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Résumé

Les études portant sur les émotions chez les vertébrés, les mammiféres en particulier,
sont abondantes et bien documentées. Toutefois, bien qu’on s’y intéresse de plus en plus, les
émotions des invertébrés, elles, suscitent moins Dattention. A telle enseigne que, bien qu’ils
composent 97 % du régne animal, les invertébrés sont les grands laissés-pour-compte des études
sur la nature et les fonctions de leurs émotions (Willmer, 1990).

Tout en donnant écho aux rarissimes études déja réalisées, nous avons tenté au travers
le présent mémoire de dissiper le doute quant a 1’existence des émotions chez les invertébrés
par deux moyens principaux : d’une part, en étudiant les émotions en tant qu’états émotionnels
primaires ou émotions primitives, dépourvus de la dimension subjective normalement rattachée
a I’¢tude des émotions et d’autre part, en analysant les circuits neuronaux, neurotransmetteurs
et hormones, ainsi que les patrons d’expression comportementale typiquement associés aux
é¢motions humaines.

A travers cette nouvelle fagon de conceptualiser les émotions, nos résultats suggérent
que les systémes émotionnels neuronaux des vertébrés et invertébrés sont possiblement le fruit
d’une évolution commune, qui aurait bifurquée il y a des millions d’années. En conséquence,

nous concevons les états émotionnels comme universaux et présents deés la naissance.

Mots-clés :  Anthropologie biologique, émotion, état émotionnel primitif, neurosciences
affectives, neuroanthropologie, systéme émotionnel, invertébré, évolution,

comportement social



Abstract

Studies of emotions in vertebrates, especially in mammals, are abundant and well
documented. While researchers have expressed a growing interest to study emotions in
invertebrates, they generally attract less attention. Although they account for 97% of the animal
kingdom, the nature and functions of emotions in invertebrates have been largely overlooked
(Willmer, 1990).

By relating the rare studies that have been carried out by researchers, this thesis is
meant as an attempt to dispel the doubts surrounding the existence of emotions in invertebrates
by essentially two means: firstly, by studying emotions as central emotional states or emotion
primitives, devoid of the subjective dimension as a defining feature of emotional process; and
secondly, by analyzing the neuronal circuits, neurotransmitters and hormones, together with the
behavioral patterns typically linked to emotions as a whole.

Through this new conceptualization of emotions, our findings suggest that the neural
correlates of emotions in vertebrates and invertebrates are possibly the result of a common
evolution, which would have diverged millions of years ago. Thus, we promote emotion states

as innate and universal throughout the animal kingdom.

Keywords: Biological anthropology, emotion, central emotional state, affective
neuroscience, neuroanthropology, emotional system, invertebrate, evolution,

social behavior
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Chapitre 1 : Introduction générale

Au regard de la littérature existante, le projet proposé s’intéresse aux caractéres inné et
universel des émotions a travers 1’arbre phylogénétique. L’interrogation des différentes bases
de données permet de constater rapidement que les quarante derniéres années ont ét¢ marquées
par un véritable débordement des théories scientifiques sur les émotions. En dehors de la grande
divergence qui perdure au cceur des positions scientifiques quant a 1’origine, au fonctionnement
et a 'influence des émotions chez I’humain, les théoriciens se rallient autour du fait qu’elles
occupent une place de choix au sein du systeme cognitif (Davidson & al., 2004).

Cependant, dans I’état des connaissances actuelles, les émotions représentent une sphere
largement réservée aux mammiferes, en dépit du fait que ces derniers ne représentent que 8%
des vertébrés et moins de 3% de I’ensemble des animaux vivants sur terre (Willmer, 1990). A
travers le présent mémoire, notre préoccupation premicre sera par conséquent, de déceler la
présence d’émotions, ou du moins d’états émotionnels primitifs, chez le reste des vertébrés et
invertébrés en se basant sur les recherches comportementales et neuroscientifiques réalisées
jusqu’a ce jour, pour finalement enquéter sur la portée des émotions dans la vie de ces derniers.
L’intérét anthropologique de notre recherche prend ainsi toute sa place dans ce contexte précis,
a savoir I’¢tude de I’émotion en tant que facteur explicatif déterminant du comportement.

Dans ce chapitre introductif, nous définirons dans un premier temps les théories
évolutionnistes, physiologiques, neurobiologiques, constructivistes et cognitives importantes
qui ont aid¢ a I’¢laboration et a la compréhension de ’architecture fonctionnelle des processus
émotionnels. Pour chaque courant théorique majeur, nous présenterons ses fondements

historiques, ses postulats, ainsi que ses caractéristiques principales. Ensuite, nous effectuerons



un bilan des différentes conceptions qu’ont les chercheurs des émotions, dans le but de convenir
d’une facon de s’interroger et de trancher sur I’innéité et I’universalité des états émotionnels a
travers le régne animal, ce qui permettra le développement de la partie centrale du mémoire.
Nous conclurons, au final, en exposant le rapport de notre contribution théorique et des pistes a

approfondir dans les recherches a venir.

1.1. Théories sur les origines des émotions

Depuis longtemps, les émotions suscitent I’intérét de nombreuses disciplines et plusieurs
théories ont vu le jour, lesquelles ont cherché a décrire le processus émotionnel et a identifier
les propriétés qui lui sont associées. Les premiers courants de pensée portent sur la nature des
relations entre ce qu’on appelait alors la passion et la raison, créant d’emblée une rupture entre
les deux notions ; dualité qui ne cessera de se développer a travers les années et atteindra son
apogée avec Descartes, chez qui la raison domine la passion (Damasio, 1994).

Dans les pages qui suivent, les émotions seront étudiées par-dessus tout en tant qu’objet
scientifique, interprété en fonction de ses deux courants théoriques majeurs : les théories
évolutionnistes d’une part, qui soutiennent le caractére héréditaire et universel des émotions, et
de I’autre, les postulats constructivistes et cognitifs, qui envisagent 1’espace affectif en tant que
construction du cerveau humain, modulé¢ en fonction des contraintes imposées par un

environnement dynamique et changeant.



1.1.1. Théorie évolutionniste des émotions

A la lumiére des observations recueillies sur une période de trente ans, le naturaliste
Charles Darwin publie en 1872 son ouvrage intitulé « The expression of the emotions in man
and animals », soit plus d’une décennie aprés la sortie de son ceuvre phare « On the origin of
species ». Dans ses écrits, Darwin présente avec audace la dimension biologique des émotions
humaines, qu’il considére comme étant innée et pour cette raison, intrinseéque a la nature
humaine (Hess & Thibault, 2009). Dans cette optique, les expressions faciales traduisent les
états émotionnels internes, et sont indispensables pour I’homme comme pour I’animal, car elles
sont le symbole d’un avantage adaptatif pour la survie.

S’appuyant également sur les expériences du médecin francais Guillaume Duchenne de
Boulogne qui, plusieurs années auparavant, déclenche des expressions du visage par
stimulations galvaniques ciblées dont le désormais célebre « sourire du bonheur » ou
I’amalgame de la contraction simultanée des muscles buccaux et oculaires, Darwin dégage trois
principes ayant présidé au développement des émotions chez 1’animal (Black, 2002 ; Hess &
Thibault, 2009), résumés ici de fagon succincte :

a) « Serviceable associated habits » ou principe d’utilité :

On peut s’attendre au fait que, par exemple, face a un danger le corps va réagir de fagon
propice, voire adaptée, afin de prendre les mesures appropriées pour se défendre. Notamment,
I’animal va arrondir ses yeux pour centrer son attention sur la menace qui le guette. Dans ce
sens, plusieurs expressions du corps sont le corrélat du ressenti subjectif, la peur dans ce cas, et

se manifesteront toutes les fois que cet état mental sera induit. Ainsi, certaines habitudes se



renforcent par I’apprentissage et la mémoire a longue échéance car elles assurent la survie de
I’animal et sont de ce fait, héritées par la descendance.

b) « Principle of antithesis » ou principe d’opposition :

Selon le premier principe, nous avons vu que certains comportements sont transmis car ils
servent un but. Toutefois, le deuxiéme principe stipule que des états d’esprits opposés
conduisent a des mouvements involontaires, a 1’inverse de ceux manifestés aux termes du
premier principe. Malgré le fait que ces gestes soient tres expressifs, ils ne remplissent aucune
fonction adaptative en soi. L’exemple concret le plus fréquemment cité concerne le haussement
des épaules en réaction a un commentaire ou a une situation. Cette réaction comportementale
serait transmise a force d’étre répétée, mais n’influence pas la survie.

C) « Actions due to the constitution of the nervous system » ou principe d’action directe de

’activation nerveuse :

Darwin souligne la primauté du dernier principe par rapport aux deux premiers. En effet, ces
derniers peuvent €tre soumis a un contrdle volontaire, alors que les modifications corporelles
qui suivent une stimulation du systéme nerveux autonome (SNA) dépassent la conscience. Un
individu peut choisir, par exemple, de ne pas crier a la vue d’un ours, mais il n’exercera toutefois
aucune emprise sur les battements de son cceur. Ainsi, quoi qu’il fasse, son rythme cardiaque
augmentera.

Bien que ces préceptes soulévent quelques contradictions (Izard, 1990, 1992 ; Black,
2002), il n’en demeure pas moins que Darwin a pavé la route pour les théories scientifiques

subséquentes, en particulier pour celles traitant de la dimension psychologique des émotions.



1.1.2. Théories physiologiques des émotions

Pour leur part, les théories physiologiques examinent les connexions entre les émotions
et les schémas de leurs expressions physiques, fondées sur le fait que chaque émotion
bénéficierait d’un patron d’activation spécifique au niveau du systéme nerveux central (Lang,
1994 ; Plutchik & Kellerman, 1981). Cette facon de concevoir les émotions a donné lieu au
premier grand débat sur la nature des émotions (Lang, 1994).

Vers la fin du XIXe siecle, le psychologue William James (1884) et I’anatomiste Carl
Lange (1885) proposent individuellement une théorie d’activation périphérique des émotions,
d’apres laquelle les réponses physiologiques envers un objet préceédent le label émotionnel (Fig.
1) (Lang, 1994). L’expérience émotionnelle subjective prendrait forme dans la périphérie (a
partir des récepteurs des fibres afférentes) et serait, essentiellement, sous la direction du SNA et
de I’ensemble des modifications viscérales qui succeédent a son élan. De cette fagon, un individu
éprouve de la tristesse parce qu’il pleure et non le contraire. Dans ce nouveau cadre théorique,
les émotions émergent donc en tant que conséquences, et non comme les causes des réactions
corporelles. Force est de constater que cet aspect temporel particulier a la théorie jamesienne est

contre-intuitif pour le commun des mortels (D’Hondt & al., 2010).

Réponses

somatiques et . .
. Emotion
Stimulus externe comportementales

Ex: abeille Ex: sueurs, agitation Ex : peur

Figure 1 : Déclenchement de I’émotion selon la théorie de James-Lange (1885)



Les limites du modele présenté par James et Lange ont été relevées par plusieurs
penseurs, dont les plus céleébres furent, sans contredit, 1’anatomiste Walter Cannon et son
¢tudiant Philip Bard.

