (Saito, 1981).

Les chercheurs s'intéressent alors aux jeunes enfants, entre 1 et 2 ans, considérés comme
moins impactés par l'effet de culture sur l'expression de leurs préférences. Une tendance
génerale a la préférence du bleu et du rouge apparait alors. Le jaune en revanche arrive en
derniére position (Franklin et al., 2012). Chez les nourrissons (moins de 6 mois) en revanche,
les ordres de préférence semblent différents. En effet, ils présenteraient une préférence pour
les grandes longueurs d'onde (rouge et jaune) par rapport aux couleurs de courte longueur
d'onde (bleu et vert), et contrairement aux adultes ils préféreraient les luminosités plus faibles
aux couleurs vives (Taylor et al., 2013). Une tendance générale a préférer les stimuli colorés
au stimuli achromatiques est toutefois notée, chez I'enfant comme chez l'adulte (Zemach &
Teller, 2007). Un attrait pour les couleurs existerait donc des la naissance et une préférence
pour les couleurs primaires (rouge, bleu, vert) vives serait présente des I'enfance et de maniere
interculturelle chez I'adulte (Franklin et al., 2008). Ceci dit, I'impact de la culture ne fait pas
de doute pour la majorité des auteurs. Certains proposent I'hypothése de préférences de
couleurs formées sur des bases innées et physiologiques, puis modelées par la valence
émotionnelle portée par les couleurs suivant I'objet réel qui lui est associé, parfois de maniére
inconsciente et variable suivant la situation, dépendant de la culture et de I'expérience des
individus (Palmer & Schloss, 2010).

2. Préférences de couleur et état émotionnel

L'étude des preférences humaines mais aussi animales démontre la place particuliére de la
couleur rouge, qui est associée aussi bien a des émotions positives que négatives. En effet,
certaines etudes démontrent que le rouge est préféré par les population féminines et ce, quelle

que soit la culture. Certains théories explicatives relient cette préférence a I'avantage évolutif
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qu'a permis la perception du rouge (apparition de la trichromatie) dans la recherche des
aliments. En paralléle, le rouge est souvent signe de danger, signalant des plantes non
comestibles (champignons par exemple) ou encore la colére d'un individu. Chez les primates
non humains, cette double valence du rouge a aussi été observée, avec par exemple une
signalétique positive de la part des femelles dont les parties génitales deviennent plus rouges
en période de chaleur (Nunn, 1999), et négative de la part des males dominants qui arborent
des attributs rouges au niveau de la poitrine pour encourager la fuite et éviter les conflits
(Setchell & Jean Wickings, 2005).

Certaines études sur de jeunes enfants ont tenté de déterminer si la préférence pour le
rouge était modelable suivant I'état émotionnel. En montrant des stimuli a valeur émotionnelle
positive (visage souriant) ou négative (visage en colére) juste avant de donner le choix entre
des objets de couleurs différentes, une étude conclut & une préférence pour le rouge apres le
visage souriant et au contraire un évitement du rouge apres le visage en colére. Ces résultats
meénent les auteurs a proposer que la préférence pour le rouge ne serait pas stable mais
dépendrait de I'état émotionnel de I'individu (Maier et al., 2009). Une autre étude reprenant un
protocole identique mais comparant plus de couleurs (en ajoutant notamment le bleu) arrive
toutefois a un résultat différent : la préférence pour le rouge et pour le bleu est claire pour les
enfants par rapport a un autre stimuli (vert), mais cette préférence ne s'inverse pas lorsque le
visage négatif est montré. En effet, les enfants ne démontrent pas d'évitement de la couleur
rouge, mais un effacement de toute relation de préférence entre les stimuli. Ces auteurs
apportent donc une vision plus prudente des résultats précédents, concluant que ['état
émotionnel aurait bien un effet sur I'expression de la préférence mais peut étre pas au niveau
de sa formation (Franklin et al., 2012). Suivant ce modéle, le fait d'étre dans un état
émotionnel négatif reléguerait dans un second plan la formation d'une préférence quelconque
pour les couleurs, l'affect interférant avec les mécanismes de cognition menant & une

préférence.

Cette illustration démontre donc l'influence des émotions dans Il'expression de la
préférence de couleurs par rapport a d'autres mais souligne aussi les difficultés d'interprétation
des résultats. La multiplication d'études utilisant des protocoles différents et jouant sur divers
aspects de la cognition (objet portant le stimulus coloré, situation générale, contexte
émotionnel ...) est donc primordiale pour comprendre les nombreuses facettes de formation de

telles préférences.
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C. Préférence des couleurs chez les Primates Non Humains

1. Principaux resultats

Peu d'études concernant la préférence de couleurs chez les primates non humains sont
publiées a ce jour, de par la difficulté de mise en ceuvre de telles expériences sur un nombre
de sujets suffisants. La quasi totalité des études est faite sur des sujets en captivite, ce qui
réduit encore plus le panel d'animaux testés. Seules des publications concernant des
expériences menées sur des grands singes sont accessibles, et leurs résultats ne peuvent étre

mis en relation les uns avec les autres.

Une des premiéres études concernant la préference de couleurs chez un primate remonte a
1976, ou une femelle gibbon du zoo de Colombus, dans I'Ohio, a été testée avec 6 objets
colorés. Les résultats rapportent une préférence pour I'objet de couleur bleue, mais les auteurs
soulignent aussi dans certaines conditions un biais de position (préférence pour les objets a la
droite du sujet) (Wilson & Danco, 1976). Un peu plus tard, une autre étude menée sur des
orangs-outans utilise des granules alimentaires pour primates colorés avec du colorant
alimentaire en rouge, vert, bleu et orange. La consommation des adultes et des juvéniles est
comparée entre les aliments colorés et les aliments normaux. Les résultats révélent une
préférence des sujets pour les granules colorés (consommation accrue pour les jeunes et plus
rapide pour les adultes). Un juvénile a quant a lui présenté une préférence significative pour
les granules colorés en rouge (Barbiers, 1985). Une des principales études a ce jour compare
deux groupes de six gorilles (Gorilla gorilla gorilla) et de six chimpanzés (Pan troglodytes)
du zoo de Belfast. Ces groupes ont été confrontés a divers objets (vétements, boites, morceaux
de tissus) rouges, bleus ou verts. Le temps de manipulation au cours des observations a été
relevé et les deux especes ont démontré des résultats similaires : les gorilles et les chimpanzés
ont présenté de maniére significative plus de manipulations des objets bleus ou verts que des
objets rouges. Les auteurs concluent ainsi a une expression d'une préférence vers les couleurs
bleues et vertes (Wells et al., 2008).

D'autre part, des témoignages d'observations sur des populations de bonobos (Pan
paniscus) en liberté laissent supposer un comportement d'évitement net lorsque les chercheurs
ou leurs accompagnateurs portaient du matériel bleu. L'observation des comportements de
cueillette rapporte sans surprise une préférence pour les fruits rouges aux verts, la couleur de
ces fruits étant le témoin de leur maturité, rappelant l'avantage évolutif qu'a permis la

discrimination du rouge avec la trichromatie.
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Le bleu-vert et le rouge sont donc des couleurs qui semblent se distinguer des autres dans
I'expression de préférences chez les primates étudiés, de maniére comparable a ce qui est
observé dans les populations humaines. Toutefois aucune conclusion générale n'a encore pu
étre tirée, les études étant isolées les unes des autres et trés différentes dans leurs méthodes.
D'avantage d'expériences utilisant des protocoles expérimentaux comparables et sur des

échantillons de sujets plus nombreux sont nécessaires pour avancer dans ce domaine.

2. Limites des études

Un des principaux biais de I'étude des préférences de couleurs chez les primates non
humains est apporté par les conditions inhérentes a la captivité et la proximité avec I'Homme.
Les animaux sont ainsi exposés a un panel de couleurs plus large et dans des conditions
différentes de leurs congéneres en liberté. L'association de certaines couleurs avec les seaux
de nourriture ou encore des portes, des objets de I'enrichissement du milieu etc. peuvent
constituer des biais positifs non négligeables. A l'inverse, une mauvaise expérience avec des
personnes portant un uniforme d'une couleur particuliere va mener le sujet a éviter cette
couleur. L'utilisation de colorant alimentaire pour évaluer la préférence de couleur présente un
autre biais important : un aliment de couleur nouvelle aura un attrait différent suivant le degré
de néophobie de I'espéce ou de I'individu. De méme, lorsque les études sont menées sur des
animaux en liberté (beaucoup plus rares ou non publiées), ce méme biais apparait : comparer
plusieurs couleurs portées par des objets identiques pour permettre une comparaison mene a
proposer aux sujets des items a couleur anormale, incongrue ou des objets inconnus. La
surprise, l'effet de nouveauté, peuvent prendre le dessus sur les effets réels d'une préférence

pour une couleur plutdt qu'une autre.

