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Avertissement

L.’Habilitation & Diriger des Recherches est une invention récente, dont
la forme est moins solidement enracinée que celle de la Thése. Les précieux
conseils de Umberto Eco (1995) sur la facon d’écrire une thése sont d’un
secours limité pour cerner les contours d’un mémoire d’habilitation. Le mé-
moire résume une activité dont la substance est éparpillée dans des articles,
rapports ou communications. Un rapide travail de reliure est une option,
mais on devine que le résultat serait indigeste. Les articles ont chacun leur
Introduction, Argumentation, Revue de la Littérature, etc., ce qui ne favo-
rise pas la cohérence de leur juxtaposition. Le probléme est d’autant plus
aigu que leur contenu, accumulé au fil d’un parcours scientifique, est hétéro-
clite. Individuellement, chaque article est (on 'espére) clair et lisible, mais
collectivement ils représentent un dédale pour le lecteur.

Néanmoins il est hors de question de reprendre I’ensemble de cette matiére
dans un nouveau texte. Un mémoire d’habilitation n’est dit-on ni une these,
ni un livre. I’énergie requise, & supposer qu’elle soit disponible, est mieux
investie dans d’autres oeuvres. Il y a donc un compromis a trouver, une forme
a inventer, une structure a créer dans laquelle les articles s’insérent sans trop
d’interférence ou de redondance. Il ne suffit pas de doubler chaque article
d’un maigre résumé. Le lecteur ne devrait pas avoir a se plonger dans les
articles pour trouver matiére & comprendre, et en dega d’un certain seuil un
texte devient incompréhensible faute d’un développement suffisant des idées.

Ce mémoire représente un essai pour maitriser cette “forme” qu’est le
mémoire d’habilitation. Il comprend, outre une Introduction, une paire de
chapitres consacrés a la description du systéme auditif, par “approximations
successives”. En partant d’une perspective macroscopique, la description pro-
gresse vers la complexité et le détail, pour ensuite se focaliser sur tout ce qui
peut conforter (ou au contraire infirmer) les modeéles décrits dans les articles.
Ces chapitres servent a la fois de revue bibliographique, d’examen critique de
la plausibilité des modéles, et de contexte physiologique et anatomique pour
préciser leur description.

Comparés a ces chapitres descriptifs, les chapitres qui introduisent les ar-
ticles sont succints, la matiére étant contenue dans les articles eux-mémes.
De cet effort résulte une construction a I’équilibre incertain, dans laquelle
mes résultats originaux occupent une part succinte, et la revue et la spécu-
lation une part plus ample. J’espére que le lecteur verra dans ce déséquilibre
un "contrepoint", et dans ’ensemble un tableau alliant lumiére et ombre,
enseignements et interrogations.






Résumé

Ce travail porte sur trois problémes en Audition : la séparation des sources,
la hauteur tonale, et le timbre des voyelles. Un fil les relie : le réle joué par
la périodicité, ou harmonicité de certaines sources sonores.

Il s’appuie sur trois conjectures. La premiére est que la structure tempo-
relle fine des décharges du nerf auditif joue un réle dans le traitement auditif,
contrairement a la doctrine classique qui assimile la cochlée & un pur analy-
seur de Fourier. La deuxiéme est que le systéme auditif opére, dans certains
cas, par annulation. I.’annulation des corrélats d’une source peut permettre
de la caractériser (les parameétres qui donnent la meilleure annulation re-
fletent sa structure). Elle facilite aussi la perception d’autres sources, aprés
suppression de la premiére. La troisiéme conjecture est que le systéme auditif
accorde un poids variable a différentes dimensions ou portions de données en
fonction de leur fiabilité. Ces conjectures ont servi de guide a ’élaboration
des modeéles, mais elles ne sont pas la cible directe des modéles et expériences,
et elles seront défendues sans dogmatisme.