Cannon (1937) démontre principalement 1’indépendance du systéme viscéral et du
systéme nerveux central, dans la mesure ou 1’émotion peut surgir en I’absence d’un couplage
des deux (Lang, 1994). Autrement dit, les réactions somatiques ne seraient pas une condition
nécessaire a I’apparition des réactions émotionnelles. De plus, plusieurs émotions, comme la
joie et la colére, posseédent des patrons d’activation physiologique similaires (élévation du pouls,
dilatation pupillaire, etc.) (Neumann & Waldstein, 2001), alors qu’il s’agit de deux émotions
subjectives complétement distinctes. En conséquence, la réponse physiologique ne pourrait
précéder la période pendant laquelle 1’émotion est différenciée. Du coup, la théorie de Cannon-
Bard, dite centrale, suggere que 1’émotion et les changements physiologiques en réponse a un
stimulus surviennent de manicre concomitante (Fig. 2). Sous cet angle, un stimulus externe est
relayé en tant que signal électrique au thalamus dorsal ou I’émotion se concrétise et
simultanément, la composante sympathique du SNA s’active et déclenche sa cascade, modifiant

ainsi I’homéostasie corporelle (Fig. 2).

Ex : abeille

Réponses physiques
et comportementales <

Emotion

\ 4

Ex : sueurs, agitation Ex : peur

Figure 2 : Déclenchement de I’émotion selon la théorie de Cannon-Bard (1929)



Notons, enfin, que cette théorie eut également son lot de détracteurs. En effet, aprés la
formation de la premiére réponse émotionnelle, le conditionnement aux stimuli externes s’opére
et les processus physiologiques deviennent secondaires (Mandler & al., 1962). De plus, selon le
psychologue américain Stanley Schachter (1964), I’émotion émane du corps, certes, mais le
systéme cognitif doit étre capable d’identifier la nature de 1’émotion ressentie, puisqu’a elle
seule, I’activation physiologique n’a aucune valeur émotionnelle intrinséque et n’est pas une
condition suffisante pour déclencher une émotion. Ces deux composantes doivent agir
ensemble, faute de quoi l’expérience émotionnelle demeure incompléte. Les propos de
Schachter furent a leur tour critiqués par le psychologue américain Robert Zajonc, qui souléve
la nature inconsciente de I’émotion, insoumise a la cognition (Berridge & Winkielman, 2003 ;
Winkielman, 2010). Dans I’éventualit¢é ou émotion et cognition seraient en désaccord, la

premiere remporterait le conflit haut la main.

Stimulus externe :> Activation :> Cognition :> Emotion

Ex: abeille Ex: sueurs, agitation

Figure 3 : Déclenchement de 1’émotion selon la théorie de Schachter (1964)

1.1.3. Vers une théorie neurobiologique des émotions

De nombreux chercheurs, dont James Papez, Paul MacLean, Jaak Panksepp, Antonio
Damasio et plus encore, ont repris et cadrés les propos de Darwin a leurs pensées, et ont tenté
de traquer de facon pragmatique les émotions dans le cerveau pour démontrer qu’elles seraient

couplées a des comportements bien précis et posséderaient une base neurobiologique, partagée



par I’ensemble des mammiféres. A I’heure actuelle, ce cadre théorique de 1’étude des émotions

fait 'unanimité et demeure I’une des approches les plus influentes.

1.1.3.1 Le circuit de Papez et les trois cerveaux de MacLean

« Is emotion a magic product or is it a physiological process

which depends on an anatomic mechanism? » (Papez, 1937).

Voici la question que se pose le neuroanatomiste américain James Papez avant de
proposer avec grande originalité, I’existence de circuits impliqués dans la pensée, le mouvement
et les émotions. Ainsi, il décrit la boucle, dite de Papez, qui serait a I’origine du processus
émotionnel. Grace a ce circuit, les émotions peuvent, d’un coté, etre générées par le traitement
des stimuli sensoriels dans les noyaux du thalamus et redirigés vers les autres aires cérébrales,
et de 1’autre, par des signaux pergus par le cortex cérébral et transmis vers le gyrus cingulaire,
I’hippocampe et I’amygdale, pour ensuite transiter vers les corps mamillaires de I’hypothalamus
et revenir finalement au cortex cingulaire (Papez, 1937 ; Dalgleish, 2004). Dans la pensée de
Papez, I’hypothalamus est central au déclenchement de 1’émotion. En effet, Papez a proposé que
la saillance d’une information émotionnelle subit un premier traitement au niveau de
I’hypothalamus, qui transmet un signal a un circuit de neurones que nous reconnaissons
aujourd’hui comme le systeme limbique, placé en second dans le but d’évaluer le stimulus de
manicre légérement plus approfondie et qui, finalement, fait écho a I’hypothalamus, qui

déclenchera les réponses endocrines et somatiques appropriées.



La voie décrite par Papez a été appuyée par les chercheurs, mais a néanmoins fait I’objet
d’une révision pour tenir compte de la complexité des relations entre les différentes régions du
cerveau.

C’est dans cet esprit que le neuroscientifique James MacLean (1949) s’intéresse a 1’idée
que certaines odeurs aient la capacité d’évoquer des émotions. D¢s lors, le rhinencéphale,
comprenant les terminaisons olfactives, est considéré par I’auteur pieéce maitresse de I’émotion
subjective. En décrivant son systéme, il reprend le terme /imbique formulé par Paul Broca, ety
intégre le circuit de Papez, ’amygdale, le septum et le cortex préfrontal (Panksepp, 1998).
Globalement, ce systéme émotionnel garantirait la survie de I’organisme par I’intermédiaire de
réponses viscérales et affectives adaptées.

De surcroit, il avance 1’idée d’un cerveau ayant évolué de maniére séquentielle, chacune
de ces étapes visibles a travers le chevauchement de trois couches corticales, a I’instar de I’image
que nous avons du cerveau aujourd’hui (MacLean, 1970). Le cerveau est scindé en trois parties
distinctes, soit reptilien, le paléomammalien et néomammalien.

Le plus ancien des trois cerveaux, le reptilien, renferme le tronc cérébral et cervelet, et
assure I’homéostasie corporelle, en contrdlant les fonctions vitales comme la respiration, le
rythme cardiaque et la température de I’organisme. Chargé des émotions, le cerveau
paléomammalien ou limbique, inclut quant a lui I’hippocampe, I’amygdale et I’hypothalamus.
Le plus récent, le cerveau néomammalien ou néocortex, implique les deux hémispheres
cérébraux et se situe aux fondements de la pensée abstraite, du langage, de I’apprentissage et de
la culture.

MacLean soutient ainsi que les mammiféres non-humains posseédent les deux premiers

cerveaux mentionnés plus haut par opposition aux especes d’oiseaux, de reptiles, d’amphibiens



et de poissons qui ne sont dotés que du cerveau reptilien, ce qui expliquerait selon 1’auteur,
I’absence d’une quelconque capacité émotionnelle chez ces derniers (MacLean, 1970).

Bien que la théorie du cerveau triunique de MacLean marque le progrés des
connaissances sur les bases cérébrales des émotions, on lui reproche d’avoir attribu¢ a tort toutes
les émotions a une seule région du cerveau (Derryberry et Tucker, 1992). Actuellement, nous
savons que ces structures du cerveau ne fonctionnent pas de maniére isolée. Au contraire, elles
s’influencent de maniére réciproque au moyen des nombreuses connexions que 1’évolution a
tissées entre elles. Au regard de la pluralité des fonctions qui assurent la survie de 1’individu,
I’implication de plusieurs régions du cerveau est donc une condition sine qua non a la genese

des émotions.

1.1.3.2. Panksepp et ses sept systémes émotionnels

A la fin des années 80, Jaak Panksepp souléve lui aussi le caractére impénétrable des
émotions humaines. Toutefois, pour ce neuroscientifique, elles peuvent €tre comprises par
I’é¢tude du comportement animal et les stimulations électriques et chimiques des régions
cérébrales primitives. En effet, I’excitation en laboratoire de certaines aires corticales provoque
des émotions chez ces animaux et nous savons cela, car ils continuent ou cessent volontairement
lesdites stimulations, dans la mesure ou elles évoquent des sensations agréables ou désagréables.
L’¢lucidation des processus émotionnels chez les animaux non-humains par une approche
neuroscientifique équivaut essentiellement a la découverte du noétre, sur la base que nous
partageons ces régions primitives avec eux, et cela serait fondamental dans le développement

des traitements pharmaceutiques adaptés aux différentes pathologies associées aux émotions.
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En effet, les troubles dépressifs et anxieux relevent des régions du cerveau dédiées a certaines
émotions complétement normales, mais qui, dans ces cas, sont activées de fagon atypique.

De¢s lors, Panksepp complexifie d’un cran la théorie d’un cerveau triunique de MacLean
et particuliecrement celle du cerveau limbique, en identifiant sept systémes ou circuits
émotionnels, qui se seraient développées tot dans 1’évolution et seraient ainsi, fondamentales a
la survie de I’organisme. Quant a elles, les régions supérieures du cerveau, fruits d une évolution
plus récente, seraient au service des régions primaires émotionnelles et motivationnelles et
agiraient (quand elles en seraient capables) comme régulateurs des états émotionnels. En
conséquence, dans son ouvrage de référence “The archeology of mind : neuroevolutionary
origins of human emotions”, les émotions (niveau primaire) seraient encodées a I’échelle du
génome du mammifere sous leur forme brute et raffinées a travers les différents mécanismes
d’apprentissage (niveau secondaire) et cognitifs (niveau tertiaire) (Panksepp & Biven, 2012).
De ce fait, il parvient a identifier sept systemes émotionnels fortement interconnectés mais
distincts, chacun représentant une émotion primaire dédiée a une fonction adaptive spécifique.

Pour capturer la pensée de Panksepp, nous exposons en premier lieu les circuits primitifs
situés dans les parties médianes et caudales du cerveau, pour ensuite remonter aux aires plus
récentes d’un point de vue évolutif, rajoutées de fagon rostrale et latérale : a) le systéme
SEEKING (recherche) associé¢ aux comportements exploratoires et médié par le circuit de la
récompense ; b) le systtme FEAR (peur) li¢ a la mobilisation de nos ressources face a une
menace, impliquant principalement ’amygdale ; ¢) le systtme RAGE (colere) afin de protéger
les avoirs des yeux indiscrets, faisant appel entre autres a I’amygdale ; d) le systtme LUST

(désir/appétit sexuel) afin de transmettre les genes, contrdlé par la strie terminale et ’amygdale ;

e) le systéme CARE (attention/affection) pour assurer le soin des tous petits, nécessitant le cortex
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cingulaire, la strie terminale, I’amygdale et 1’aire tegmentale ventrale ; f) le systtme PANIC

(anxiété de séparation) pour permettre aux enfants de communiquer leurs angoisses et peines

aux adultes, impliquant la strie terminale et le thalamus ; et enfin, g) le systtme PLAY (jeu), a

la base des compétences sociales, exigeant I’engagement des régions clés du thalamus et de

I’hypothalamus.

Nous tenons a pointer au fait que tous les systemes émotionnels décrits par Panksepp

soulignent la participation de la substance grise périaqueducale (PAG).

Afin d’aider a la compréhension de ces circuits, nous fournissons ici aux lecteurs une

breve explication des régions cérébrales partagées au sein de ces derniers :

a)

b)

d)

L’hypothalamus : Dans les années 30, Papez décrivait déja le role important de cette
région dans le processus émotionnel. Les fonctions de I’hypothalamus ont été
confirmées par stimulations électriques des noyaux de ce dernier, lesquelles provoquent
des émotions correspondant a la colére et des comportements hostiles ou de défense.
L’amygdale : Cette région du systeéme limbique a fait I’objet de nombreuses recherches
au fil des ans, particuliecrement celles portant sur la nature du renforcement chez
I’animal. L’amygdale jouerait un rdle essentiel dans la vigilance et dans la signification
émotionnelle aux stimuli sensoriels par le biais des aires thalamiques ou des différentes
aires corticales (Ledoux, 1994, 1995).