Les procédés expérimentaux sont aussi variables, dépendant des conditions de captivité,
des installations permettant les expériences, des protocoles. Utiliser des objets neutres pour
présenter les stimuli colorés n'aura pas la méme signification que si les couleurs sont liées a
de la nourriture (colorant alimentaire). Mener I'expérience dans un contexte social (objets
répartis dans I'espace commun des animaux) ou isolé (sujet seul dans la piece le temps de
I'expérience) représente aussi un biais en influant sur le contexte émotionnel du sujet. Les
comparaisons des études entre elles sont donc compliquées par ces différences de conditions

expérimentales.
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PARTIE 2
LA PERCEPTION DES COULEURS CHEZ LES CHIMPANZES
(PAN TROGLODYTES) :
DISCRIMINATION ET PREFERENCES DES COULEURS
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Ce projet avait pour objectif d'aborder la perception des couleurs chez les chimpanzés de
deux maniéres différentes. Dans un premier temps, nous nous somme intéressés a la vision
des couleurs au sens strict par des exercices de discrimination des couleurs. Un second aspect
s'est impose a nous lors de cette premiere serie d'expériences, celui de la perception plus
individuelle et subjective, des couleurs. La seconde partie de cette étude s'est donc intéressee
a la notion de préférence des couleurs. Les expériences ont été réalisées ici a travers des
exercices sur écrans tactiles. De plus en plus de primates mais aussi d'autres especes sont
habitués a l'utilisation d'écrans tactiles dans le cadre de recherche ou d'enrichissement dans les
parcs animaliers. Les exercices mis en place lors de la présente étude reposaient sur des
modeles de base : les cibles (en général le premier exercice d'habituation aux écrans tactiles),
et I' "identity Matching-to-Sample” (iMTS, consistant a associer un stimulus, présenté d'abord
seul, a son identique parmi un certain nombre de réponses possibles). Les résultats décrits ici
ont la vocation d'étre des bases pour des séries d'études plus larges, au sein des chimpanzés

mais pouvant s'étendre aussi a d'autres especes.

l. Methode générale

A. Le Primate Research Institute

Fondé en 1967 par des primatologues de I'Université de Kyoto dans la petite ville
d'Inuyama pres de Nagoya au Japon, le Primate Research Institute a profité de la proximite
avec le Monkey Park, parc d'amusement abritant de nombreuses espéces de primates, pour
étudier les origines de I'hnomme. Les premiers projets ont concerné les origines de la bipédie et
ont motivé l'accueil du premier chimpanzé en juillet 1968, Reiko, femelle de 7 mois. Le
centre compte aujourd'hui 13 chimpanzés, formant 3 générations. 12 d'entre eux sont repartis
en 2 groupes sociaux s'approchant le plus possible de I'organisation des groupes a l'état
naturel. Ils sont hébergés dans un habitat multiple : logements intérieurs pour les nuits et les
repas, grandes voliéres extérieures et enclos extérieur a ciel ouvert (Figure 19). L'inauguration
fin 2015 d'une troisieme voliére reliée aux anciennes mais aussi a l'enclos permettra la
reconstitution d'un environnement propice aux mecanismes de “fission-fusion™” observés dans
les groupes de chimpanzés en liberté. Un 13eme chimpanzé handicapé, Léo, est hébergé a
I'écart des autres, dans une salle aménagée a son handicap. En effet, il a souffert en septembre
2006 d'une myélite aigue qui I'a laissé d'abord tétraplégique (Miyabe-Nishiwaki et al., 2010)
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puis paralysé des membres postérieurs uniquement apres pratiqguement 2 ans de rééducation
(Hayashi et al., 2013).

Figure 19 : Espace extérieur avec la tour centrale, vu depuis le toit des voliéres communiquant

avec les espaces intérieurs. La nouvelle voliére (verte) est visible a droite.

Les chimpanzés sont nourris 3 fois par jour et participent quotidiennement pour certains
dentre eux a des séries d'expériences comportementales ou cognitives, utilisant divers
procédés tels que des écrans tactiles, des objets a manipuler ou encore des pianos. L'apport de
récompense alimentaire de petite taille suite a un défit cognitif a été reconnu comme étant un
enrichissement a part entiére, étant donné que ce processus s'approche du comportement
alimentaire observé dans la nature. Des postes d'écrans tactiles en libre acces peuvent étre
utilisés et paramétrés pour chaque individu a l'aide de logiciels de reconnaissance faciale.

B. Sujets

L'étude a inclus sept chimpanzés, six femelles et un male, agés entre 12 et 35 ans au
moment de la premiére étude (en 2012) et entre 15 et 38 ans lors de la seconde série
d'expériences (en 2015). Six d'entre eux entretenaient des relations filiales (voir Tableau 1) :
Ai (née en 1976) et son fils Ayumu (né en 2000), Chloé (née en 1980) et sa fille Cléo (née en
2000), Pan (née en 1983) et sa fille Pal (née en 2000). La septieme chimpanzé était une

femelle, Pendesa, née en 1977. Tous avaient deja eu a réaliser des taches utilisant les écrans
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tactiles, et étaient donc habitués a leur fonctionnement. Aucun entrainement n'a été realisé
avant les expériences.

En 2012, un kyste sub-arachnoidien avait été diagnostiqué chez Pendesa (Miyabe-
Nishiwaki et al., 2014). Les tests cognitifs et une étude rétrospective des expériences
auxquelles elle avait participé auparavant n'avaient toutefois démontré aucune différence avec
les autres sujets. Sa participation aux expériences de classification des couleurs a mis en
évidence une perception identique des couleurs a celle de Ai, mais une stabilité un peu plus
faible de ses réponses comparée aux performances de Ai. Cette différence a alors éte
possiblement expliquée par le fait que Ai avait appris par le passé a nommer les couleurs,
contrairement a Pendesa (Matsuno et al., 2004). Des tests visuels ont aussi démontré qu'elle
présentait une zone aveugle dans son champ visuel inférieur gauche, sans impacts sur sa
perception des couleurs (Kaneko et al., 2013).

Ayumu avait participé a une étude genétique menée sur de nombreux males chimpanzés
concernant les genes responsables du daltonisme chez 'Homme. Aucune anomalie n'avait été
mise en évidence (Terao et al., 2005) .

Les autres sujets avaient participé a de nombreuses expériences cognitives par le passe.

Les résultats obtenus n'avaient pas laissé suspecter de trouble de la perception des couleurs.

Tableau 1: Noms, ages et relations filiales des sujets pour les expériences 1 et 2. Ayumu n'a pas

pu participer entierement a l'expérience 2 pour des raisons pratiques.

Nom Age Exp. 1 Age Exp. 2 Relations

Ai 35 38 Meére d'Ayumu

Ayumu 12 / Fils d'Ai / Demi frére de Pal
Chloe 31 34 Meére de Cleo

Cleo 12 15 Fille de Chloe

Pan 28 31 Mere de Pal

Pal 12 15 Fille de Pan / Demi sceur d'’Ayumu

Pendesa 35 38 /
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C. Matériel :

La piece ou se sont deroulées les expériences, "South Play Room", comportait deux
cabines d'environ 1,8 m x 1,8 m x 2 m, délimitées par des panneaux en acrylique transparents
et séparés par une trappe. Les chimpanzés avaient acces a ces espaces via un tunnel relié aux
logements intérieurs. Les soigneurs et chercheurs appelaient chaque jour les sujets depuis la
voliére et les invitaient par la voix a cheminer jusqu'aux salles d'expérience. La venue des
chimpanzés était donc basee sur leur propre volonté. Les deux cabines étaient equipées de
moniteurs a écran tactiles (Mitsubishi Electric Engineering moniteurs a écran tactiles LCD 15
pouces, modeéles TSD-FT157-MN pour I'expérience 1 et TSD-AT1515-MN pour la seconde
expérience). Ces moniteurs étaient reliés a un ordinateur (Diginnos Biz EA, Windows 7). Des
expériences utilisant ces écrans tactiles, par interaction directe entre le sujet et
I'expérimentateur ou encore des observations comportementales depuis I'extérieur des cabines
pouvaient étre réalisées. Un systéeme de distribution automatique de récompense (Biomedica,
BUF-310 P50) composé d'une plaque ronde en plexiglas rainurée par 50 emplacements pour
les récompenses et d'un rotor entrainant un pinceau pour pousser le morceau de fruit était
installé a coté de chacun des deux moniteurs. Ces mécanismes étaient controlés par les
programmes des expériences a travers un module Contec USB DIO-8/8. Toutes les données
issues des expériences sur écran tactile étaient enregistrées par I'ordinateur conformément a la
programmation de I'expérience. Le comportement des chimpanzés était aussi enregistré par
des caméras situées derriére eux lorsqu'ils étaient assis face aux écrans. Les expérimentateurs
se placaient face aux chimpanzés dans I'espace qui leur était dédié. Les enregistrements des
caméras étaient retransmis sur des ecrans de télévision en temps réel pour permettre de suivre
les réponses des sujets. La Figure 20 représente l'installation, vue depuis I'espace réservé aux
expérimentateurs.