Ce travail fait appel a trois méthodologies. La premiére est la modélisa-
tion : construction de modéles théoriques pouvant expliquer les données de
physiologie et de psychoacoustique (souvent, mais ce n’est pas obligatoire,
avec simulation sur ordinateur). La deuxiéme est I’expérimentation psychoa-
coustique : des expériences ont été concues pour tester des hypothéses, dépar-
tager les modéles, ou simplement en apprendre plus sur les phénomeénes. La
troisieme est I’application de principes issus des modéles a des problémes pra-
tiques d’ingénierie tels que le traitement de la parole. En dehors de 'utilité
éventuelle des résultats, cette démarche permet de jauger la valeur pragma-
tique des principes utilisés par les modéles.

De la modélisation est issue I’hypothése d’annulation harmonique, que
I’expérimentation a confirmé. En présence de sons masquants harmoniques,
le systéme auditif utilise leur structure harmonique pour réduire le masquage.
L’hypotheése rivale de renforcement harmonique n’a pas été confortée par 1’ex-
périence. De nombreux modéles ont été proposés dans la littérature, dont les
plus récents sont le modeéle de battements de Culling et Darwin (1993) et ce-
lui & base de sélection de canaux de Meddis et Hewitt (1992). Les expériences
ont permis de les écarter au profit d’un nouveau modéle faisant intervenir
un filtrage stochastique “neuronal” dans le domaine temps|[14, 12|. Elles ont
fourni d’autres renseignements : La ségrégation fonctionne lorsque la voyelle
cible est faible (-25 dB), et lorsque les fréquences fondamentales (Fy) de la
cible et du fond different d’a peine 0.4%. La modulation de fréquence (vi-
brato) ne joue pas de role direct, contrairement a ce que laissaient espérer
les principes d’Analyse de Scénes Auditives (Bregman, 1990). La largeur de
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bande des formants a un effet trés marqué sur la ségrégation, alors qu’on sait
depuis longtemps qu’elle n’affecte guére leur timbre ou identité. En revanche
le spectre de phase (intra-voyelle et inter-voyelles) a trés peu d’effet, etc..

Parallelement a I’expérimentation, un ensemble de modéles a été dévelop-
per pour en expliquer les résultats, ainsi que d’autres phénomeénes apparentés
observés en psychoacoustique. Parmi ces modéles :

— Un “filtre d’annulation neuronal”, fonctionnant comme un détecteur

d’anticoincidences entre impulsions nerveuses|14].

— Un modeéle d’identification de voyelles concurrentes fondé sur le précé-
dent filtre[12].

— Un modéle de perception de la hauteur tonale, fondé lui aussi sur le
filtre d’annulation neuronal[8].

— Un modeéle de perception de hauteurs multiples[6].

— Un modele qui explique les décalages de hauteur des partiels désaccor-
dés décrits par Hartmann et Doty (1996)[9, 3.

— Un modéle de perception des voyelles basé sur la notion de “données
manquantes”. Ce modéle rend compte de la quasi-invariance du timbre
des voyelles par rapport aux changements de fréquence fondamentale|5].

Ces modéles différent par les phénomenes qu’ils visent et par le degré de détail
de leurs hypotheses. Ils ont pour ambition de rendre compte des données
expérimentales psychoacoustiques, tout en étant plausibles du point de vue
de la physiologie du systéme auditif.

Enfin, parmi les applications abordées figurent I’ estimation de la fréquence
fondamentale de la parole (Fy), estimation des Fo de sources multiples
concurrentes, la suppression de voix parasites pour la reconnaissance de la
parole, et 'estimation d’enveloppe spectrale.
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1 Introduction

[.” Audition est, avec la Vision, le Toucher, le Gotit et ’Odorat, I'un des
cinq sens qui nous permettent d’appréhender le monde. A ces sens classiques
selon Aristote, i1l convient d’ajouter des sens somesthésiques qui renseignent
sur la position du corps, la tension des muscles, ou I’état des visceéres (Buser
et Imbert, 1982). Les ondes acoustiques issues d’une source sont traduites en
impulsions nerveuses par le systéme auditif périphérique, aprés modification
par les propriétés acoustiques de l'oreille externe, de la chaine des osselets de
I'oreille moyenne, et du systéme actif que forment les fluides et structures de
I’oreille interne. Les modulations des décharges du nerf auditif sont relayées
vers le cortex par une succession de noyaux dont seuls les plus périphériques
sont exclusivement spécialisés pour 1’Audition, alors que les plus centraux
intégrent des apports d’autres modalités.