Strie terminale (BNST) : Elle s’identifie a un faisceau de fibres sur le thalamus et
possede plusieurs connexions majeures avec I’amygdale. Les recherches portant sur les
fonctions de la strie terminale démontrent son implication dans 1’anxiété, le désir sexuel,
la peur et I’affection maternelle (Lebow & Chen, 2016).

Substance grise périaqueducale (PAG) : Centrale au développement de la pensée de
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Panksepp, cette aire cérébrale interagit avec toutes les composantes du systeme limbique
dans 1’émergence des émotions et ses fonctions majeures incluent également la

régulation des processus nociceptifs, du systeéme cardiovasculaire et des vocalisations

(Behbehani, 1995).

Nous ne pouvons clore cette section sans mentionner briévement le néocortex (niveau
tertiaire de Panksepp), qui joue un rdle primordial dans I’interprétation des émotions. Ce que
nous savons présentement sur cette région du cerveau nous provient en grande partie des
observations d’Antonio Damasio et de ses collégues (1990), réalisées sur des patients dont
certaines régions du cortex frontal étaient endommagées. Ces individus présentaient des déficits
quant a I’analyse des caractéristiques émotionnelles rattachées a une situation sociale et donc,
avaient de la difficulté¢ a adopter un comportement approprié¢ face a ce qu’ils vivaient. En
conséquence, les travaux de Damasio ont permis, finalement, 1’établissement des liens concrets
entre émotion et cognition, dans lequel les émotions apparaissent en tant que condition

nécessaire dans le fonctionnement optimal de I’organisme.

1.1.4. Approche cognitive aux émotions

En ce qui concerne le mouvement cognitiviste, I’émotion est congue en tant que facteur
étiologique des réactions somatiques. Dans cette veine, 1’émotion déclenche, aux termes de
négociations avec la cognition, une réponse physiologique adaptée a la situation en question.
(Arnold, 1960).

L’approche cognitiviste réunit deux concepts majeurs, soit 1’évaluation cognitive

subjective (« appraisal ») et la préparation a 1’action (« action readiness ») (Arnold, 1960 ;
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Schachter, 1964 ; Frijda & al., 1989), qui envisage essentiellement le processus émotionnel
comme un mod¢le a deux étapes.

L’étape initiale du processus émotionnel ou « appraisal », fait référence au degré
d’importance qu’un individu accorde a un événement. En effet, une situation capable
d’influencer le bien-étre et qui rejoint les motivations ou des désirs de 1’individu, engendre une
analyse cognitive rapide des traits, de la valence et du degré de controle associés a la situation
(Roseman, 1991). L’émotion se révele essentiellement sous forme de signal motivationnel, qui
indique a I’individu les circonstances qui lui sont le plus bénéfiques, mais qui I’incite aussi a en
faire la connaissance. Un accent particulier est mis sur la mémoire, qui conserve les souvenirs
d’expériences émotionnelles positives et négatives, et qui va grandement influencer notre fagon
d’interpréter I’éveénement présent (Arnold, 1960).

La seconde étape du processus émotionnel, intimement liée a la premiére, se rapporte
aux changements des composantes physiologiques ou d’expressions faciales en réponse a un
é¢venement (Frijda & al., 1989). Un individu peut s’enfuir et pleurer, sauter de joie et sourire,
dépendamment de ce qui le motive a agir dans ce sens. Ainsi, les émotions sont pergues comme

des formes de préparation a I’action induites par des structures particulieres d’évaluation.

1.1.5. Approche constructiviste aux émotions

A I’inverse de la perspective évolutionniste sur la nature des émotions, les constructivistes
n’adhérent pas, quant a eux, au principe d’une matrice émotionnelle biologiquement innée et
transculturelle. Plutot, ils défendent I’idée a I’effet que la société agirait en tant que génératrice
d’émotions (Averill, 1980 ; Russell, 1991, 1999, 2003), au sein de laquelle les états affectifs

participeraient a la réalisation des buts dictés par cette méme culture. Dans ce cadre théorique,
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les émotions sont en fait le reflet de I’ensemble des croyances, normes et valeurs, emblématiques
de I’organisation sociale a I’étude — des « syndromes constitués socialement » (Averill, 1980),
appris au cours du développement mental et auxquels le milieu serait appelé a répondre. Ainsi,
les émotions émergent comme conséquences des phénomenes d’enculturation.

Les Tahitiens, par exemple, ne possédent pas de mot pour désigner la tristesse (Levy,
1984), de méme que les Esquimaux Utka n’ont aucun mot pour caractériser la colére (Vincent,
2010). Les Tahitiens décrivent une sensation de fatigue mais I’attribuent a une maladie ou a
I’effet d’une entité métaphysique (Levy, 1984). En conséquence, I’émotion en tant que telle,
mais aussi la valeur qui lui est donnée, varient toutes deux en fonction de la culture dans laquelle
I’individu évolue.

L’apprentissage des émotions plus complexes, comme [’empathie et [’altruisme,
nécessitent une connaissance plus approfondie de la structure sociétale et donc, un enfant ne
peut en faire ’expérience jusqu’a temps qu’il acquiert les habilités cognitives pour comprendre
pleinement les reégles morales de sa propre communauté (Armon-Jones, 1986). Dans ce sens,
les émotions ne précéderaient pas la capacité langagiére (Bateson, 1972), dans la mesure ou
I’expérience émotionnelle est créée en la nommant (Vincent, 2010).

Pour conclure, les aspects physiologiques des émotions jouent un role négligeable pour
les constructivistes, n’étant en fait que des effets secondaires de phénomenes sociaux-culturels

plus fondamentaux (Armon-Jones, 1986).
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1.2. Les émotions

1.2.1. Emotion, sentiment et affect

En 1984, Beverley Fehr et James A. Russell soulignent avec éloquence et justesse le fait

suivant :
« Everybody knows what an emotion is, until asked to give a definition »

Véritable source de conflits intellectuels, le neuroscientifique Joseph Ledoux (2012) a

méme suggéré que le mot soit chassé de notre vocabulaire.

Dans le but de mieux comprendre les émotions, il importe d’établir une distinction entre
les concepts d’émotion, d’affect et de sentiment, trés souvent employés de manicre
interchangeable dans la littérature. Ils sont tous le résultat d’états affectifs internes, variables en
durée et en intensité. Toutefois, ils représentent des entités différentes dont nous présentons ici

une bréve définition.

A la base, mouvement et émotion entretiennent une relation sémantique étroite,
I’étymologie du terme émotion provenant du latin ex-movere, qui signifie mouvement vers
I’extérieur (Elnicki, 2010).

En réponse a un stimulus spécifique, les chercheurs contemporains définissent I’émotion
comme une réaction transitoire et aigue, caractérisée par un systeéme cohérent de réponses
physiologiques, cognitives et comportementales (Ekman & Davidson, 1994) et des patrons
d’activations spécifiques (Ledoux, 2000 ; Calder & al. 2001). Dans certains cas, elle t¢émoigne
d’un état affectif intense, qui bloque la capacité d’une personne a répondre convenablement a

une situation (Panksepp, 1998).
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La notion de sentiment se rapporte principalement a la composante cognitive de
I’émotion, dans la mesure ou elle correspond a la disposition émotionnelle envers un événement
ou un objet en particulier. Par rapport a I’émotion, un sentiment est plus persistant dans le temps
(Leavitt, 1996).

Au demeurant, ’affect est un terme relativement nouveau dans la littérature, faisant
référence a ce qui est primairement ressenti et qui intégre les motivations et les pulsions
(Panksepp, 1998, 2012). Il s’agit de I’ensemble des manifestations subjectives des émotions et

qui transigent entre les intentions et les actions (Panksepp, 1998).

1.2.2. Classification des émotions

A travers les années, les chercheurs se sont consacrés a la conceptualisation des émotions
afin d’étre en position de mieux les définir. De ce fait, nombreux sont les scientifiques qui ont
avancé I’idée d’un nombre limité d’émotions universelles et présentes dés la naissance, chacune
avec un role unique dans 1’évolution : il s’agit des émotions de base, dites primaires (Panksepp,
1998, 2011, 2012) ou discretes (1zard, 1990, 1992). Dans la continuité des travaux réalisés par
Darwin, ces émotions s’apparentent a des outils provenant d’un héritage biologique et qui

permettent a I’organisme de naviguer 1I’environnement et dans ses relations avec autrui.

Les travaux du psychologue américain Paul Ekman sur les expressions faciales en lien
aux émotions sont sans doute les plus célebres (Levenson & Ekman, 1990 ; Ekman, 1992). La
pensée de I’auteur quant aux caractéristiques de I’émotion primaire peut étre résumée de la
maniére suivante : a) elle existe chez des primates autres que I’humain ; b) elle posseéde des

propriétés physiologiques spécifiques ; c¢) elle est générée rapidement et de fagcon universelle
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par des événements particuliers ; d) elle produit des réactions émotionnelles distinctes ; e) elle
est reconnue et évaluée automatiquement ; f) elle est bréve ; g) elle apparait naturellement ; et
h) elles se distinguent des émotions prosociales ou morales (Ekman, 2009). Toujours selon
Ekman, les expressions faciales sont formées par I’interaction constante avec 1’environnement
physique et constituent le pivot de la communication entre les animaux, incluant I’humain. Dans
la méme veine, 1’expression faciale associée a la peur permet, par exemple, en opposition avec
celle du dégoit, d’augmenter I’acquisition sensorielle a travers 1’ouverture des yeux, du nez et

de la bouche (Susskind, 2008).

Notons, de plus, que les émotions plus complexes, c’est-a-dire secondaires, seraient la
conséquence d’une alliance entre paires d’émotions primaires (Ortony et Turner, 1990), ainsi
que le résultat d’évaluations cognitives conscientes ou non, formées au niveau du cortex

préfrontal (Damasio, 1994).

1.2.2.1 En catégories

Dans les pages qui suivent, nous verrons que les catégories d’émotions proposées par
les scientifiques différent souvent en nombre et en genre et sont parfois le sujet de controverses
(Izard 1992 ; Plutchik, 1980 ; Tomkins, 1980; Ekman, 1992; Johnson-Laird & Oatley, 1992;
MacLean, 1993; Damasio, 1994; Panksepp, 1998). Cette disparité entre les classes proposées
témoigne précisément de la difficulté a convenir d’une définition univoque du concept méme

de I’émotion.

Izard (1992) relate dix émotions discretes : I’intérét, la joie, la surprise, la tristesse, la
colere, le dégolt, le mépris, la peur, la honte et la culpabilité. Ces émotions sont innées et

universelles, naissant bien avant I’aptitude au langage ou le développement de la pensée
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abstraite et ne sont pas soumises aux variantes culturelles. Autrement dit, elles seraient
indépendantes de la cognition. Izard démontre I’indépendance des émotions face au langage en
s’inspirant du fait que bien que certaines personnes sachent parler, il n’est pas tout le temps
¢évident d’exprimer ses émotions avec exactitude. Fondamentales aux origines de la conscience,
les émotions d’Izard ne peuvent étre apprises, enseignées ou créées en travers la cognition,
processus qui serait justement rendu possible grace a ces émotions.