Les expériences sur écran tactile ont été programmées a l'aide du logiciel Visual Basic
6.0.
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Figure 20 : South Play Room, Primate Research Institute, Inuyama

Il. Expérience 1 : investigation de la vision des couleurs chez les

Chimpanzés a travers des exercices de type identity Matching-to-sample.

A. Introduction

L'objectif de cette étude était de tester la perception générale des couleurs par les
chimpanzés, au moyen d'un exercice simple sur écran tactile. En récoltant les réponses de
chimpanzés ne présentant pas de troubles de la vision des couleurs, nous avons établi les
valeurs de références pour que ce test puisse étre appliqué a un plus grand nombre de sujets.
Les seuls pré-requis étaient un entrainement basique a l'utilisation d'écrans tactiles et aux
exercices de type "identity Matching-to-sample”. Une étude plus large sur un plus grand
nombre de chimpanzés pourrait nous permettre de suspecter des dyschromatopsies de maniere
plus simple que par test génétique. Les exercices sur écran tactile étant un mode
d'enrichissement de plus en plus courant dans les parcs zoologiques, le nombre de chimpanzés
pouvant étre testés va donc augmenter dans les années a venir.

Cette expérience a été menée entre juin et aolt 2012. Les 7 chimpanzés testés

quotidiennement dans la South Play Room ont participé a cette étude.
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B. Matériels et méthodes

1. Stimuli

Dix couleurs ont été testées : rouge, orange, jaune, vert, bleu, rose, violet, marron, gris et
blanc. Les stimuli ont été choisis comme étant les standards des couleurs déterminées lors des
expériences de classification de couleurs par Matsuno et al., 2004. Les coordonnées
chromatiques et les luminances dans I'espace chromatique de la Commission internationale de
I'éclairage (CIE) de 1931 sont regroupées dans le Tableau 2. Ces coordonnées ont été
verifiées par comparaison visuelle avec les standards de la Japanese Paint Manufacturer

Agency, par un experimentateur et une tierce personne étrangére a I'étude.

Tableau 2 Coordonnées xy de l'espace CIE de 1931 et luminance (YY) des couleurs

testées lors de I'expérience 1.

Couleur X y Y (cd/m?)
Rouge 0.598 0.330 29.3
Orange 0.499 0.414 43.0
Jaune 0.451 0.480 59.5
Vert 0.299 0.548 30.3
Bleu 0.197 0.230 20.4
Rose 0.419 0.308 29.9
Violet 0.287 0.210 21.7
Marron 0.488 0.343 11.9
Gris 0.314 0.384 31.2
Blanc 0.307 0.373 78.2

Les stimuli sont présentés sous forme de carrés pleins uniformes de 95x95mm. lls
peuvent apparaitre sur une matrice de 2 lignes et 5 colonnes dans la moitié supérieure de
I'écran, ainsi qu'au centre en bas de I'écran. Le symbole représentant le début d'un exercice est
un cercle blanc vide de 27mm de diametre. Toutes les séries de cette premiére étude ont été

réalisées sur un fond noir.
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2. Procédure et description des exercices

Cette étude repose sur le principe de I'identity Matching-to-sample (iMTS), qui consiste a
faire correspondre un stimulus présenté a un identique apparaissant parmi diverses
alternatives. Deux types d'exercice ont été proposés : pour le premier, 10 couleurs ont eté
testées (les 10 décrites précédemment) et 10 alternatives ont été proposées a chaque exercice.
Pour le second, les 10 mémes couleurs pouvaient apparaitre en stimulus mais seules 2
alternatives apparaissaient : le stimulus et une autre couleur parmi les 10 étudiées (voir Figure
21). On les a désignées par 10s10a (10 stimuli - 10 alternatives) et 10s2a (10 stimuli - 2

alternatives).

Pour l'exercice de type 1, chacune des 10 couleurs a été présentée comme stimulus 100
fois, soit 1000 exercices au total, répartis en sessions de 50 a 90 exercices par jour. L'ordre
d'apparition des stimuli, leur positions ainsi que celles des alternatives ont été randomises a
I'aide de séquences pseudo-aléatoires générées par ordinateur. Pour le second type d'exercice,
chaque couple de couleurs (45 combinaisons au total) a été présenté en alternative 20 fois :
chaque couleur de la paire est apparu 10 fois en tant que stimulus et 10 fois en tant
gu'alternative. Ainsi, chaque sujet a réalisé 900 fois les exercices, répartis en 10 sessions de
90 exercices. L'ordre d'apparition des stimuli, leur position, ainsi que celle des alternatives

étaient randomiseés en utilisant des sequences pseudo-aléatoires générees par ordinateur.

Un exercice déebute avec le symbole de départ sur un fond noir situé dans le coin en bas a
droite de I'écran. Le stimulus apparait lorsque le sujet touche ce symbole, dans une position
aléatoire. Quand le sujet touche ce stimulus, il disparait et réapparait immédiatement dans une
autre position, puis en bas au centre de I'écran. Lorsque le chimpanzé touche une troisiéme
fois le stimulus, les alternatives apparaissent dans la partie supérieure de I'écran : répartis sur
une matrice 5x2 pour I'exercice de type 1 ou une en haut a droite et l'autre en haut & gauche
pour l'exercice de type 2. Le chimpanzé doit alors toucher I'alternative identique au stimulus
qui lui a été présenté. Si la réponse est correcte, un renforcement positif sonore est émis et une
récompense (ici un morceau de pomme ou de raisin) lui est distribuée. Si la réponse est
fausse, un renforcement sonore négatif retentit et le sujet doit attendre 3 secondes avant le
début d'un nouvel exercice. Les procédures des exercices de type 1 et 2 sont schématisées

dans la Figure 21 a et b. Les exercices ont été codés a l'aide du logiciel Visual Basic 6.0.
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positif + recompense
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Figure 21 : Représentation schématique du déroulement des exercices de type 1 (a) et de type 2 (b).
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3. Analyse des données

a) Exercice de type 1 :

Le stimulus présenté, les positions des alternatives, la réponse choisie et les temps de
réponse ont été enregistrés par le programme informatique. A l'aide de ces données, nous
avons rempli une matrice de confusion, avec en entrées les stimuli et les réponses. En utilisant
un indice tel qu'il avait été déterminé lors des expériences sur la perception des formes et
I'acuité visuelle chez les chimpanzés (Matsuzawa, 1990), nous avons calculé un indice de

similarité S entre chaque paire de couleurs ij tel que :

_ Py + Py
i~ b5 1 b
Pii + Py;

avec Pj; la probabilité conditionnelle de choisir la couleur i lorsque la couleur j est

présentée comme stimulus.

En se basant sur ces indices de similarité, nous avons calculé des distances non métriques
(distances Euclidiennes) entre les couleurs et représenté les résultats a l'aide d'un

positionnement multidimensionnel ainsi que d'un arbre issu d'une analyse de partition.

b) Exercice de type 2

La couleur présentée en stimulus, les alternatives et leur position, la réponse et le temps
de réponse ont été enregistrés pour chaque exercice. Pour chaque individu, un temps de
réponse moyen sur lI'ensemble des exercices réalisés a eté établi pour servir de référence
comme temps de réaction propre a l'individu. Les temps de réponse pour chaque paire de
couleurs ont ensuite été comparés a ce temps de réaction. La différence a été exprimée en
pourcentage de ce temps de réaction pour chaque individu. Notre hypothése reposait sur
I'observation que les chimpanzeés sont généralement trés impulsifs dans leurs réactions et
répondent aussitot qu'ils ont la réponse. Ainsi, si les alternatives proposées lors d'un exercice
de type 2 apparaissaient comme proches l'une de l'autre pour le sujet, nous nous attendons a

un temps de réponse plus important que son temps de reaction moyen.
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C. Résultats

a) Exercice de type 1

Les pourcentages de réussite sur lI'ensemble des sessions ont été stables pour chaque
chimpanzé. L'arbre de similarité obtenu par analyse de partition des données est représenté

par la Figure 22.
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Figure 22 : Analyse de groupement & partir des indices de similarité pour chaque paire de couleurs.