Le systéme périphérique est assez bien connu, méme si des données ré-
centes suscitent de nouvelles interrogations sur le réle des mécanismes co-
chléaires actifs, et le contréle descendant qui s’exerce sur eux. Le systéme
auditif central reste plus obscur du fait de son extréme complexité et des
difficultés techniques pour sonder sa structure et son fonctionnement. Une
partie de ces difficultés vient d’'un manque de modéles de traitement auditif
pour guider les études neuroanatomique ou neurophysiologiques et donner
un sens aux données obtenues. L’objet du présent travail est de proposer
quelques nouveaux modéles de traitement pour des taches telles que la per-
ception de la hauteur ou du timbre, ou la ségrégation perceptive de sources
concurrentes.

Ces modeles ont la particularité de faire une part importante au traite-
ment de la structure temporelle des patterns nerveux traduits par la cochlée
et relayés par les niveaux nerveux plus centraux. Une place relativement
moins importante est faite a la structure spectrale de ces informations. Ce
travail hérite donc de la vielle controverse, datant de Ohm, Helmholtz et See-
beck, entre les tenants d’une représentation spectrale en termes d’activité en
fonction de la position dans la cochlée (théorie "place"), et les tenants d’un
codage par structure temporelle des décharges dans le nerf auditif (théorie
"temps'"). Cette controverse domine I'histoire de I’Audition depuis plus de
120 ans avec une virulence parfois stérile a laquelle j’espére échapper. Dans
la Section 4 je parle de certains aspects de cette controverse, dont la compré-
hension est nécessaire a quiconque veut appréhender les enjeux théoriques de
I’Audition.

Les phénomeénes que j’ai abordés sont la hauteur tonale, en particulier
la perception des hauteurs de sons concurrents (par exemple des ensembles
d’instruments), la ségrégation des voix sur la base de leur structure har-
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monique (un aspect du fameux “effet cocktail”, traduction de “cocktail party
effect”, Cherry, 1953), et la perception du timbre des voyelles isolées ou concur-
rentes. Un lien existe entre ces phénoménes en apparence disparates, en ce
qu’ils dépendent tous de la structure périodique (harmonique) du stimulus,
et que leur traitement pourrait donc relever de mécanismes semblables. Le
champ couvert est néanmoins divers, et un défi que doit relever ce document
est de donner une cohérence a un ensemble hétéroclite de modéles et résultats
expérimentaux.

Du point de vue méthodologique, je me suis appuyé sur |’ expérimentation
psychoacoustique et la modélisation, avec simulation informatique des mo-
déles. J’ai aussi abordé quelques applications. Les résultats sont décrits dans
une série d’articles qui sont introduits dans les Sections 5 (ségrégation), 6
(hauteur tonale), 7 (voyelles) et 8 (applications en traitement de la parole).

Ce travail se situe a la confluence entre trois domaines : la psychoacous-
tique, la modélisation et les neurosciences. J’ai pratiqué et contribué aux deux
premiers, tout en m’appuyant sur les résultats du troisiéme. Les enjeux expé-
rimentaux, théoriques et de modélisation sont traités dans les articles et les
chapitres qui les introduisent, mais il manque a ces articles les données neu-
roanatomiques et neurophysiologiques qui seraient utiles & la compréhension
de ces hypotheéses. C’est pourquoi les deux sections sur la structure du sys-
téeme auditif (Sections 2 et 3) occupent paradoxalement la majeure partie de
ce document. La Section 2 est une tentative de description du systéme audi-
tif, qui cherche a donner une idée précise des différents niveaux de complexité
tout en restant compréhensible. J’ai expérimenté pour cela une technique de
description par approximations successives, différente des descriptions habi-
tuelles par niveaux ou ensembles anatomiques. La description est générale,
et en méme temps résolument orientée vers les indices qui peuvent confirmer
ou infirmer mes modéles. Ces indices (tonotopie et traitement temporel) sont
ensuite développés dans la Section 3.