Plutchik (1980) identifie un modele qui integre huit émotions primaires : la joie, la
tristesse, I’acceptation, le dégoit, la peur, la colére, la surprise et I’anticipation. Ces émotions
seraient rattachées a un certain nombre de fonctions adaptatives, chacune pouvant perdre sa
valeur dans le cas ou elle serait exprimée trop fortement : la protection, la destruction, la

reproduction, I’affiliation, le rejet, I’exploration et 1’orientation.

De son c6té, Tomkins (1980) mentionne neuf émotions primaires : la colére, le dégoft,
la joie, la peur, la surprise, le mépris, la honte, I’intérét et enfin, I’anxiété. En tant qu’émotion

primaire, la surprise a fait I’objet d’un bon nombre de controverses (Ortony & Turner, 1990).

Ekman (1992) souligne I’existence de six émotions fondamentales : la colere, le dégoft,

la peur, la joie, la tristesse et la surprise.

MacLean (1993) suggere a son tour six émotions primaires : le désir, la colére, la peur,

la tristesse, la joie et I’affection.

Plus récemment, Panksepp (1998) propose 1’existence d’émotions de bases regroupées
comme suit : la joie, la colére, la peur, le désir sexuel, I’attention et I’anxiété. Celles-ci seraient
associées respectivement a sept comportements adaptatifs : la recherche, 1’agression, la

protection, la reproduction, la maternance, 1’attachement et 1’apprentissage social par le jeu.
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Dans la majorité des classifications proposées, quatre émotions semblent ressortir de la
foulée : la tristesse, la colére, la joie et la peur. Ces émotions seraient présentes des la naissance

et communiquées a partir d’expressions faciales universelles (Sroufe, 1979).

1.2.2.2. En dimensions

L’objectif principal de la classification dimensionnelle de I’expérience affective serait
de pallier aux lacunes de I’approche catégorielle, a laquelle on reproche de nuire a la
compréhension de 1’émotion et & son fonctionnement (Feldman-Barrett, 2006). Ainsi, cette
méthode se veut comme une déconstruction des émotions de base en un nombre encore plus
petit de dimensions s’opposant deux par deux, dont les plus communes sont celles de
plaisir/déplaisir et d’excitation/dépression, liées respectivement aux dimensions de valence et
d’intensité¢ (Rubin & Talarico, 2009). Dans les paragraphes qui suivent, nous effectuerons un

bref survol de ses trois principales approches classificatoires.

Le modele du circumplex du psychologue américain James Russell (Russell, 1991 ;
Russell & Feldman-Barrett, 1999) organise les core affects dans quatre quadrants, distribués
dans un espace circulaire bidimensionnel : les dimensions de valence affective (plaisir/déplaisir)
sur un axe horizontal et d’activation (faible/forte) sur un axe vertical. Il fut un temps ou
I’approche de Russell fut beaucoup utilisée en clinique, afin de décrire I’expérience subjective
(Posner & al., 2005). D’autre part, son approche fut critiquée car elle place notamment certaines
émotions, comme la colére et la peur, aux mémes niveaux de valence et d’activation. Or, bien
que ces deux émotions soient négatives et intenses, elles possedent des composantes subjective,

expressive et comportementale distinctes.
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Le modele vectoriel (Patrick & al., 1993) organise ’espace affectif dans un continuum
bidirectionnel en forme de croissant, dans lequel les valeurs de valence et d’intensité sont
représentées de nouveau. Contrairement au modele russellien, celui de Lang et de ses collégues
considere qu’il existe une activation émotionnelle sous-jacente constante (Rubin & Talarico,
2009). Les émotions positives ou négatives déplaceraient le vecteur vers le haut ou le bas de
maniére respective et inciteraient le corps a émettre des comportements d’approche ou
d’évitement, tandis que I’intensité correspondrait a la disposition de I’organisme a réagir selon

différents niveaux d’activation.

Le dernier modele influent propose une distinction fondamentale entre émotions
positives et négatives, un modele bifactoriel qui se base sur les descriptions subjectives des
émotions recueillies auprés de sujets provenant de différentes cultures (Watson & al., 1988 ;
Watson & Clark, 1992). A leur tour, ces deux grandes classes d’émotions présupposent
I’existence des deux grands systémes de comportements mentionnés plus haut, c’est-a-dire le

rapprochement et I’évitement.

De plus, les recherches ont démontré que les individus qui endurent des émotions
négatives, comme 1’anxiété, ont souvent tendance a ressentir d’autres émotions négatives, telles
la tristesse ou la culpabilité. Enfin, la prédisposition aux émotions positives ou négatives
pourrait étre héréditaire, avec les émotions négatives ayant un coefficient plus élevé que leurs

homologues positifs (Watson & al., 1988).
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1.3. Traits émotionnels

Bien que la présente réflexion se veut comme une démonstration de I'universalit¢ du
processus ¢motionnel dans le monde animal, il convient également de discuter des traits
individuels, c’est-a-dire des traits de personnalité, intrinséques a la personne. Un trait de la
personnalit¢ ou émotionnel est considéré comme « une disposition interne, relativement
générale et permanente, plus ou moins marquée selon les individus et ayant une valeur
explicative » (Huteau, 1985). Par opposition a un état émotionnel, qui se rapporte a une situation
transitoire et circonscrite dans un contexte spécifique, un trait émotionnel est une caractéristique

individuelle liée a la maniere dont I’émotion primaire est vécue et exprimée (Goldsmith, 1994).

Les cinq grands facteurs de la personnalité, ou le modéle du « Big Five » ont un impact
majeur en recherche et en clinique (Watson & al., 1988 ; Keltner & Buswell, 1996). Ces derniers
se résument par I’acronyme OCEAN et sont décrits comme suit (Montag & Panksepp, 2017) :
a) I’Ouverture a de nouveaux intéréts ou expériences de vie ; b) la Conscience professionnelle
en lien aux traits de ponctualité et de fiabilité ; ¢) ’Extraversion associée aux dimensions de
sociabilité, d’assurance de soi et aux émotions positives ; d) I’Agréabilit¢ concerne la
personnalité empathique ; et finalement, e) le Névrotisme, pour décrire essentiellement la
stabilité émotionnelle de I’individu et son degré d’émotions négatives (Costa & McCrae, 1980;
Watson & Clark, 1992).

En effet, beaucoup d’études ont montré qu’il existe des relations assez importantes entre
les grandes dimensions de la personnalité et les grandes catégories d’émotions (Watson & Clark,
1992), ainsi qu’entre des traits plus restreints de personnalité et les émotions (Izard et al., 1993).

Carroll Izard et ses collegues (1993) ont démontré que 1’évaluation et la perception d’un
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événement émotionnel ne sont pas seulement associées aux caractéristiques de la situation en
question, mais aussi a la personnalité¢ de I’individu. Dans ce contexte, la fréquence a laquelle
une expérience se produit influence la fagon de vivre une situation émotionnelle et ce fait, va
construire la personnalité. Par le biais de leur théorie différentielle des émotions, ils démontrent
que : a) chaque émotion posséde un potentiel motivationnel différent ; b) I’expression des
émotions est stable dans le temps ; ¢) les émotions possédent un seuil d’activation ; d) chaque
individu posséde son propre seuil d’activation pour chaque émotion ; e) les émotions forment
des relations entre elles ; et g) chaque émotion est liée a la mémoire. Tel que nous I’avons
mentionné plus haut, la cognition et I’émotion sont indépendantes pour Izard. Toutefois, la
cognition peut influencer le processus émotionnel, méme si elle ne peut pas s’y trouver a
’origine.

D’autre part, la compréhension des relations entre personnalité et émotions doit s’intégrer
aux données du domaine de la neuroscience cognitive (Davidson, 2001). Ainsi, les
neurosciences affectives représentent ce nouveau sous-domaine des sciences cognitives qui
englobe la recherche sur la personnalité, les émotions et pathologies liées aux émotions
(Panksepp, 1998). Selon Panksepp, la personnalité serait en fait la preuve de I’existence de
circuits primitifs dédiés aux émotions basiques. Les études sur la personnalité démontrent une
forte corrélation entre 1’activation de certaines structures cérébrales et les émotions positives et
négatives, dont I’extraversion et le névrotisme (Canli & al., 2001). Dans la mesure ou les
émotions sont associées a différents traits de personnalité, il est assez logique d’imaginer que
dans les troubles de la personnalité, les manifestations émotionnelles sont perturbées (Panksepp,

1998).
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1.4. Consensus sur la définition de I’émotion

Jusqu’a présent, nous avons vu que malgré la diversité des propositions, il est évident
pour la majorité des chercheurs que les émotions jouent un réle majeur dans le comportement
de I’animal. Cependant, en raison de sa complexit¢ et de la multiplicit¢ des formes avec
lesquelles elle s’exprime, la communauté scientifique ne parvient pas a s’entendre unanimement
sur une explication objective de 1’émotion. Confrontés a ce paradoxe, de quelle fagcon faudrait-
il redéfinir I’émotion afin de réconcilier les théories cognitives et affectives sur le sujet et de ce

fait, y inclure le reste du monde animal ?

Les invertébrés sont les grands laissés-pour-compte des recherches scientifiques sur les
émotions. Ces derniers incluent les mollusques, crustacés, échinodermes, cnidaires, annélides,
arachnides, myriapodes et insectes. Pour la plupart des chercheurs, les émotions ne peuvent pas
étre étudiées chez les invertébrés pour de nombreuses raisons, dont les principales sont les

suivantes :

a) Différences notables et constitutives dans 1’organisation du systéme nerveux entre
vertébrés et invertébrés (Holland, 2016) ; et
b) Incapacit¢ au langage humain chez les vertébrés non-humains et les

invertébrés (Chittka & Niven, 2009).

Comme nous allons le voir, bon nombre d’études récentes ont démontré que certains
neurotransmetteurs et circuits sont actifs chez les invertébrés. Aussi, plusieurs autres études sur
leur comportement face a des stimuli agréables et aversifs ont révélé que les invertébrés ont des

comportements semblables aux autres espéces, nonobstant le type de systéme nerveux.
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Pour certains chercheurs, la composante subjective de 1I’expérience émotionnelle est la
seule apte a t¢émoigner de 1’existence réelle des émotions chez les animaux (Ledoux, 1995, 2000,
2012). Elle comprend tous les processus cognitifs en lien avec 1’émotion, qui interviennent dans
la perception de la situation, dans son traitement et dans sa consolidation mnésique. Toutefois,
elle ne peut étre étudiée chez les vertébrés non-humains et invertébrés car le compte rendu
subjectif dépend largement de la capacité langagicre pour étre compris. En conséquence, il nous
faut trouver des méthodes alternatives qui nous permettraient de mesurer les états émotionnels
chez ces animaux.

Ici, nous proposons 1’é¢tude des émotions a travers le cadre défini par David J. Anderson
et son collaborateur Ralph Adolphs (2014), lesquels entrevoient 1’émotion en tant qu’état
interne, discernable chez les invertébrés a travers 1’apparition de comportements fonctionnels et
adaptatifs, qui s’apparentent a ceux exprimés par les humains aux yeux de la peur ou la colere,
par exemple. Ces dispositions internes sont interprétées essentiellement en tant qu’émotions
primitives, car elles ne possédent pas toute la suite des expressions subjectives que nous
associons généralement aux émotions humaines, mais retiennent toutefois des propriétés
générales, rejoignant de pres les principes émis par Darwin : a) la gradation ; b) la valence ; ¢)
la persistance ; et d) la généralisation. C’est précisément cette fagon de concevoir les émotions
qui permettrait I’étude des émotions chez les autres espéces et qui réconcilierait les théories

opposées sur le sujet.