Une premiere partition claire entre les couleurs associées au rouge (rouge, marron, rose,
violet, orange) et les autres (jaune, bleu, vert, blanc, gris) a été observée. Les couleurs menant
a un maximum de confusions chez tous les sujets ont été le rouge et le marron. En suivant, le
rose et le violet ont été les couleurs les plus confondues. Puis dans une moindre mesure le
rouge associé a l'orange et le blanc associé au gris. Enfin, le jaune, le bleu et le vert
apparaissent comme les couleurs les moins ambigues, rarement confondues avec d'autres. La
représentation multidimensionnelle non métrique (Figure 23) a reproduit ces mémes groupes :
rouge - marron - rose - violet, puis blanc et gris et les 4 derniere couleurs un peu plus
dispersées car moins sujettes a confusion. Ces résultats genéraux ont été exprimés de maniére
commune par I'ensemble des sujets. D'un point de vue individuel, des confusions particuliéres
un peu plus marquées sont apparues au sein de ces groupes généraux : vert-bleu pour Ayumu,

orange-jaune pour Pan et Pendesa, gris-bleu pour Pal.
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Figure 23 : Analyse multidimensionnelle non métrique basée sur les indices de similarité pour chaque

paire de couleur.

Le cas de Pal nous a intrigué : I'apparition d'un indice de similarité plus important entre
le gris et le bleu a résulté de réponses systématiquement fausses lorsque le bleu était proposé
comme stimulus pour plus de la moitié des sessions. Puis du jour au lendemain elle a répondu
correctement aux stimuli bleus comme elle le faisait avec les autres couleurs. Durant cette
premiére moitié des expériences, Pal a choisi quasiment toutes les autres couleurs, sans
pattern particulier autre que le choix du gris un peu plus souvent que les autres alternatives

(d'ou I'apparition de cette similarité dans les résultats finaux).

b) Exercice de type 2

La Figure 24 représente les résultats obtenus pour chaque couleur. La ligne de base (0)
représente le temps de réaction individuel de chaque sujet. Les écarts de temps de réponse
sont exprimés en pourcentage de ce méme temps de réaction pour permettre une comparaison
équitable des resultats entre les sujets. On remargue que pour les couleurs qui figuraient parmi
celles les moins confondues (jaune, bleu, vert), les temps de réponse ne différent pas

significativement du temps de réaction moyen. En revanche, on observe une augmentation
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significative des temps de réponse pour les paires de couleurs reconnues comme similaires
lors des exercices de type 1. Ainsi, lorsque le rouge est présenté face au marron (Figure 24-a et
-h), le temps de réponse augmente en moyenne de 23,60% ([17,65-29,56], p-value <.001). De
méme, les sujets mettent en moyenne 13,97% plus de temps a discriminer le rose du violet
(Figure 24 -f et -g, [6,61-21,33], p-value < .001), 11,23% plus de temps pour le gris et le blanc
(Figure 24 - i et -j, [6,21-16,26], p-value < .001), 11,08% plus de temps pour le rouge et le
orange (Figure 24 -a et -b, [4,52-17,46], p-value =0.0011) et 6,27% plus de temps a répondre
lorsque le rouge et le rose sont présentes (Figure 24 -a et -f, [1,08 - 11,46], p-value = 0.018). A
titre individuel, nous n'avons pas observé d'augmentation significative du temps de réponse
pour des paires de couleur inattendues. La confusion de Pal concernant la couleur bleu
observée dans lors des exercices de type 1 ne se retranscrit pas de maniere significative dans

les résultats des exercices de type 2.
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Figure 24 : Temps de réponse pour chaque couple de couleurs, exprimé en pourcentage du temps de
réaction moyen de chaque sujet (ligne de base). Chaque graphique (a. a j.) représente les temps de réponses

pour chaque couleur présentée en stimuli et comparée aux couleurs alternatives.
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D. Discussion

L'objectif de ces expériences etait d'évaluer le caractere trichromate des chimpanzés en
utilisant des exercices simples sur écran tactile. Les deux types d'exercice présentés ici
approchent la similarité entre les couleurs de deux maniéres différentes. Tout d'abord, en
observant directement les confusions faites par les sujets lorsque 10 alternatives leur étaient
présentées. Ensuite, en réduisant le nombre d'alternatives, le taux d'erreur attendu était tres
bas. Les similarités entre deux couleurs se répercutaient en revanche a travers le temps de
réponse du sujet. Les résultats concordant des deux expériences nous ont permis de conclure a
la trichromatie des chimpanzés testés, ainsi qu'une moindre sensibilité aux émissions de

grandes longueurs d'onde, tel que lI'avaient décrit Grether, 1940a,b et Jacobs et al., 1996.

Le rouge et le marron ont été les couleurs les plus confondues de I'ensemble du panel de
couleur étudiées. Venaient ensuite le rose et le violet et le rouge et I'orange. Les couleurs
telles que le vert, le jaune ou le bleu ont été au contraire moins sujettes a confusion. Les
similarités observées entre le gris et le blanc, aussi bien dans les exercices de type 1 que de
type 2 sont intéressantes car elles permettent d'émettre une hypothese sur la perception des
informations visuelles : les stimuli achromatiques semblent groupés en une méme catégorie,
distincte des stimuli chromatiques. Les différences individuelles portaient sur des variations
dans les indices de similarité mais demeuraient exprimées au sein des mémes catégories
chromatiques (similarité plus importante pour le rouge et le orange ou pour le orange et le
jaune). Des similarités anormales (rouge-vert par exemple, ou encore rose-gris) auraient pu

nous permettre d'émettre I'nypothese de dyschromatopsie chez le sujet concerné.

Le seul cas particulier concerne Pal, femelle de 12 ans lors de cette série d'expérience, qui
a démontré des résultats anormaux lors des exercices de type 1 concernant la couleur bleu.
Lorsque cette couleur était présentée en stimulus pendant la premiére moitié des expériences,
Pal a répondu presque systématiquement faux, choisissant toutes les autres couleurs (excepté
le rouge). Puis, d'un jour a l'autre, ses réponses ont subitement été correctes. Les résultats des
exercices de type 2 ne demontrent d'ailleurs aucune augmentation particuliére de son temps de
réponse lorsque le bleu était présenté. L'hypothese d'une dyschromatopsie de type tritanopie
(défaut dans la perception du bleu) a été émise. Toutefois, aucune autre confusion anormale
ne corrobore cette hypothese : en cas de tritanopie, une forte similarité entre le gris et le bleu
existerait, mais d'autre confusions seraient aussi observées, portant sur le jaune et le violet ou

encore le bleu et le vert. Une seconde hypothése a alors été émise : serait-il possible que Pal

82



réponde ainsi a cause d'une aversion pour le bleu ? Cette interrogation a mené a une question
plus générale : les chimpanzés présentent-ils des préférences ou aversions pour certaines

couleurs ?

1.  Expériences 2 : préférence des couleurs chez les Chimpanzés

A. Introduction

La premiére étude a mis en évidence des particularités individuelles qui questionnent
I'aspect subjectif de la vision des couleurs : la notion de préférence des couleurs chez les
chimpanzeés. D'autre part, la préférence des couleurs chez I'nomme et les animaux est un sujet
d'intérét croissant étant donné qu'il s'agit d'une des méthodes les plus simples d'investiguer les
mécanismes, origines et constructions des préférences, a I'échelle individuelle et de I'espece.
Des tests de préférence de couleur a travers des choix sur écrans tactiles n'ont, a notre
connaissance, jamais été réalisés sur des chimpanzés. Les exercices proposés ici ont été basés
sur un des principes les plus basiques : la sélection de cibles sur I'écran. L'entrainement
demandé était donc minimal et ce type d'exercice avait le potentiel de pouvoir étre proposé a
un maximum de sujets. Ainsi, nous avons testé 6 chimpanzés parmi les 7 de la premiére étude
: les 6 femelles, Ayumu n'ayant pas pu étre testé réguliérement pour des raisons pratiques.
L'objectif était ici de poser les premiéres bases d'une étude de plus large envergure, en
déterminant la meilleure procédure pour tester la préférence des couleurs chez les

chimpanzés.