La description du systéme auditif est une entreprise difficile et impru-
dente pour un non-biologiste. J’espére néanmoins avoir atteint les objectifs
de (a) fournir un contexte anatomique et physiologique général aux modeéles,
(b) esquisser les indices en leur faveur (ou défaveur), (c¢) situer les struc-
tures qui pourraient les héberger, et (d) réunir un ensemble de références
bibliographiques pertinentes.
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2 Le systéme auditif

J’entreprends dans ce chapitre une description du systéme auditif. L’ob-
jectif est de fournir un contexte aux modeéles "neuronaux" présentés plus
loin, de diriger le lecteur vers les sources ot il pourra satisfaire sa curiosité
de détails plus approfondis, et de signaler quelques fronts d’évolution rapide
de notre compréhension de ce systéme. Il s’agit d’un systéme d’une grande
complexité, dont la compréhension est difficile quelle que soit maniére qu’on
s’y prenne pour la décrire. J'ai opté pour une démarche d’approzimation
successive , qui, partant d’une perspective macroscopique la moins détaillée
possible, révele I'un aprés 'autre des niveaux de détail progressivement plus
complexes. Les chapitres suivants se focaliseront ensuite sur des détails plus
précis.

2.1 Le systéme auditif et son environnement

Dans une description la moins détaillée possible, le systéme auditif peut
étre vu comme un ensemble insécable, une "boite noire", qu’une premiére
frontiére sépare de 'organisme qui le porte, et une deuxiéme de I'environne-
ment.

[’oreille est un organe de perception sensible aux vibrations transmises
par I’air ou, dans certains cas, conduites a travers les tissus du corps. Sa sen-
sibilité extraordinaire est décrite en détail dans des ouvrages de base comme
Moore (1997), Buser et Imbert (1987), ou Hartmann (1997). Retenons que
la gamme de fréquences percues par ’homme est de 16 & 16000 Hz, soit en-
viron 10 octaves, et que la sensibilité en pression au seuil est de 20 pPa. La
petitesse de cette valeur est difficile & imaginer : elle représente environ 10~1°
fois la pression atmosphérique, et correspond a une onde plane dans 1’air
qui transmettrait une puissance d’a peine 107'% W/m? (dont une fraction,
a peine le dix-millieéme, entrerait dans le canal de loreille...). Le déplace-
ment de Dair au seuil de perception est environ 107! m, soit moins que le
rayon d'un atome d’hydrogéne. La vitesse est de I'ordre de 5 x 107® m/s, soit
1019 fois moins que la vitesse cinétique des molécules de Dair & température
ambiante (Hartmann, 1995). A souligner enfin, la gamme de fonctionnement
(entre seuil de perception et seuil de douleur) d’environ 120 dB (un rapport
de pression de 10°, ou de puissance de 10'?).

A coté du role passif qui lui est largement reconnu et décrit, on peut
trouver a loreille un réle actif. Passons sur 'usage de la motilité des pavillons
chez certains animaux (dont quelques humains) comme moyen d’expression
ou de communication visuelle (Darwin, 1872) ou pour chasser les mouches.
La motilité des pavillons sert surtout & modifier les propriétés acoustiques
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ENVIRONNEMENT

son efférent

Ve

otoémissions afférent

ORGANISME
action

Dans une description grossiére, le systéme auditif peut étre vu comme un sys-
téme en communication avec I’organisme qui le porte et avec ’environnement. Les
échanges sont essentiellement centripétes : le systéme auditif traduit les sons en
information nerveuse relayée vers le reste de ’organisme. Mais il existe aussi des
voies nerveuses efférentes qui exercent un controle centrifuge sur toutes les étapes du
traitement auditif jusqu’a la cochlée. Elles vont jusqu’a controler I’état mécanique
de la membrane basilaire, ce qui influe sur le phénoméne discret des oto-émissions
acoustiques. Ce phénoméne a part, les échanges centrifuges se font pour I’essen-
tiel via I"action de I'organisme sur son environnement, dont certains aspects sont
au service de la perception. On ne peut pas complétement dissocier perception et
action.

de l'oreille pour améliorer la réception d’une source désirée, ou atténuer une
source non-désirée. Il s’agit d’une forme d”’écoute active”, mais il en est
d’autres : l'individu peut tourner la téte, déplacer son corps, tourner un
bouton pour monter le son, chausser un stéthoscope, voire tapoter une cloche
pour "voir comment elle sonne". Pour peu qu’on admette ces exemples, la
notion d’écoute active a des limites trés larges.