Dans I’article qui suit, nous exposerons les recherches qui ont examiné les liens entre les
émotions humaines et leurs articulations au sein des autres organismes vivants. En nous basant
principalement sur le modele des sept systemes émotionnels de Panksepp comme cadre

théorique, nous verrons s’il est possible d’établir une relation entre les structures cérébrales,
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neurotransmetteurs et hormones des étres humains et leurs homologues chez les autres animaux,

pour enfin conclure sur I’innéité et ’universalité des émotions dans 1’ensemble du régne animal.
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Chapitre 2: Article

On the subject of emotion-states in invertebrates: Reflections on past and current studies

Amzallag, Eva



Abstract

In light of the complexity which surrounds the nature of emotion and the diversity of
forms through which it is expressed, the study relating to its origin and functions has been a
road fraught with difficulties. At the present time, the obstacles brought on by this ongoing
debate have been fueled by a growing interest from researchers to study the realm of emotions
in non-mammalian animals. In this article, we propose that the investigation of emotions in
invertebrates is indeed achievable through central emotional states or emotion primitives,
defined primarily as internal dispositions that have maintained general and adaptive properties
through evolution (Anderson & Adolphs, 2014). In conjunction with Jaak Panksepp’s
framework of emotional brain systems and by relying on an argument-by-analogy approach, the
question on whether emotion states are present in invertebrates is examined from three angles:
firstly, the neural basis of emotions and its relation to the insect nervous system; secondly, the
adaptive role of emotions in mammals and the relevance of this to insect biology; and thirdly,
the similarities and contrasts between the emotional behaviors of insects and mammals. In
conclusion, our findings suggest the innateness and universality of emotion primitives across

phyla.
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2.1. Introduction

“If we lack emotional intelligence, whenever stress rises the human brain switches to
autopilot and has an inherent tendency to do more of the same, only harder. Which, more

often than not, is precisely the wrong approach in today's world.”!

When one begins to look closer, it becomes fast evident that emotions influence virtually
every facet of life, from simple decision-making to the DNA (Schwarz, 2000; Zammatteo,
2014). Against this backdrop, emotions have been the focal point of a great deal of scientific
endeavors over the years. To us mammalian vertebrates, we revel in the usefulness of emotions
simply because they feel the way they do, with their ability to mold and transform our lives each
day in such profound, meaningful and compelling manners through experiences of pain and
pleasure (Russell, 2003; Kron & al., 2015). They allow the fine-tuning and fulfillment of
motivations and needs, via the constant evaluation and interactions with an ever more complex
and dynamic environment. Albeit the tendency to isolate them from one another, emotional and
motivational processes are highly overlapping concepts (Chiew & Braver, 2011). Beyond the
self, emotions act as a vehicle through which communication is rendered possible, granting us
access to a wealth of social information and thus establishing the foundation for social
intelligence (Adolphs, 2003).

For humans, the inescapable quality of emotions makes them incredibly difficult to

ignore, but are they as essential to other species? Given the assumption that they are, in fact, as

" Cooper, R. & Sawaf, A. (1996). Executive EQ: Emotional intelligence in leadership and organizations. New York,
NY: Berkley Publishing Group.
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critical to them as they are to us, are their emotions consumed by similar impulses? Additionally,
do they shape and impact their decisions and behaviors on a daily basis as much as they do ours?
We wish to point out, however, that these questions are introduced solely to guide us through
our meditation, and are free of any desire to anthropomorphize the subject matter.

The purpose of this article is threefold. Firstly, we will analyze the neural correlates of
emotion and their relation to the insect nervous system; secondly, the adaptive role of emotions
in mammals and the relevance of this to insect biology; and thirdly, the similarities and contrasts

between the emotional behaviors of insects and mammals.

2.2. Studying emotions in invertebrates

In light of the complexity which surrounds the nature of emotion and the diversity of
forms through which it is expressed, the study relating to its origin and functions has been one
fraught with difficulties and has proven to be a bona fide challenge for many scientific
disciplines through the years. Appropriately, we have witnessed the rise of opposing theoretical
trends, with the development of neuropsychological and neurobiological theories, interested in
the fundamental mechanisms of the central nervous system regulating emotions (Panksepp,
1998); the expansion of cognitive approaches, focused on the conscious aspects of emotions and
on notions of appraisal and readiness for action (Schachter, 1964; Ellsworth & Scherer, 2003);
and the socio-constructivist perspective, which firmly objects to the idea of innate, biologically-
determined emotional systems at the core of the neurobiological and cognitive approaches,
instead viewing emotions as socio-cultural constructs (Winkielman & al., 2008). In conjunction
with these dichotomous theories, many attempts to define the concept of emotion have been

made over the years, yielding explanations ranging from intense and short-lived, sometimes

20



long-lasting reactions or states (in personality traits and psychopathologies) in response to
aspects of stimuli or events, as well as neurobiological states (Panksepp, 1998). Plutchik was
able to identify 28 different definitions of emotions and noted the tendency for some authors to
propose emotional theories without providing explicit definitions of the word itself (Plutchik,
1981). This disagreement is even clearer when it comes time to determine which of these
represent its essential properties and those that are likely to constitute the defining characteristics
of the concept (Frijda, 1989; Damasio, 1994; LeDoux, 1995; 2012).

At the present time, the obstacles brought on by this ongoing debate have been fueled
by a growing interest from researchers to study the realm of emotions in non-mammalian
animals (Adolphs, 2003). Confirming their existence would have significant implications for
animal welfare (Brydges & al., 2011; Adamo, 2016; Cerqueira & al., 2017), potentially
changing the manner in which we interact with them (Harding & al., 2004). The empathy we as
humans have towards invertebrates is typically low, and some even believe it would be a
hindrance to humans for these animals to feel any kind of pain at all (Kellert, 1993). Above all,
it would teach us the ways by which our own brains evolved to produce emotions (Panksepp,
1998).

Before we launch our analysis, it is noteworthy to broach the elements on which most
scientists do agree on. They accept that emotion is reducible to three main components, more or
less independent from each other: a physiological/biological component, a behavioral
component and a cognitive component (Watson & Clark, 1992; Oatley & Johnson-Laird, 2014).
The physiological dimension pertains to the physiological activation of the central and
autonomous nervous systems (CNS and ANS, respectively) that co-occurs with an emotion and

prepares the body to react to an environmental cue in an adaptive way. Changes in the endocrine
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system are assessed through secretion levels of hormones, changes in the autonomic system
(heart rate, blood pressure, respiratory rate, electrodermal activity, gastrointestinal activity,
pupillary responses, etc.). For example, it has been shown that negative emotions present
stronger autonomic nervous system responses (Davidson, 2001).

The behavioral component of emotion refers to behavioral and expressive responses,
which differ from one individual to another. It is, on one hand, a communicative expression,
behaviors that aim at communicating the emotion to others and, on the other hand, immediate
reactions to a situation (e.g. reflexes). Facial expression is without a doubt the most studied and
significant behavioral component (Keltner and Ekman, 2000). Since the face is the main source
of communication of emotions to others, it is not surprising that the majority of the emotional
signals come from this part of the body. The expressive component of emotion also includes the
gestural and vocal behaviors that accompany an emotional state: posture changes, body and arm
movements, touch, gaze and so on. In this sense, the body moves abruptly when a person is
angry, while movements are slow and withdrawn when he or she experiences sadness. Finally,
the voice changes in an emotional experience: it breaks, twists or rises higher and quicker than
usual. It seems, therefore, that emotions are expressed through different channels (verbal and
nonverbal) in a complex and elaborate way (Keltner and Ekman, 2000).

Finally, the subjective component includes all the mental processes that develop
following an emotion and that intervene in the perception of a situation, in its maintenance and
transformation in memory. The subjective component, which is also referred to as the cognitive
and experiential component can only be expressed through language (Averill, 1980).

With this said, in order to assess the existence of emotions across the phylogeny, we

need to revisit the criteria by which we study them (as described above). Here, we stand by
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Anderson and Adolphs’ (2014) view of emotions as emotional-states or emotion primitives,
described as internal dispositions that retained general functional and adaptive properties from
early evolution, such as scalability (i.e. intensity in response to a stimulus), valence (i.e. positive
or negative), persistence (i.e. physiological changes that outlast the stimulus) and generalization
(i.e. the same behavior will be expressed in response to similar emotional experiences, much
like Darwin’s first principle of serviceable habits). In consideration of the foregoing, the
subjective component is subtracted as a defining feature of emotional experience, and we can
turn towards the studies relating to tasks involving attention, perception, memory, expectation,
and decision making, which are known to be influenced by emotional states in humans
(Mathews and MacLeod, 1994; Lerner and Keltner, 2000), as reliable tools to assess emotions

across a wider range of animal species.

2.3. Neural basis of emotions

Various attempts to track down the neural structures of emotions have been made over
the years. Currently, most of the neuropsychological theories consider that emotions are
distributed throughout the central nervous system and are not situated in a particular region
(Derryberry & Tucker, 1992). Firmly rooted in Darwinian tradition, many neuroscientists have
advanced the idea that emotions possess an underlying neurobiological basis, shared by all
mammals. This approach, which has gained momentum throughout the century, remains one of
today’s most promising paths in the quest to establish the origin and functions of emotions.

In the same strain as MacLean’s triune brain theory, Panksepp determined the existence

of seven basic emotional systems, each tied in to a specific cerebral circuitry: the SEEKING,
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RAGE, LUST, FEAR, MATERNAL CARE, PANIC and PLAY systems. Electric brain
stimulation (i.e. ESB) and brain damage studies have confirmed that emotions are located in the
deep cortices of the mammalian brain and are experienced consciously via the neocortex and
basic learning, who depend themselves on this bottom-up regulation. Taken together, these
emotional systems form an integrated phylogenetic system, which functions through a dynamic
network of excitatory and inhibitory relationships and provide mammals with all the tools
needed for survival by generating visceral and instinctual emotional behaviors (Panksepp, 1998,
2011). According to the neuroscientist, the intricacy of the mammalian brain, through its folds
and layers, is merely the physical embodiment of evolution — the body’s answer to greater
environmental pressures and demands.

Thus, we will attempt to pinpoint the major players involved in the insect neurobiology
of central emotional states through Panksepp’s proposed framework, as above-discussed.
Furthermore, we will use an argument-by-analogy approach, which suggests that any two
species who answer to the same stimulus in a similar manner have the same experience. This
concept is generally accepted within the scientific community when it comes to vertebrates, but
is seldom attached to invertebrates. However, this approach can be extended to invertebrates by
applying a functional and evolutionary perspective to their neurobiology and behavior (Sherwin,

2001).

2.4. Dopamine and serotonin

Before jumping into the thick of things, we will provide the readers with a succinct
analysis of the dopaminergic and serotonergic systems by looking at their functions and

underlying importance. We consider such a discussion to be crucial, on the grounds that these
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neurotransmitters are available in both vertebrates and invertebrates, as they regulate many
behaviors. Dubbed simply as the happy chemicals of the brain in popular culture, the effects of
monoamines dopamine (DA) and serotonin (5-HT) depend largely on the type of receptor
expressed in the target cell (Mustard & al., 2005; Curran & Chalasani, 2012).