Les noms, ages et relations filiales entre les sujets sont rappelés dans le Tableau 1. Cette

étude a été réalisée entre Juin et Septembre 2015.

B. Matériels et méthodes

1. Stimuli

Neuf couleurs ont été étudiées : rouge, orange, jaune, vert, bleu, violet, rose, marron et
gris, ainsi que deux couleurs de fond d'écran, le noir et le blanc. Dans les exercices sur fond
noir, un stimulus blanc a été ajouté aux neuf autres, et inversement un stimulus noir a été
utilisé sur le fond blanc. Les coordonnées xy de I'espace chromatique CIE 1931 ainsi que les

luminances (Tableau 3) ont été déterminées par comparaison avec les standards de la Japanese
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Paint Manufacturer Agency (JPMA), par un expérimentateur et une tierce personne étrangeére
a I'étude.

Tableau 3 Coordonnées xy de l'espace chromatique CIE 1931 et luminance (Y) des stimuli
utilisés lors de I'étude 2.

Couleur X y Y (cd/m2)
Rouge 0,640 0,329 21,3
Orange 0,499 0,414 43,0
Jaune 0,450 0,480 55,9
Vert 0,379 0,498 59,4
Bleu 0,197 0,230 20,4
Rose 0,287 0,209 29,9
Violet 0,351 0,306 42,9
Marron 0,488 0,343 11,9
Gris 0,314 0,38 31,2
Blanc 0,307 0,373 78,2

Les stimuli étaient présentés sous forme de carrés pleins de 95 x 95 mm de cOté,
apparaissant sur une matrice 3x3. Le symbole de début d'exercice était toujours le méme
cercle vide de 27 mm de diametre, présenté au centre en bas de I'écran, blanc lorsque le fond

était noir et noir si le fond était blanc.

2. Procédure et description des exercices

Les exercices étaient basés sur un principe de cible : le sujet devait toucher les stimuli qui
apparaissaient a I'écran pour obtenir une récompense (toujours associée a un renforcement
sonore positif). Aucune condition ne lui était imposée, le sujet étant libre de choisir lI'ordre
dans lequel il souhaitait toucher les cibles. Nous nous somme intéressés a deux parameétres : le
nombre de couleurs proposees et la couleur du fond. Ainsi, 4 différents types d'exercice ont
été réalisés : 2 ou 3 choix de couleur sur fond noir ou blanc. L'étude a débuté par le fond noir.
Pour vérifier la consistance des résultats, un principe A-B-A a été suivi : 2 choix, puis 3 choix
et de nouveau 2 choix. Pour le fond blanc, seule une série de 2 choix et une série de 3 choix

ont été réalisées.
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Pour les séries de 2 choix, chaque paire de couleurs (45 paires) a été présentée 20 fois,
soit 900 exercices, divisés en 10 sessions de 90 exercices. L'ordre d'apparition des paires ainsi
que la position des stimuli ont été randomises a l'aide de séquences pseudo-aléatoires
géneérées par ordinateur. Le point de départ de chaque séquence était changé pour chaque
session de maniére a ce que les associations entre paire de couleurs et positions a I'écran
soient différentes a chaque apparition. Pour les séries de 3 choix, chaque arrangement (360
arrangements au total) était présenté 2 fois, soit 720 exercices, répartis en 8 sessions de 90
exercices. L'ordre d'apparition des couleurs ainsi que leur position a I'écran ont été randomisés
a l'aide de séquences pseudo-aléatoires générées par ordinateur. Le point de départ des
séquences était également changé pour chaque session. Les exercices ont été codés a l'aide du

logiciel Visual Basic 6.0.

Un exercice débutait par un écran noir ou blanc selon le type de la session et le symbole
de depart en bas au centre de I'écran. Lorsque le sujet le touchait, 2 ou 3 stimuli apparaissaient
en position pseudo-aléatoire. Le sujet devait alors toucher les stimuli, qui disparaissaient un a
un, jusqu'a ce qu'il n'y ait plus de stimulus a I'écran. Lorsque le dernier stimulus était touché,
un renforcement positif sonore retentissait et une récompense (morceau de pomme ou de
raisin ici) était distribuée. L'exercice suivant débutait ensuite. La Figure 25 représente la

procédure générale des exercices, en prenant I'exemple du fond noir.
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Figure 25 : Description du déroulement des exercices de préférence de couleur. a. exercices avec 2
choix de couleur, le fond pouvant étre noir ou blanc. b. Exercice avec 3 choix de couleur, le fond
pouvant étre noir ou blanc.
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3. Analyse des données

A chaque exercice, les couleurs proposées, leur position, I'ordre choisi par le sujet et les
temps de réponse ont été enregistrés. Pour chaque sujet, des indices de préférence ont éte

calculés pour chaque couleur.

Pour les séries avec 2 choix, cet indice a pris en compte les préférences de couleur mais
aussi les preférences de position. Il était basé sur la fréquence de choix en premiére position,
balancé par un facteur kf et la fréquence de choix en seconde position, balancée par un facteur

ks. Ces facteurs kf et ks ont été définis, pour chaque position i par la relation suivante :
kfi=2(1—%Pos;) et ks;=2XPos;
avec %Pos; la fréquence a laquelle la position i a été choisie en premiere lors de la session.

Ainsi, choisir une couleur en premier choix alors qu'elle était en une position
habituellement peu choisie en premier augmente le poids de ce résultat dans le calcul de
I'indice de préférence. A l'inverse, les choix respectant les préférences de position ont un
poids moindre dans le calcul de I'indice de préférence.

L'indice de préférence PI (Preference Index) pour une couleur x a alors été défini par la

relation suivante :

?zlnFCPi X kfl
?=1nFCPl- X kfl + Z?zlnSCPi X ksi

PI, =

avec nFCP; le nombre de fois ou la couleur x a été le premier choix alors qu'elle apparaissait
en position i,
nSCP; le nombre de fois ou la couleur x a été le second choix alors qu'elle apparaissait en

position i,
kf; le facteur balancant le poids des premiers choix,

ksi le facteur balancant le poids des seconds choix.

Cet indice a été calculé de sorte que Pl = 1 si la couleur x était toujours choisie en

premier lorsqu'elle était présentée et Pl = 0 si cette couleur était toujours choisie en dernier.
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Pour les séries avec 3 choix de couleurs, les preférences de position n'ont pas été prises
en compte et seules les fréquences de choix en premier et second ont été utilisées pour définir

I'indice de préférence pour une couleur x selon la relation suivante :
Pl, = %FC+ 0.5 X %SC

Avec %FC la fréquence de premier choix de la couleur x lorsqu'elle était présentée
%SC la fréquence de second choix de la couleur x lorsqu'elle était présentée.

Cet index a donc été calculé de sorte que Pl = 1 si la couleur était toujours choisie en
premier, Pl = 0.5 si la couleur était choisie en premier, second et dernier choix de maniere

égale et P1 = 0 si la couleur était toujours choisie en dernier.

Enfin, pour chaque sujet, un Indice de Facteur Couleur CFI (Color Factor Index) et un
Indice de Facteur Position PFI (Position Factor Index), indiquant respectivement lI'importance
de la couleur et de la position dans la prise de décision du sujet, ont été calculés. Le CFI était
basé sur la pente formée par les indices de préférence de chaque couleur ordonnés du plus
grand au plus petit, multiplié par 10 : si le sujet ne choisissait pas les stimuli suivant les
couleurs, les indices de préférence seraient tous proches de 0,5 ce qui résulterait en une pente,
et donc un CFI, proche de 0. Inversement, si le sujet choisissait les stimuli exclusivement
suivant leur couleur, lI'indice de préférence de la couleur la plus appréciée serait proche de 1 et
celui de la couleur la moins préférée serait proche de 0, ainsi la pente, donc le CFI, serait
proche de 1. Le PFI était basé sur I'écart type des fréquences de choix des 9 différentes
positions, comparées a I'écart type d'un choix exclusivement basé sur les positions (de droite a
gauche et haut en bas par exemple), dit SDpersect : Si le sujet ne basait sont choix que sur les
couleurs, il choisirait les 9 positions de maniére égale, indistinctement, et I'écart type des
fréguences de premier choix des positions serait proche de 0. Si il basait son choix sur une
logique relative a la position des stimuli, un déséquilibre dans les fréquences de premier choix
serait alors apparent et I'écart type serait proche du SDpersect. Ainsi, le PFI était défini par le

rapport :

PFI = SDSubject

SDPerfect

Avec SDsupject I'écart type des fréquences de premier choix des 9 positions pour un sujet,
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SDperrect 1'écart type des fréquences de premier choix des 9 positions pour un choix
exclusivement basé sur une logique "de haut et en bas et de droite a gauche", SDpegrfect = 0.33

pour les series de 2 choix et SDperrect = 0.37 pour les séries de 3 choix.