Dans cette méme logique active, mais sans aller si loin, le systéme au-
ditif efférent modifie la tension des os de l'oreille moyenne en contractant
les muscles stapédius et tensor tympani, ce qui atténue la transmission dans
les basses fréquences et modifie quelque peu la réponse fréquentielle (Mgller,
1983). Cette contraction (réflexe stapédien) peut étre déclenchée par un bruit
intense, mais sa latence de (25-35 ms) est malheureusement trop longue pour
protéger l'oreille d’un bruit impulsionnel. Elle est aussi déclenchée par divers
stimuli non-auditifs (Buser et Imbert, 1987) et lors de la phonation, atté-
nuant ainsi la voix du sujet dans ses propres oreilles. A un niveau légérement
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plus central, les cellules ciliées externes de l'oreille interne, qui participent a
la mécanique cochléaire, sont sous controle nerveux efférent.

Ces considérations sur I'innervation efférente de 'oreille interne seraient
déplacées dans une description de l'oreille comme une "boite noire", si les
mécanismes en question n’avaient pas des effets acoustiques mesurables, et
parfois méme audibles, & 'extérieur de 'oreille. Depuis Kemp (1978) on sait
que loreille peut émettre de 1’énergie acoustique aprés un stimulus, sous la
forme d’un "écho auditif" (oto-émisssion évoquée), dont la latence est trop
grande pour qu’on puisse l'attribuer a une simple réflexion acoustique par les
structures de 'oreille. Depuis Zurek (1981) on sait que ’émission peut aussi
étre spontanée (oto-émission spontanée), sous la forme d’un petit nombre
de composantes a bande étroite. Leur niveau dans le conduit auditif externe
est généralement trés faible, mesurable uniquement a l'aide de techniques
de moyennage, mais des cas ont été rapportés d’oreilles dont le siflement
était audible a proximité (Klinke, 1986). L’émission est parfois audible par
le sujet sous forme de tinnitus, mais le plus souvent elle est n’est pas per-
ceptible, et n’interfére avec 'audition que prés du seuil (Zwicker, 1986). In-
versement le tinnitus, ou "sifflement d’oreille", n’est pas nécessairement lié a
une oto-émission évoquée (Moore, 1997). Son origine reste aussi mystérieux
aujourd’hui qu’il y a trois siécles :

Le tintement des oreilles est un fymptome dont les caufes sont
difficiles & expliquer. (Du Vernay, 1683, p192)

Une belle expérience, rapportée par I'équipe de Montpellier (Puel et al.,
1988), a montré que les oto-émissions évoquées sont modifiées au cours de
taches cognitives. Cela implique que 1’état cognitif au niveau le plus central
influe sur les propriétés mécaniques au niveau le plus périphérique, allant
jusqu’a modifier ’environnement acoustique !

Pour résumer, le role le plus évident du systéme auditif est celui d’un ré-
cepteur acoustique d’une sensibilité exquise. Son réle productif (oto-émissions)
est plus discret, mais trahit les mécanismes actifs en jeu au niveau neuronal
et sensitif, et sert a rappeller que la perception n’est pas entiérement passive,
ni dissociable de I’activité de I'organisme.

2.2 Systémes périphérique et central

Dans un premier pas vers la complexité, nous scindons le systéme auditif
en deux boites noires. La premiére, périphérique, comprend 'oreille externe,
moyenne et interne. La seconde, centrale, comprend I'ensemble du systéme
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Schéma du systéme auditif périphérique, comprenant 'oreille externe, moyenne, et
interne. Le nerf auditif issu de la cochlée (& droite) constitue le lien avec le systéme
auditif central.

nerveux auditif, du ganglion spiral jusqu’au cortex. L’accent ici est sur I'in-
terface entre systémes périphérique et central, et la nature des informations
échangées entre les deux. Cependant, pour que la présentation soit compré-
hensible, il nous faut transgresser notre convention et regarder briévement
I'intérieur de la premiére boite noire, le systéme périphérique. La description
de la deuxiéme boite, le systéme auditif central, sera développée dans les
sections suivantes.