Dopamine is produced by L-DOPA (which in turn, synthesizes norepinephrine) in the
dopaminergic neurons in the ventral tegmental area (VTA) of the midbrain, the pars compacta
of the substantia nigra, and the arcuate nucleus of the hypothalamus. Once released in the
synaptic cleft, it binds to its g-protein coupled receptor. There are 5 subtypes of receptors, from
D1 to D5, arranged in 2 families. The D1-like family includes receptors D1 and D5, while the
D2-like family comprises of D2, D3 and D4. Some of dopamine’s most notable functions
include memory, reward, emotions, pain processing, learning and attention. Abnormally high
dopaminergic transmission has been linked to psychosis and schizophrenia, while low dopamine
levels is an etiological factor in Parkinson’s disease and depression (Schultz, 2007), among
many others.

As for serotonin (5-HT), it is located in several areas of the body. In the brain, it is
located in the neurons of raphe nuclei in the brainstem but send axons to the entire brain
(Charnay & Léger, 2010), including the limbic and cortical regions. Its precursor is tryptophan.
Once it enters the neurons, tryptophan hydroxylase (TPH-1) adds the hydroxyl group and
produces 5-HTP. 5-HTP is further decarboxylated by aromatic L-amino acid decarboxylase to
produce serotonin. Like dopamine, serotonin is released following an action potential and binds
itself to its receptor, located on postsynaptic neurons. There are 14 known receptors, organized
in 7 categories. Its involvement has been documented in sleep, aggression, eating habits, sexual

behaviors, as well as in emotions. The inhibitory nature of receptors 5-HT1A and 5-HT7 are
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associated with the development of anxiety, depression and cognitive function linked to
mechanisms of emotional learning and memory. The most common antidepressants, the SSRIs,
act by targeting the inhibitory action of receptor 5-HT1A, which supports findings concerning

its implication in the pathophysiology of mood disorders (Sanchez & al., 2015).

2.5. The SEEKING system

From early twentieth century and onward, scientists have considered reward-seeking
behavior fundamental to life (Tinbergen, 1951). More recently, it has been argued that the
SEEKING system, from which arises the exploratory, consummatory and predatory behavior
linked to the active pursuit of vital resources, is mediated by the pleasure or reward circuitry
represented in the medial forebrain bundle (MFB) (Panksepp, 1998, 2011). In mammals, this
neural pathway journeys through the lateral hypothalamus and the basal forebrain in a
rostrocaudal direction. The mesolimbic pathway, a cluster of dopaminergic neurons that projects
from the ventral tegmental area (VTA) to the nucleus accumbens (NAc), is a component
pathway of the MFB (You & al., 2001). Thus, located in the deep cortices of the mammalian
brain, the SEEKING system establishes itself as a general purpose, go-get-it system, providing
the animal with an “enthusiastic affective energy” needed for socio-sexual behaviors, feeding
and foraging (Panksepp, 1998, 2011). The circuitry takes meaning and develops through a
variety of learning mechanisms and interplay with the environment, linked to the tertiary or
neocortical, evolutionarily newer region of the brain. Bouts of depression (Dunlop & Nemeroff,
2007) and pathological gambling behavior (Bergh & al., 1997; Reuter & al., 2005) are correlated

with the sub-activation of the SEEKING system, while an over-activation of the system is noted
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in individuals suffering from other debilitating psychopathologies such as schizophrenia
(Laruelle & al., 1999).

In invertebrates such as honeybees, classic conditioning paradigms reveal that following
a basic training period to detect positive and negative stimuli, these insects unveil a clear
preference for the sucrose mixture by extending their mouthparts (i.e. proboscis), while a
quinine solution — considered aversive to honeybees — triggers the opposite effect (Mendl & al.,
2011; Bateson, 2011; Baracchi & al., 2017). Furthermore, in a task involving a virtual flower
meadow, bumblebees will choose foraging speed over accuracy when errors are penalized in
lieu of being unrewarded (Chittka & al., 2003). Therefore, we notice that the quality of the
stimulus, whether good or bad, influences their decision-making process and degrees of
motivation, strongly reminiscent of what it does for us.

However, in order to justify objectively the innateness and universality of these core
emotional components, researchers observe the scientific obligation to pinpoint their underlying
neural programs. In experiments, animals readily self-stimulate this dopamine-facilitated MFB
circuitry both electrically and chemically (Dichiara & Imperato, 1988; Panksepp, 1998;
Johnson, 2010). Similarly, PET and fMRI imaging studies in humans reveal that psychotropic
drugs like cocaine alter activity of the reward circuitry (Breiter & al., 1997; Schultz, 2007).
Injections of cocaine and amphetamine in crayfish Orconectes rusticus increased inquisitive
behavior and displayed a strong proclivity for the environment previously paired with the drugs
(Panksepp & Huber, 2004; Huber & al., 2011). In non-human primates like the monkey,
neuronal firing in the striatum is positively correlated to rewarding stimuli, such as food, sex
and drugs (Apicella & al., 1991). Similarly, evidence from both classical and operant

conditioning of nematodes such as Caenorhabditis elegans, the flatworm Dugesia japonica, the
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mollusk Aplysia, emphasize the role of dopamine in reward learning, as well as its reinforcing
properties through food-seeking behavior (Barron & al., 2010).

The role of dopamine in seeking behavior was further confirmed by blocking
dopaminergic receptors by antagonists of the neurotransmitter (e.g. pimozide), which greatly
lowered reward-directed behavior in rats for example (Bailey & al., 1986), and honeybees
displayed a pessimistic cognitive bias in response to ambiguous stimuli, suggesting greater
expectation of negative outcomes (Perry & al., 2016). Comparable results were obtained from
testing monkeys in an operant task, who demonstrated negative cognitive biases to an
ambiguous stimulus post health checks (Bethell & al., 2012).

Even greater impacts were noted in rats sapped of their dopamine by the neurotoxic
compound 6-OHDA (Marshall, 1974), as food would be placed in front of them but they would
not engage with it. In contrast, the biogenic amine octopamine in arthropods (homologous to
norepinephrine in vertebrates) affects reward learning and reinforcement more strongly than
dopamine (Mustard & al., 2005; Barron & al., 2010). Bateson and collaborators (2011) have
found that mimicking an attack on the honeybee by shaking it diminished its levels of
octopamine, dopamine, and serotonin.

At the basic level, these researches highlight the evidence which shows that notions of
reward and punishment in the learning of specific behaviors, as well as the neural mechanisms
which underlie them, are well-preserved in a wider range of animal taxa. Also, we notice that
shifts in affective state may be linked to changes in information processing similar to those
demonstrated in anxious and depressed humans. Furthermore, the similitudes between the

octopamine receptor subtypes in invertebrates and adrenergic receptor subtypes in vertebrates
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suggest these two systems may have diverged from a common evolutionary origin (Pfluger and

Stevenson, 2005).

2.6. The RAGE system

In the interest of protecting ourselves and our offspring, our gratifying resources from
potential predators and immediate threats or to establish hierarchy, evolution has provided
animals with dedicated neural pathways able to generate feelings associated with anger
(expressed through diverse patterns of vocalizations) and aggressive behavior (Panksepp, 2011).
Although they both have been found to be under the authority of dopamine, the combative
RAGE system offsets the enthusiastic and hedonic reactivity closely tied to the reward-
SEEKING system. Through a series of ESB experiments conducted in mammals, cortical
regions involved in RAGE have shown increased activity in the medial amygdala, the bed
nucleus of the stria terminalis (BNST) located in the basal forebrain, the hypothalamus, the PAG
and other interconnected structures like the prefrontal cortex (Panksepp, 1998, 2011). The
implication of the PAG in predatory behavior was further confirmed through the observation of
cats having sustained lesions in this area, as they would misconstrue potential or direct threats
and no longer be capable of displaying aggressive behavior (Gregg & Siegel, 2001). In
mammals, this attitude is facilitated by the release of neurotransmitters substance P, glutamate
and acetylcholine and inhibited by serotoninergic activity and opioids agonists such as
morphine.

For example, knock-out mice who lack the gene that codes for the NK-1 receptor

responsible for binding substance P, exhibit significantly reduced levels of aggressiveness when
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they are placed in the vicinity of control mice (De Felipe & al., 2008), as well as a surge in 5-
HT function followed by a selective desensitization of 5-HT1A inhibitory autoreceptors
(Santarelli & al., 2001), thus proving substance P and 5-HT are negatively correlated in the
body. In layman’s terms, reduced levels of hostility bring about pleasant emotional states.
Moreover, Chiavegatto and collaborators (2007) performed an experiment in which rodents bit
and attacked intruders after they had been given periodical access to small amounts of alcoholic
beverage, bearing a strong resemblance to the type of behavior recorded in humans (Cherek &
al., 1985). Subsequently, portions of the rodents’ brains were analyzed and confirmed that
steady alcohol consumption culminates in decreased expression of 5-HT1 receptors and
ultimately in reduced serotoninergic activity (Chiavegatto & al., 2007). A new study has
demonstrated that rhesus macaques who possess single-nucleotide polymorphisms (SNPs) in
the first exon part of their OPRM1 gene, which normally codes for p-opioid receptors, show
unprovoked aggressive behavior and low 5-HT activity (Driscoll & al., 2017). Other genetic
approaches to the study of aggressiveness in fruit fly D. melanogaster have suggested that
removing the fruitless gene (FruM) yields the same response as eliminating octopamine: male
flies seem to be unable to determine whether to court or fight the females (Yurkovic & al., 2006;
Miczek & al., 2007).

In invertebrates, the injection of 5-HT into the hemolymph of crayfish Procambarus
clarkii lessened displays of combativeness between pairs (Tierney & Mangiamele, 2001).
Interestingly enough, a study by Huber and colleagues (1997) has demonstrated that the
injection of 5-HT in subordinate crayfish Astacus Astacus who express higher levels of
octopamine, increased dominant-like postures and the number of attacks towards conspecifics.

Along the same line, exogenous 5-HT in ants lowers fighting behavior with other ants but
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increases it towards other species (Kostowski & al., 1975). The presence of 5-HT receptors
subtypes in the mushroom bodies of the honeybee and the fruit fly Drosophila melanogaster
has been confirmed by studies, as well as its role in various behaviors including decreased
aggression and associative learning in these insects (Blenau & Thamm, 2011; Curran &
Chalasani, 2012). In the fruit fly, aggressive behaviors are observed through postural changes,
such as lunging or erected wings, and were higher in fruit flies previously held in isolation and
who were fed a diet consisting of yeast colonies (Ueda & Kidokoro, 2002).

Collectively, these researches and many others prove that the nature of the underlying
relations between serotonin and hostile behavior remain incredibly complex (Curran &
Chalasani, 2012). However, as we have shown, the involvement of 5-HT in vertebrate and
invertebrate aggressiveness has been confirmed by multiple studies and remain the most
abundant and conclusive to date. Also, it is to be noted that combativeness acts as a mediator
for a large array of social relationships to establish dominance, and depend immensely on

environmental conditions.