C. Résultats

e Les indices de préférence ont différé significativement d'une couleur a l'autre

Un test de Friedman pour chaque série et chaque sujet a permis de mettre en évidence que
des différences significatives étaient observées parmi les indices de préférence des 9 couleurs
testées (Tableau 4). Tous les sujets ont demontré des indices significativement supérieurs ou
inférieurs au niveau de hasard (0,5) pour certaines couleurs, nous permettant de déterminer
quelles couleurs étaient préférées et quelles couleurs étaient évitées. Cependant, Ai n'a pas
démontré de différences significatives dans les indices de préféerences pour la seconde série de
2 choix sur fond noir (A2 BBG) et celle de 3 choix sur fond blanc (B WBG), ainsi que Chloé
pour la série de 3 choix sur fond blanc (B WBG).
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Tableau 4 Test de Friedman appliqué aux indices de préférence obtenus lors des séries
de 2 choix - fond noir (A1 BBG), 3 choix - fond noir (B BBG), 2 choix - fond noir (A2 BBG),
2 choix - fond blanc (A WBG) et 3 choix - fond blanc (B BBG). Les résultats non significatifs
sont indiqués en rouge.

Code de la série

Sujet Al BBG B BBG A2 BBG AWBG B WBG
_ e 52,58 11,37 31,2655 31,1698 16,2903
A p <.001 0,2507 <.001 <.001 0,06106
' 74,5191 19,0994 66,3273 41,5636 6,5027
Chioe p <.001 <.05 <.001 <.001 0,6887
e 53,2364 57,5277 62,3564 61,3954 57,5004
Cleo p <.001 <.001 <.001 <.001 <.001
' 67,2873 51,1091 30,4145 38,2213 30,6874
Pan p <.001 <.001 <.001 <.001 <.001
e 79,5055 65,5812 69,5127 78,1711 59,8589
el p <.001 <.001 <.001 <.001 <.001
Pendesa ' 43,4039 59,3194 24,5985 41,1031 19,4943
p <.001 <.001 <.001 <.001 <.05

e Les résultats obtenus lors de la premiére série ont été constants au cours des series

suivantes.

Tous les sujets ont démontré lors de la premiere série d'exercices (2 choix sur fond noir)
un certain ordre de préférence entre les couleurs. Ces tendances ont été conservées a I'échelle
individuelle a travers les différents parametres. Les analyses de Spearman (p) et Pearson (r)
(Tableau 5) ont démontré ces correélations significatives pour tous les sujets lors de la seconde
série (3 choix, fond noir). Cléo a montré des résultats particulierement stables pour I'ensemble
des séries, avec un ordre de préférence pratiguement inchangé. Chloé a aussi obtenu des
résultats constants lorsque un ordre de préférence était observe (pas d'ordre identifiable pour
la derniere série, 3 choix sur fond blanc). Pal a présenté aussi des préférences plutot
constantes, avec des couleurs clairement préférées (jaune, orange, vert) et d'autres clairement
évitées (violet, bleu). Toutefois, les couleurs intermédiaires ont été plus variables, d'ou des

facteurs de corrélation a la limite de la significativité voire en dessous. Pendesa et Pan, en
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revanche, ont démontré des résultats différents entre les séries sur fond blanc et celles sur
fond noir, avec seulement une certaine constance pour les couleurs favorites (marron-gris-
rouge pour Pendesa, violet-gris-rose pour Pan). Au sein des séries sur fond blanc, ces deux
sujets ont cependant obtenu des resultats hautement comparables. Ai a tres vite orienté ses
réponses vers une préférence de position plut6t que de couleur. L'ordre de préférence a donc
été difficile & déduire pour certaines séries. Pour celles ou un ordre était clairement exprimé,

les résultats sont constants (préférence pour le rouge-marron et évitement du gris).

Tableau 5 Facteurs de corréelation de Spearman (p) et de Pearson (r) appliqués aux
indices de préférence obtenus lors des séries 3 choix - fond noir (B BBG), 2 choix - fond noir
(A2 BBG), 2 choix - fond blanc (A WBG) et 3 choix - fond blanc (B BBG) comparés a la
premiére série de 2 choix sur fond noir. Les resultats non significatifs sont indiqués en rouge.

Code de la série

Sujets B BBG A2 BBG AWBG B WBG
p 0,8 ** / 0,8 ** /
Ai B
r 0,72 * / 0,74 * /
p 0,87 ** 0,97 *** 0,83 ** /
Chloe -
r 0,85 ** 0,99 *** 0,85 ** /
p 0,95 *** 0,88 ** 0,88 ** 0,92 ***
Cleo
r 0,96 *** 0,94 *** 0,89 ** 0,96 ***
p 0,93 *** 0,42 0,2 0,53
Pan E—
r 0,94 *** 059 ° 0,32 06 °
p 0,87 ** 0,5 0,78 ** 0,5
Pal
r 0,91 *** 0,7 * 0,86 ** 0,66 °
p 0,07 *** 0,75 * 0,47 0,4
Pendesa -
r 0,91 *** 0,79 * 0,49 0,34

Code de significativité : p <.001 *** p<.01 ** , p<.05 *,p<.1 °
e Tendances générales de préférences

Quatre principales tendances ont pu étre démontrées. Le calcul de distances non

métriques (similarité cosinus) et une representation sur une échelle multidimensionnelle a mis
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en évidence les groupes pouvant étre formés (Figure 26). Ainsi, Pal et Chloé préféraient tres
clairement les couleurs telles que le jaune ou le vert, Pan et Cléo exprimaient une préférence
pour les couleurs bleu et violet, Ai présente une tendance a choisir le rouge et marron en
premier et Pendesa a démontré une préférence pour les stimuli achromatiques (gris, blanc,
noir). Les couleurs choisies plus généralement comme derniéres sont quant a elles plus
variables d'un sujet a l'autre. Le détail des résultats individuels obtenus par chagque sujet est

présenté en annexe.
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Figure 26 : Positionnement multidimensionnel des sujets les uns par rapport aux autres

suivant le profil des ordre de préférence obtenus au cours de I'ensemble des séries d'exercice.

e Détermination du meilleur protocole pour les expériences futures

Un des objectifs de cette étude était de jeter les bases d'une étude plus large, incluant un
plus grand nombre de chimpanzés mais aussi d'autres espéces, primates ou non. L'ensemble
de ces séries d'exercice a représenté 46 sessions de 90 exercices, ce qui est beaucoup trop
important pour étre proposé dans un cadre autre que I'Institut de Primatologie ou les sujets
sont habitués a de telles sessions et sont testés tous les jours. Nous avons donc cherché a
déterminer quel serait le meilleur protocole pour obtenir des résultats identiques mais avec un

minimum de sessions.
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Lors de la premiére série d'exercices, tous les sujets ont démontré un ordre de préférence
clair, en basant leur choix sur la couleur du stimulus plus que sur sa position : le ratio entre le
facteur couleur (CFI) et le facteur position (PFI) a été pour cette série significativement
supérieur a 1 (moyenne = 3,11, test de Student contre une valeur égale a 1 : t = 2,4024, p =
0.031). En revanche, comme le montre la Figure 27, ce ratio CFI/PFI a diminué
significativement lorsque 3 choix ont été présentés. Cela nous permet de dire que les
chimpanzés ont exprimé de maniére plus explicite leur préférence de couleur lorsqu'ils étaient

face a 2 choix plutét que 3.

3,5 7
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Figure 27 : Ratio CFI/PFI pour les différentes séries d'exercice.
Test de Student sur moyennes appariées, code de significativité :
p <.001 *** p<.01 **,p<.05*p<.1l °

On a aussi observeé une tendance a la diminution de ce méme ratio au cours des sessions a
titre individuel. L'attitude des sujets lors des expériences nous a également renseigne sur le
fait qu'ils ont porté de moins en moins d'attention aux stimuli au cours du temps et répondu de

maniére plus automatique, se reposant donc sur la position.