2.3 Systéme auditif périphérique

Le systéme auditif périphérique est décrit en détail dans de nombreux
ouvrages de base (Kahle et al., 1981 ; Mgller, 1983 ; Buser et Imbert, 1987 ;
Pickles, 1988 ; Yates, 1995; Moore, 1997). Les ondes acoustiques incidentes
sont légérement filtrées par réfraction sur le torse, la téte et le pavillon de
I’oreille externe, filtrage qui dépend de 'azimut et de 1’élévation de la source.
Les ondes sont transmises le long du conduit auditif externe vers le tympan,
qui met en vibration la chaine des osselets de 1’oreille moyenne, dont le dernier
(étrier, ou stapédius) s’insére dans la fenétre ovale de la cochlée.

La cochlée est un tunnel de forme spirale creusé dans 'os temporal, com-
posé de deux rampes, I'une montante (rampe vestibulaire) et 'autre descen-
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Section axiale de la cochlée (d’aprés Pujol et al., 1999). Le sens des fléches permet de
distinguer la rampe vestibulaire (fleche montante) de la rampe tympanique (fléche
descendante). Ces rampes communiquent au sommet par I’hélicotréme. (1) canal
cochléaire, (2) rampe vestibulaire, (3) rampe tympanique, (4) ganglion spiral, (5)
nerf cochléaire.

dante (rampe tympanique). Sur presque toute leur longueur les rampes sont
séparées par la lame spirale (osseuse) que prolonge la membrane basilaire
(fibreuse). Au sommet de la cochlée, lame spirale et membrane basilaire s’ef-
facent et les deux rampes communiquent par un trou appelé hélicotréeme. A
la base, la rampe montante est fermée par la fenétre ovale (sur laquelle s’in-
sere le stapédius) et la rampe descendante par la fenétre ronde. Toutes deux
donnent sur l’oreille moyenne.

Les deux rampes sont remplies du méme liquide, le périplymphe, a I’excep-
tion d’une poche (scala media) qui occupe une partie de la rampe vestibulaire
immédiatement supérieure & la membrane basilaire. Elle est remplie d’un li-
quide de nature chimique différente, l’endolymphe. Cette poche (de forme
spirale comme le reste) est séparée de la rampe vestibulaire stricto sensu par
une membrane souple et fine, la membrane de Reissner. Cette membrane
n’a pas de roéle mécanique, elle sert simplement de barriére ionique entre les
deux liquides afin que la membrane basilaire soit baignée sur une face de
périlymphe, et sur "autre d’endolymphe. Le gradient électrochimique entre
ces deux liquides est en effet la "pile" de l'oreille, la source d’énergie dans
laquelle puisent les cellules sensitives de la cochlée, les cellules ciliées. Cette
"pile" est rechargée par la stria vascularis, une bande de cellules fortement
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Coupe du canal cochléaire (d’aprés Salt, 1999). La rampe médiane remplie d’endo-
lymphe est prise “en sandwich” entre la rampe vestibulaire et la rampe tympanique,
tous deux remplis de périlymphe. La membrane de Reissner, sans rigidité, sert de
simple barriére ionique pour isoler la rampe médiane de la rampe vestibulaire. Une
deuxiéme barriére ionique se trouve a la surface de I'organe de Corti, perché sur
la membrane basilaire. La stria vascularis maintient la composition chimique de
I’endolymphe.

vascularisée qui maintient la composition chimique de ’endolymphe.

Les cellules ciliées sont insérées dans ’organe de Corti, sorte de promon-
toire fait de cellules de support, qui chevauche la membrane basilaire a proxi-
mité de 'axe de la cochlée. Elles forment deux groupes. Le groupe le plus
proche de I'axe comprend les cellules ciliées internes (CCI) en une rangée
unique. Le groupe le plus éloigné de I'axe comprend trois & cinq rangées de
cellules ciliées externes (CCE). Ces deux sortes de cellules ciliées different
par leur morphologie, leur innervation, et leur réle présumé. Les CCI sont in-
nervées de facon massivement afférente, et ont un réle sensitif au sens propre.
Les CCE sont innervés de facon efférente, et, aussi étrange que cela puisse
paraitre, leur role est moteur.