2.7. The FEAR system

Over the years, the neurobiological basis of stimuli processing and fear acquisition have
been the subject of an extensive body of scientific work. Like rage, fear constitutes the body’s
natural defense system against predators and involves regions of the amygdala, the
hypothalamus and the PAG of mammals. On an evolutionary standpoint, fear is crucial to threat
response, as it protects the body from harm, while communicating the need for help or to simply
warn others of a looming danger. In humans, the recognition and evaluation of a stressful

stimulus constitutes the first component of anxious and fearful behavior. However, we know
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today that the over-stimulation of what constitutes the FEAR system is due to the increasing
demands of the environment, keeping the body in an unrelenting state of imaginary fear, in
which negative emotions abound. With time, this leads to the development of stress-related
mood disorders like PTSD, chronic anxiety and phobias, which today affects countless
individuals who are forced to rely on pharmacological agents such as benzodiazepines (agonists
of the inhibitory actions of the GABAergic receptors) to control its crippling effects. In
mammals, GABA’s metabolic precursor, glutamate, is said to be the major excitatory
neurotransmitter of the body and is known to potentialize the effects of fear in learning and
memory (Panksepp, 1998, 2011; Davis & Myers, 2002; Walker & Davis, 2002).

In a series of aversive classical conditioning experiments, Kandel and colleagues (1981)
replicated the actions of conditioned fear in mammals in the sea slug Aplysia californica. Jolts
of electrical current were applied to the sea slug’s head as they were presented with shrimp
extract to feed on. Following a brief period of time, the electrical shocks were substituted with
a simple tap on their head. Coincidentally, similar responses were generated throughout: head
and siphon withdrawal reflexes, inking and escape locomotion. What is even more interesting
is the sea slug’s subsequent aversive attitude towards the shrimp extract. The sea slug simply
learned to equate a stimulus to a danger, even in the absence of the stressor itself. Researches
have monitored the effects of long-term potentiation (LTP) in Aplysia and have shown that the
phenomenon is indeed present in contextual fear responses and strongly linked to increased
glutamate uptake, which in turn symbolizes the strengthening of synaptic connections closely
tied with learning and memory (Levenson & al., 2002; Tsvetkov & al., 2004). In Drosophila,

dopaminergic neurons were found to project in the beta and gamma regions of their mushroom
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bodies, and LTP was activated when they were placed in situations of food deprivation
(Huetteroth & al., 2009).

In the fruit fly, the presence of an overhead shadow increased movement, hopping,
freezing and kept them from approaching the food source (Gibson & al., 2015). In another
experiment, crayfish were placed in a dark/light maze, where two arms were shaded and two
arms were exposed to light. Before testing the maze, a group of crayfish was exposed to jolts of
electricity. After being placed in the maze, this group hardly explored the light arms and
preferred to stay in the dark (Fossat & al., 2015). A follow-up study showed that aggressive
crayfish induced anxious behavior in other crayfish, resembling the anxiety effects of
psychological harassment in humans (Fossat & al., 2017). Taken together, both of these studies
show the striking similitudes between anxiety-related behaviors in invertebrate models and the
ones recorded in humans, such as freezing and hiding (Blanchard & al., 2001).

To complete this section, we wish to call attention on the stunning similarities between
the serotonin signaling pathways in the nematode C. elegans and mammals, especially in regard
to the avoidance of aversive stimuli, such as octanol (Sawin & al., 2000). First, the worm’s TPH-
1 shares strong homologies to the TPH-1 in mammals. Also, just like in mammals, VMAT takes
care of the 5-HT transport in C. elegans (Duerr & al., 1999), while MOD-5 (worm homologue
of mammalian SERT), acts to remove serotonin from synapses (Ranganathan & al., 2001).
Interestingly, fluoxetine, a commonly used SSRI that blocks mammalian SERT, can also block
MOD-5 (Kullyev & al., 2010). In Drosophila, the SERT membrane transporter homologue has
also been found. The use of the serotonin-releasing drug 4-MTA decreased behaviors normally
linked to anxiety, such as avoidance of the center of the room (in this case, the cage) and

decreased chemotaxis towards benzaldehyde, a strong aversive odorant (Hidalgo & al., 2017).
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Notwithstanding the fact that that we are separated by some 550 million years of
independent trajectories, we can gain a better understanding of fearful and anxiety-related
behaviors, such as phobias, and panic attacks in humans by studying similar behaviors in model

organisms through multiple pharmacological agents and conditioning paradigms.

2.8. The LUST and CARE systems

Sexual reproduction is universal (Dimijian, 2005). Past what it means to the evolution
of species, sexuality is paramount in humans’ social and personal lives: beyond its unique power
to create and destroy bonds, it has the ability to spawn extraordinary feelings of physical and
emotional pleasure (Zeki, 2015). The topic of sex has received considerable attention for many
years, and understandably so. On the basis thereof, a special place will be given here to the
evolution and significance of sexual urges and socio-sexual behaviors across phyla.

In consonance with Panksepp’s theory of primary emotional systems, stimulation of the
ancient LUST pathway begets sexual desire in animals to promote species’ survival and insure
gene inheritance and transmission. After parturition, the maternal CARE system takes over to
attend to the offspring’s needs and protect them from any harm, essentially making sure that
they get to grow up and have progeny themselves (Panksepp, 1998, 2011).

At the neurobiological level, both systems involve once more areas strongly connected
to reward pathways, such as the amygdala, BNST, nuclei of the hypothalamus and PAG.
However, the hormones linked to activity in the LUST and CARE systems, vasopressin and
oxytocin, are gender-specific and their release also promote species-specific behavioral patterns
(Donaldson & Young, 2009; Panksepp, 2011). These nanopeptides are synthesized in the

hypothalamus and differ from each other by the position of only two amino acids (Donaldson
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& Young, 2009). Many studies have shown that these hormones mediate a large number of
social behaviors. Within vertebrates and invertebrates, oxytocin and its homologues influence
female social-sexual behaviors including sexual intercourse, parturition, lactation, maternal
attachment, and pair bonding. Conversely, vasopressin typically influences male reproduction
and behavior. Vasopressin is involved in erection and ejaculation in species including humans,
rats, and rabbits and it mediates a variety of male-typical social behaviors including aggression,
territoriality, and pair bonding in various species (Burkett & Young, 2012).

In males, vasopressin is facilitated by testosterone, while in females, estrogen mediates
the release of oxytocin. This seems to be congruent with the idea that the LUST system is over-
stimulated during puberty, as a net increase of these sex hormones is observed during that
period. Also, the neurochemical differences are evident through the sexual dimorphism that
exists in the behaviors and appearances between genders, and this, even if it often makes them
more visible in the eyes of predators (Dimijian, 2005).

Homologues of vasopressin and oxytocin have been found in a variety of species with

robust similarities in sequences (Beets & al., 2002). These are summarized in the table below.
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Vasopressin (mammals) Oxytocin
Lysipressin (pigs, marsupials)

Phenypressin (marsupials)

Vasotocin (birds, reptiles, fish) Mesotocin (birds and reptiles)

Isotocin (fish)

Annepressin (annelid worms)
Conopressin (snails, cones, sea hare, leeches)
Inotocin (some insects)

Nematocin (C. elegans)

Table I: Homologues of vasopressin and oxytocin peptide lineages found in
vertebrates and invertebrates

Alongside vasopressin and oxytocin, the effects of dopamine in relation to sexual
behavior have been studied in a few species. In songbirds, sexually motivated behaving such as
female-directed singing brought a surge of dopamine, compared to the levels detected when
engaging in undirected singing (Riters, 2011). In rats, dopaminergic antagonists suppress
sexually motivated 50 kHz vocalizations in response to estrus females (Ciucci & al., 2009). In
Drosophila, methamphetamine increases sexual arousal and perception of visual stimuli
(Andretic & al., 2005).

Diverse patterns of parental care behaviors have been recorded in invertebrates and go
beyond the instances discussed here (for a comprehensive review, see Trumbo, 1996). In the
trechopper Umbonia crassicornus, mothers protect their young by buzzing away potential

threats (Ramaswamy & Cocroft, 2009). Female spider mites (Stigmaeopsis) produce void nests
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to dupe potential predators (Trumbo, 1996). Moreover, to protect their young, mothers often
carry their eggs either in pouches or on their backs. Mothers of the tailless whip scorpion
Phrynus marginemaculatus protect their young for a period that can last over 11 months. Fathers
of all species of sea spiders, simply carry eggs (Barreto & Avise, 2008). Viviparous scorpion
mothers provide care by assisting in birth and then transferring young to her back (Trumbo,
196). The reasons for the evolution of parental care in invertebrates have been investigated and
bear striking resemblances with the reasons evoked in mammals, such as the need to seek for
food resources, as well as costs of present and future reproduction (Tallamy & Wood, 1986).
Also, it is important to note that variations in maternal care has effects on the epigenome,
altering the regulation of genes that regulate behavioral and endocrine responses to stress, as
well as synaptic development. These findings provide evidence for the importance of parental

care as a mediator of the effects of environmental adversity on healthy child development.

2.9. The PANIC system

As the saying goes, nothing is greater nor truer than the bond that exists between a
mother and her child. When an infant is separated from his mother early on his life, instances of
panic, cries and high-pitched vocalizations have been recorded. As it stands, the separation call
is known to only happen in mammals (MacLean, 1993). Separation causes negative emotions
such as distress, sadness, anxiety, isolation, and skewed learning patterns that generate socio-
behavioral issues later in life (Normansell & Panksepp, 2011). On a neurobiological level, this

can be understood by the fact that glutamate is the only neurotransmitter in the PANIC system
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that is not downregulated. In the brain, the PANIC system involves the BNST, the PAG and
regions of the thalamus, all tied in with anxious and negative emotions.

While we were unable to find clear evidence suggesting that young invertebrates are
more prone to anxiety after being separated from their parental unit, experiments that remove
parents routinely produced an early onset mortality of offspring due to predators, fungal attack,
or desiccation (reviewed in Tallamy and Wood 1986; Trumbo 1996).

In vertebrates, the studies reflecting on the subject have been investigated at lengths,
mainly through epigenetic researches. However, we have mentioned earlier that anxious states
are reported in invertebrates when the SEEKING system doesn’t function as it should be. It
would be interesting to set up paradigms involving environmental changes or quality of care to
measure anxiety levels in invertebrates following their separation from their mothers, which
could be quantified through high-pitched vocalizations and behaviors associated with distress,
just as we measure it in other animals. This could also be measured by depleting the body of
hormones and neurotransmitters involved in social attachment, as we have seen earlier. An
interesting study by Winslow and Ensel (2002) has demonstrated that knockout mice for
oxytocin (OTKO) emitted fewer ultrasonic vocalizations when they were separated from the
mothers, suggesting the role of oxytocin in separation anxiety. The same mice were also more
aggressive and failed to recognize once familiar conspecifics, while their visual functions
remained intact, suggesting the role of oxytocin in trust, as it was seen in humans (Kosfeld &

al., 2005).
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2.10. The PLAY system

Play emerges into our lives at such a young age; so much so that we never really bother
to think of the reasons we do it. Over time, it becomes an organic part of the growth process. It
is only later in life, when we reflect upon these instances, that we gain a better understanding of
how much play is a controlling influence in who we develop into as adults. Even as adults, we
seek times to engage in play, through social gatherings and activities. Playing alone or with
others creates and strengthens social bonds and teaches us about socio-cultural guidelines.
Through it all, we discover what makes us unique, our personality, and we begin to test the
limits of our abilities. We stumble upon principles of morality, hierarchy, communication, trust
and sociality - all this while remaining in a safe environment. Something that seemed so trivial
at first, truly isn’t after all.