D'autre part, certains sujets ont exprimé des résultats différents lors des series sur fond
blanc par rapport au fond noir, soulevant I'importance de ce parametre dans le protocole. Pour
prendre en compte cet aspect, nous avons donc testé la représentativité des résultats obtenus
lors des 5 premieres sessions de 2 choix sur fond noir ajoutés a ceux obtenus lors des 5
premieres sessions de 2 choix sur fond blanc. En ne sélectionnant que ces 10 sessions, les
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résultats obtenus sont hautement corrélés aux résultats issus de l'ensemble des 46 sessions
(tests de corrélation de Spearman et Pearson, moyenne p = 0,95 [0,88-0,98], moyenne r = 0,96
[0,94 - 0,98], p-value < .001 pour tous les sujets). Ainsi, cette configuration nous a permis

d'obtenir des données suffisantes pour conclure a une préférence ou non des stimuli présentés.

D. Discussions

Les 6 sujets de cette étude ont tous démontré des tendances stables de préférence ou au
contraire d'évitement de couleurs présentées sur un écran sous forme de carrés pleins
homogenes. Le fait que ces tendances aient été identiques sur fond noir et blanc nous permet
d'écarter I'nypothese que le choix des sujets était basé sur le contraste avec le fond d'écran
(notamment pour les préférences pour le jaune ou le vert, particulierement marquées chez les
2 sujets qui les expriment). La conservation de ces tendances est la preuve que le choix était
fondé sur la couleur des stimuli en soi. Quatre tendances sont apparues : preférence pour les
couleurs jaune-vert, préférence pour le rose-violet, préférence pour le rouge-brun et enfin
préférence pour les stimuli achromatiques. En augmentant la taille de I'échantillon de sujets
testés, une vision plus juste & I'échelle de I'espece pourra étre étudiée. La différence
d'historique, d'origine, d'entrainement des sujets ajoutera d'autre part une mixité necessaire a

la géneéralisation des résultats a I'espece.

Il est important de souligner que ces expériences de préférence de couleurs étaient basées
sur des stimuli géométriques apparaissant sur un écran. De ce fait, les stimuli étaient sortis de
tout contexte, de tout lien avec la réalité, et ne pouvaient étre associés a des objets ou des
situations. Or les études récentes sur les préférences chez I'hnomme ou l'animal ont émis
I'nypothese que les préférences de couleurs pourraient étre definies par la valeur émotionnelle
de l'objet ou la situation qu'un individu associe a la couleur (Palmer & Schloss, 2010) ou
pourraient étre conditionnées par le contexte émotionnel dans lequel se trouve le sujet (Maier
et al., 2009; Franklin et al., 2012). Comparer les résultats obtenus lors de la présente étude a

des tests passant par des objets ou aliments sur les mémes sujets pourrait s'avérer intéressant.

Cette série d'expériences a été motivée par les résultats intrigants d'un des sujets de
I'étude n°1, Pal. Cette derniere a présenté un comportement étonnant face au stimulus bleu,
répondant systématiquement faux pendant un nombre non négligeable de séances. Les
résultats obtenus par test de préférence sont sans appel pour Pal : elle a clairement présenté un

évitement du bleu, qu'elle a choisi majoritairement en derniere position quels que soient les
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parameétres ( Indice de Préférence moyen = 0,159 ; [0,060 - 0,284] ). L'origine de cet
évitement de la couleur bleu n'est pas encore déterming, d'autant plus que Pal présentait une
histoire tres proche d'une autre chimpanzé, Cléo, née la méme année et eélevée dans les mémes
conditions, et qui au contraire a présenté une préférence pour le bleu de maniére tres stable (
Indice de Préférence moyen = 0,639 ; [0,616 - 0,661] ). Toutefois ce résultat a confirmé
I'nypothése de I'aversion pour le bleu comme origine des erreurs observées sur les exercices

de discrimination des couleurs.

Nous remarquons que le ratio CFI/PFI a diminué petit a petit au fil des sessions. Une
hypothese est que les sujets se sont habitués aux sequences pseudo-aléatoires de couleurs et
de position aprés plusieurs itérations. En effet, une seule séquence pour l'ordre d'apparition
des couleurs et une pour les positions des stimuli ont été utilisées. La possibilité que le sujet
ait appris la séquence des positions (ne comportant que 72 lignes) méme partiellement est peu
probable mais reste possible. D'autant plus que les chimpanzés testés ici sont entrainés
quotidiennement avec des exercices de mémoire parfois pousses. Pour éviter ce biais lors des

études futures, nous recommandons l'utilisation de plusieurs séquences différentes.

Toujours dans l'objectif d'étendre ce projet a d'autres individus, il est important de noter
gue les moniteurs, suivant leur marque ou leur calibrage, émettent des couleurs parfois trés
différentes. Les conditions d'éclairement jouent aussi sur les couleurs percues par le sujet. I
est donc primordial, avant de débuter toute serie d'expérience, de comparer les couleurs
percues par l'utilisateur avec les coordonnées des couleurs fournies ici. La méthode la plus
précise pour évaluer les couleurs exactes est de mesurer les émissions avec un colorimeétre
adapté aux émissions des écrans LCD. Toutefois, pour des raisons pratiques nous avons choisi
une méthode d'évaluation directe par deux observateurs différents qui ont comparé les
couleurs pergues avec les échantillons d'un nuancier. Il ne s'agit pas de la méthode optimale,
et les résultats obtenus intégrent certainement des erreurs liés aux observateurs. Nous
recommandons malgré tout l'utilisation des coordonnées ainsi déterminées comme références

pour de prochaines expérimentations.

95



CONCLUSION GENERALE

Nous avons vu comment la vision des couleurs est le résultat d'évolutions trouvant leurs
origines dans les premiers stades de vie. Pouvoir percevoir de maniére distinctive les
différentes émissions du spectre lumineux permet une analyse plus précise de
I'environnement, une recherche de nourriture facilitée, le repérage des congéneres, la
transmission de signaux sociaux ou interspécifiques etc. Suivant I'écologie des difféerentes
especes, ces éléments se révélent plus ou moins importants : les especes nocturnes, vivant
dans des conditions pour lesquelles les cones ne sont que peu fonctionnels, mais aussi les
mammiféres marins, soumis a des spectres lumineux différents du fait du phénomene de filtre
causé par I'eau, ont progressivement perdu la capacité de percevoir les couleurs. En parallele
on observe chez ces especes le développement de sens particuliers tel que I'écholocalisation
ou l'exacerbation des autres sens (ouie, odorat ...). La vision des couleurs présente de trés
nombreuses variations au sein du monde animal, et de nombreuses especes peuvent percevoir
un plus grand nombre de couleur que I'espéce humaine, grace a des photorécepteurs plus
variés, mais aussi des procédés assistant la vision des couleurs tel que des gouttelettes
lipidiques ou des régions pigmentées ajoutant des filtres aux différences d'absorption des
photorécepteurs. Ces mécanismes sont principalement observés chez les insectes et n'ont donc
pas été décrits ici mais ils contribuent de maniere intégrale a la grande diversité des modes de

vision des couleurs dans le monde du vivant.

Les chimpanzeés, tout comme les singes de I'Ancien Monde, espéce humaine comprise,
ont de nouveau gagné, apreés la perte de deux familles d'opsines sur quatre dans la lignée des
mammiféeres, la capacité de percevoir trois couleurs primaires a travers un phénomene de
duplication du gene situé sur le chromosome X. Les analyses génétiques, ainsi que des études
électrorétinographiques et comportementales ont démontré que la vision des chimpanzés est
tres similaire, si non identique, a celle de I'nomme. Une légere sensibilité inférieure aux
émissions de grande longueur d'onde subsiste. Au dela de la vision stricte des couleurs, nous
avons aussi vu que de nombreux processus cognitifs sont associés a ces informations
sensitives : mémoire, régulation des rythmes biologiques, transmission de messages, relation
avec l'affect ... La notion de préférence est une illustration de la complexité de l'intégration
des informations transmises a partir des photorécepteurs. Les préférences de couleurs sont
retrouvées dans de nombreuses espéces mais sont principalement étudiées chez I'hnomme. Le

mangue de connaissance qui subsiste a propos des mécanismes entourant la formation d'une
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préférence introduit une difficulté supplémentaire : quels éléments influent sur une préférence

et comment tester la préférence des couleurs dans une espéce sans jouer sur ces facteurs ?

La présente étude s'intéresse a ces deux aspects de la perception colorée chez le
chimpanzé. Par les expériences menées ici, il s'agit de poser les bases d'une série d'études de
plus grande envergure reposant sur un outil commun : l'utilisation d'écrans tactiles comme
interface pour proposer des exercices. Le premier projet vérifie la trichromatie des
chimpanzés en se basant sur leurs capacités de discrimination. Les résultats démontrent leur
perception correcte des trois couleurs primaires que sont le bleu, le vert et le rouge, avec une
augmentation des confusions nette entre les couleurs associees au rouge (marron, rouge,
orange). Cet exercice est basé sur la forme la plus simple des exercices d'association d'un
échantillon a son identique (“identity Matching-to-Sample”), mais nécessite toutefois un
entrainement préalable a ce principe d'exercice. Le second volet de cette étude s'intéresse a la
préférence des couleurs. Nous avons pu mettre en évidence ici que les chimpanzés
présentaient un ordre de choix stable entre les différentes couleurs lorsque deux ou trois
stimuli leur sont proposés. Nous n'avons pas trouvé de tendance générale au sein des six
chimpanzés testés, mais chacun d'entre eux a présenté une tendance personnelle constante au
fil des différentes conditions expérimentales. En se basant sur nos résultats, nous avons
déterminé un protocole simplifié, prenant en compte les deux conditions de fond d'écran, qui
pourra étre proposé a un nombre plus large de sujets. Cet exercice étant basé sur un principe
de touché de cible, sans conditions pour la récompense, n'importe quel sujet ayant recu un
entrainement de base a l'utilisation des écrans tactiles pourra étre testé. L'utilisation d'écrans
tactiles permet aussi de proposer des experiences dont les conditions sont identiques, sans

intervention d'un expérimentateur humain.

Ainsi, cette étude appelle a la continuation du projet en intégrant un plus grand nombre
de sujets chimpanzés, mais peut aussi s'appliquer a toute espéce ayant été entrainée aux
exercices sur écrans tactiles : bonobos, orang-outans, macaques, mais aussi des especes non
primates telles que les chevaux. La comparaison avec d'autres especes n'ayant pas les mémes
profils de vision des couleurs peut s'avérer intéressante : les mammiféres autres que les singes
de I'Ancien Monde sont dichromates, avec des perceptions colorées trés différentes dues aux
variations dans le spectre d'absorption des opsines. En comparant les préférences entre les
especes, des homologies pourraient nous instruire sur une implication de l'inné dans la

construction d'une préférence et I'hypothese d'une origine commune de ce processus.
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ANNEXES

: Analyse de groupement a partir des indices de similarité obtenus lors de I'exercice

1 de I'expérience I, résultats individuels.
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Annexe |l : Résultats individuels du test de préférence des couleurs. Sur chaque graphique, les
barres représentent les indices de préférence moyens obtenus pour chaque couleur, rangés par ordre
décroissant. Les indices obtenus lors des différents types d'exercices sont représentés par des symboles
ponctuels différents : premiere série de 2 choix sur fond noir (A1 BBG = Black BackGround), 2 choix
sur fond banc (A1 WBG = White BackGround), 3 choix sur fond noir (B BBG), 3 choix sur fond
blanc (B WBG) et seconde série de 2 choix sur fond noir (A2 BBG).

Ai

W A1BBG

AA1TWBG

—BBBG
@B WBG

Indices de préférence

¢ A2 BBG

W A1BBG

A A1TWBG
= BBBG
® BWBG

Indices de préférence

+ A2BBG

mAl1BBG

AA1WBG
—BBBG
®BWBG

Indices de préférence

* A2 BBG

115



Pan

w 0,9
(=]
038 -
@0/ = . mA1BBG
w06 e
0,5 AA1LWBG
Q
© 04 —BBBG
8 0,3
g02 ®BWBG
- 0,1 ¢ A2 BBG
0 T T
] X
& &
Q
(%)
=
g
o mA1BBG
v
s AALWBG
3
" — B BBG
Q
o ®BWBG
e
—_ * A2 WBG
& -2 9 & S P e e & o >
& & (8] < o [$) & e
N 0@*\% N RO RS @'af“ K
Pendesa
1
o 09
c 0,8 — |
Qo7 m 4 =
o 3 H Al BBG
Y
w06 8
} .
Q05 A A1LWBG
Q
° 0,4 — —BBBG
o 0,3 —
o ® BWBG
502 —
01— ¢ A2 BBG
0 .
& N &
(_.;\\ {\;\0 QQ'

116



LT ,
| ECOLE= ~ -~ UNIVERSITE
i NATIONALE TOULOUSE Il
| VETERINAIRE PAUL SABATIER Ut

AGREMENT SCIENTIFIQUE

En vue de ’obtention du permis d’imprimer de la thése de doctorat vétérinaire

Je soussigné, Alain REGNIER, Enscignant-chercheur, de 'Ecole Nationale Vétérinaire de
Toulouse, directeur de thése, certifie avoir examiné la thése de Camille PENE . intitulée
«Etude de la perception des couleurs chez les chimpanzés (Pan troglodytes):
discrimination et préférence des couleurs, mise en évidence a Uaide de différents exercices

basigues sur écran tactile.» et que cette derniére peut étre imprimée en vue de sa soutenance.

A3

Fait & Toulouse, le 23 novembre 2015 Vu:

Professeur Alain REGNIER La Directrice de I'Ecole Nationale
Enseignant chercheur Vétérinaire de Toulouse

de I'Ecole Nationale Vétérinaire de Toulouse Isabelle CHIMY

i

Vu: Vu et autorisation de Pimpression :
Le Président du jury : Administrateur Provisoire de
Professeur Pierre FOURNIE 1'Université
Paul Sabatier
<“Monsieur Amal AH

‘Administrateur Proyiso
Mile PENE Camille Amal S
a été admis(e) sur concours en : 2010 ma
a obtenu son dipléme d'études fondamentales vétérinaires le : 26/06/2014
a validé son année d’approfondissement le : 22/10/2015
n'a plus aucun stage, ni enseignement optionnel 4 valider,
Feole nationale Véigrinaire- 23, chemin des capelles - 31076 Toulouse Cedex 3 - France Universite

11fe Toulouse



118



119



Toulouse, 2015

NOM : PENE PRENOM : Camille

TITRE : Etude de la perception des couleurs chez les chimpanzés (Pan troglodytes) : discrimination et
préférences des couleurs, mises en évidence par différents exercices basiques sur écran tactile.

RESUME :

Les chimpanzés (Pan troglodytes) présentent une vision trichromatique proche de celle de
I'Homme, avec une sensibilité légerement inférieure aux rayonnements de grande longueur d'onde.
Dans cette étude, nous étudions la perception des couleurs sous deux axes : la discrimination des
couleurs et la notion de préférence.

Le premier test nous a permis de déterminer les relations de similarités entre 10 couleurs du spectre
visible. Les résultats mettent en évidence une distinction entre les couleurs associées au rouge (rouge,
marron, orange, rose, violet) qui apparaissent plus similaires et les autres (bleu, vert, jaune), plus
rarement confondues.

La notion de préférence est testée en présentant un certain nombre de cibles colorée présentées sur
un fond noir ou blanc. Les sujets ont exprimé de maniére significative et constante au cours des
différentes séries un ordre préférentiel dans le choix des stimuli, basé sur leur couleur. Ce test nous a
donc permis de valider un protocole simplifié dans le but d'élargir le test a plus de chimpanzés mais
aussi a d'autres especes.

MOTS-CLES : Vision des couleurs, préférence de couleurs, chimpanzés, écrans tactiles, Kyoto
University Primate Research Institute

ENGLISH TITLE : Color perception in chimpanzees (Pan troglodytes) : color discrimination and
preferences, tested through basic touch panel experiments.

ABSTRACT :

Chimpanzee's color vision is known to be really close to human's : trichromatic, slightly less
sensitive to reddish colors. In this study we approached chimpanzee's color perception through two
aspects : color discrimination and color preference.

The interest of this study was to elaborate basic touch panel experiments that would allow us to test
the color perception of all chimpanzees with a basic training using touch panels.

The first part led us to determine normal color perception in chimpanzees through color confusions.
Results showed a clear discrimination between red-associated colors (red, brown, orange, pink, purple)
and others (blue, green, yellow), less likely to be confused.

Then, we focused on the question of preferences. The six tested subjects demonstrated stable
preferences through different experimental settings. In this experiment we validated a simplified
protocol that would be used to test more chimpanzees and individuals from other species trained with
touch panels in order to reach more significant conclusions within one species and among different
species.

KEY-WORDS : Color vision, color preference, chimpanzees, touch panel, Kyoto University Primate
Research Institute
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