Since play mimics the type of behaviors observed in more serious contexts like predation
or copulation, a distinction between them is essential and has been made by researchers (Bekoff,
2001, Burghardt, 2005). From Burghardt’s pioneering work within this field of study, play can
be identified through five basic principles. In one sentence, play represents spontaneous,
voluntary, rewarding, reinforcing forms of repetitive behavior expressed in a relaxed, stress-free
environment, that does not affect survival (Burghardt, 2005). Essentially, the difference between
serious and playful behavior does not reside in behavioral patterns but in the context in which
they are performed (Pellis & Pellis, 1998).

In a similar fashion with the other emotional systems discussed, PLAY runs through the
thalamus, hypothalamus (i.e. the diencephalon) and the PAG (Panksepp, 2011). It is further

modulated by opioids and once again, by neurotransmitters of the reward system such as
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dopamine, serotonin and cannabinoids. As we have seen, DA and 5-HT are present in both
vertebrates and invertebrates, and so are endocannabinoids (Salzet & Stefano, 2002).

In comparison to the other subjects discussed in the present article, social play marks a
clear opposition in terms of the lengths to which it has been investigated. Until the late 1970s,
play was an unexplored area of scientific study. In rats, solitary play often precedes social play,
with an increased interest to engage in playful behavior with other conspecifics rather than with
members from other species (Poole & Fish, 1975). They also emit vocalizations when they are
tickled, much like the laughter denoted in humans (Burgdoff & Panksepp, 2001). Nile soft-
shelled turtles have been found to play with colored rings placed directly above them
(Burghardt, 2014), while frogs engage in brief playful wrestling bouts (Burghardt, 2014).

In invertebrates, evidence of play has been recorded in only a few instances.
Cephalopods, such as the mollusk, play with an object that they are not familiar with (Zylinski,
2015). The most interesting information about play in invertebrates comes from the spider
Anelosimus studiosus, where juvenile males and females engage periodically in repeated
episodes of non-conceptive (play) sexual behavior: the pair courts and engages in mock
copulation (Pruitt & al., 2011). Play-like behavior in wasps has been observed, as it is essentially
used to establish dominance and answers to Burghardt’s criteria for play (Dapporto & al., 2006).

Although the same amines and cannabinoid receptors have been found in vertebrates and
invertebrates (Salzet & Stefano, 2002), and albeit our knowledge of their implication in pleasure
and reward, we have yet to come up with suitable scientific models to test the probability that
these neurochemicals would be involved in play in invertebrate models (Dapporto & al., 2006).

Since this area of research is relatively new, it is understandable why these avenues have

yet to be explored. What we do know is the importance of playful behavior is for survival. For
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example, it was determined that non-playing wasps were more prone to threats compared to the
ones who engaged in play. Furthermore, female wasps who engage in more playing get more
food from the helpers (Dapporto & al., 2006).

Nevertheless, the key point here resides in the fact that from birth, children are not taught
how to play — they just do it. Evolution must have conserved neurobiological mechanisms for
play linked to reward because of how it affects social bonds and personality traits like
agreeableness and extraversion (as reported in the Big Five model of emotional traits) later in

life.

2.11. Conclusion

Drawing together the threads of current research on the possible occurrence of emotional
experiences in invertebrates, scientists have been exceedingly cautious to not impute emotions
unto these creatures, even when their experiments have genuinely shown that something may
indeed be at hand. Whereas we can readily argue in favor of emotions in humans because of our
ability to express them through language, we have seen that the same can’t be said of other non-
speaking vertebrates and to a lesser extent to lower invertebrates: If they are unable to tel/ us
how they feel, how are we to determine they even feel anything at all? Indeed, for many
scientists, the subjective dimension of emotion is the only one that can be studied
unambiguously, and even measured by different methods, such as clinical interview or self-
evaluation scales. Yet, by subtracting this component from the study of emotions in
invertebrates, it is indeed possible to analyze emotional states and emotion primitives. As
Panksepp states through his law of affect, if a stimulus prompts a certain kind of behavior, then
it is naive to think it doesn’t imply anything on an emotional level (Panksepp, 2011). Future

researches will have to find more clear-cut way to assess emotions in invertebrates, but we can
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already start to see a glimpse of what is to be. Thus, these findings suggest that emotions are
present throughout the animal kingdom and the deep similarities in the neurobiological
mechanisms of vertebrates and invertebrates stem from a common evolutionary origin, that must

have diverged at some point during the course of history.
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Chapitre 3 : Conclusion générale

A travers les pages qui ont composé ce mémoire, nous avons vu que les chercheurs
sont treés réfractaires a toute proposition qui appuie I’existence d’une capacité émotionnelle au
sein d’especes autres que I’humain. Malgré le fait que plusieurs expériences aient démontré la
présence indéniable d’états émotionnels chez les vertébrés et invertébrés, aussi primitifs qu’ils
soient, les conclusions qu’ils apportent a leurs travaux font encore preuve d’une prudence
extréme. Toutefois, ces résultats ne peuvent étre négligés ou assimilés a de simples
comportements automatiques et stéréotypés a I’instar d’un robot (Menzel & Giurfa, 2001 ;
Menzel, 2012 ; Adamo, 2016).

Comme nous I’avons mentionné au début, le naturaliste Charles Darwin fut un des tous
premiers penseurs a remarquer que les comportements des insectes n’étaient en fait que les
réverbérations expressives des émotions humaines. Or, ce faisant, il n’a fourni aucun critére
opérationnel pour identifier les instances d’expression émotionnelle dans de telles espéces
¢loignées, autre que sa propre intuition. Par ailleurs, I’impossibilité a parvenir a une définition
univoque de I’émotion n’a guére contribuer a améliorer 1’état des choses. Dans la partie centrale
du mémoire, nous avons vu que les théories évolutionnistes, neurobiologiques, cognitives et
constructives et leurs dichotomies au sujet des origines de 1’émotion et de son fonctionnement
peuvent justement étre réconciliées en abordant le concept d’émotion sous un autre ceil. En effet,
en offrant un nouveau cadre conceptuel a I’étude de I’émotion, en le remplacant essentiellement
par I’analyse de I’état émotionnel primitif, dépourvu de la composante subjective que les

chercheurs ont longtemps rattaché au processus émotionnel, nous nous émancipons d’un
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domaine désireux de calquer tout I’éventail d’expression des émotions humaines aux autres
animaux. Plusieurs tdches comportementales impliquant l'attention, la perception, la mémoire,
les attentes et la prise de décision, reconnues comme des régulateurs des états émotionnels chez
I’humain, ont été suggérées en tant qu’outils fiables pour étudier les émotions a travers un plus
grand nombre d’espéces animales (Mathews & MacLeod, 1994 ; Lerner & Keltner, 2000).
D’autre part, les quelques études génétiques relatées soulignent I’innéité des émotions dans
I’ensemble du monde animal. En conséquence, en combinant une étude des comportements
émotionnels par les études mentionnées plus haut a une approche neurobiologique visant la
découverte et la compréhension des mécanismes neuronaux sous-jacents, nous sommes invités
a réfléchir sur les différents scénarios évolutifs possibles qui ont fait naitre les émotions chez
les animaux non-humains.

Au tout début de notre réflexion, nous avons apporté une bréve définition aux concepts
d’émotion, d’affect et de sentiment. Nous avons souligné que la notion d’émotion est
intimement liée a celle de mouvement, toutes deux possédant une racine latine similaire. Au-
dela de ce qui les unit du point de vue étymologique, ces deux concepts nous offrent un apercu
de leur possible relation dans I’histoire évolutive de la capacité émotionnelle des animaux. En
effet, un environnement d’une complexité croissante aurait fait appel au déplacement accru de
I’organisme pour s’y familiariser et donc, les organismes unicellulaires auraient évolué¢ de
manicre a répondre a la pression et aux exigences de cet environnement changeant. Dans cette
veine, le systeme nerveux de 1’animal est essentiellement le reflet du monde extérieur qui
I’entoure, qui le guide vers ce qui lui est bénéfique et 1’¢loigne de ce qui lui néfaste. Dés lors,
nous pouvons comprendre les états émotionnels primaires comme des panneaux routiers, dictant

a I’animal les fagons appropriées de se comporter pour garantir sa survie et sa reproduction. Les
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vertébrés, ensembles avec les invertébrés, transigent avec des environnements composites, qui
sont certes différents a bien des niveaux. Toutefois, il faut se poser la question suivante : Pour
quelles raisons la minorité, représentée par les humains, aurait bénéfici¢ d’éléments a travers
I’évolution (dans ce cas, les émotions) que la majorité n’aurait pas eu ?

Quant aux chercheurs qui relient la taille du cerveau aux degrés de complexités
comportementale et cognitive, leurs travaux ont été réfutés au profit de ceux démontrant que de
vastes répertoires moteurs et cognitifs sont possibles avec des cerveaux plus petits (Chittka &
Niven, 2004 ; Broom & Zanella, 2004). Les systémes nerveux de certains invertébrés possedent
une complexité surprenante, et seraient donc suffisantes pour générer des comportements et des
émotions treés diverses (Broom, 2007). Nous avons noté ¢galement que beaucoup d’espéces
d’insectes, de crustacés, de poissons, d’oiseaux et de reptiles possedent les homologues de
neurotransmetteurs qui se retrouvent chez I’humain, et générent des comportements qui sont, de
toute évidence, les esquisses des notres.

Comme plusieurs avant nous, nous sommes d’avis que I’apprentissage joue un role
majeur dans les fagons au travers desquelles 1’organisme négocie avec I’environnement, en nous
indiquant les comportements qui sont les mieux adaptés dans les différentes situations.
Toutefois, I’émergence des émotions en temps normal fait en sorte que les meilleures options,
les meilleures opportunités, sont choisies par I’animal. En conséquence, 1’émotion accorde a
I’apprentissage une versatilité sans pareil. Elle est 1 pour affiner le comportement selon ce qui
est le plus approprié, ou le plus important, dans des circonstances données. L’évolution a congu
et a ancré dans I’ensemble du régne animal, de nombreuses fagons d’activer les circuits de
récompense et de punition, dont les émotions. Trés probablement, il y a une tendance prédéfinie

a donner la priorité a certains types d'objectifs. Ainsi, une capacité a apprendre, en conjonction
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avec les émotions, offrent pour ces animaux une stratégie plus avancée pour assurer un
comportement flexible et adaptatif.

Au final, nous aimerions insister de nouveau sur le fait que le PAG est impliqué dans
chaque circuit émotionnel décrit par Panksepp. Etant donné que cette région du cerveau
mammalien est en partie responsable de la régulation des processus nociceptifs, nous pouvons
concevoir les émotions comme des mécanismes d’évitement de la douleur, mis en place par
I’évolution pour protéger 1’organisme de tout condition qui pourrait affecter sa survie. Nous
arrivons a la méme conclusion pour les invertébrés, chez qui toute la gamme de comportements
exprimée en réponse aux différentes caractéristiques environnementales fait en sorte que
I’organisme n’est jamais soumis aux proies du déplaisir (Adamo, 2016).

Somme toute, I’émotion est non seulement centrale dans les agissements de tous les
étres, mais elle anime toutes les composantes du corps, de la cellule jusqu’au systeme. Elle est
a la base de la nature humaine, mais elle fait également le propre de la nature de tous les autres
animaux. En effet, elle s’exprime dans tous les recoins du corps et contrdle tous les processus.

Il s’agit d’un a priori, qui se situe avant tout, et créé tout.
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