A leur extrémité ciliée, les CCI et CCE affleurent a la surface de 1’or-
gane de Corti. Ne dépassent de la surface que les cils. I’organe de Corti est
renforcé intérieurement par deux rangées de piliers rigides, qui forment un
tunnel de section triangulaire dont le sommet s’insére & la surface entre CCI
et CCE, et dont la base s’appuie sur la membrane basilaire. Ce tunnel trian-
gulaire (tunnel de Corti) donne une rigidité a I'ensemble, et rend la surface
d’ott émergent les cils strictement solidaire des mouvements de la membrane
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Organe de Corti au microscope électronique a balayage (d’aprés Pujol et al., 1999).
La barre représente 20 ym. Dans la partie supérieure on distingue les cils d’une
rangée de CCI (a gauche) et de trois rangées de CCE (a droite), qui émergent de la
surface de ’organe de Corti. Dans la partie inférieure I'organe de Corti est visible en
coupe, avec la membrane basilaire en bas, et le tunnel de Corti (astérisque) entouré
de piliers et traversé des fibres nerveuses qui desservent les CCE. On ne distingue
en revanche ni le corps des CCI, ni les fibres qui les innervent. La membrane
tectoriale, qui dans une cochlée normale vient se poser au dessus de ’organe de
Corti et recouvrir les cils, est ici absente.

basilaire. Au dessus des cils flotte une membrane flasque, la membrane tec-
torielle, dans laquelle s’insérent les cils des CCE. Les cils des cellules ciliées
baignent dans I’endolymphe, et leur corps baigne dans la périlymphe, qui
remplit le tunnel de Corti et les interstices entre cellules. Le potentiel a I’in-
térieur des cellules est intermédiaire entre les potentiels des deux liquides.
Une déformation mécanique provoque l'ouverture de sortes de "trappes' sur
la surface des cils, et laisse passer des ions entre I’endolymphe et le milieu
intracellulaire. Il en résulte une modification du potentiel intracellulaire qui,
dans le cas de la CCI, déclenche la sécrétion de neurotransmetteur qui excite
les fibres nerveuses innervant la cellule.

Une surpression statique de I'air extérieur est transmise par les osselets du
tympan a la fenétre ovale, qui se déforme vers I'intérieur de la cochlée (rampe
vestibulaire). Les rampes communiquant au sommet par I’hélicotréme, la co-
lonne de liquide monte dans la rampe vestibulaire et descend dans la rampe

19




Principe de Iinnervation des cellules ciliées internes et externes (d’aprés Pujol et
al., 1999). Les CCI regoivent principalement des fibres afférentes de type I, mais
ces fibres sont contactées a leur extrémité par des fibres efférentes du faisceau
olivocochléaire latéral. Les CCE recoivent principalement des fibres efférentes du
faisceau olivocochléaire médian, et secondairement quelques fibres afférentes de
type 1I. Notre discussion situe la limite entre systéme auditif périphérique et central
au niveau des synapses entre fibres nerveuses et cellules ciliées.

tympanique. La poussée du liquide déforme la fenétre ronde vers I’extérieur.
La membrane basilaire, elle, ne se déforme pas puisque 1’hélicotréeme égalise
les pressions sur ses deux faces. Cela est vrai pour une poussée statique. Pour
une poussée variable dans le temps, 'inertie du liquide tendra a s’opposer
a son déplacement, et la membrane basilaire aura tendance a céder sous la
pression. La position a laquelle elle se déforme dépend de la vitesse de varia-
tion de pression : prés de I'apex si la variation est lente (pour une variation
sinusoidale : si la fréquence est basse), et prés de la base pour des varia-
tions rapides (fréquences élevées). Cette dépendance fréquentielle des lieux
de déformation maximale de la membrane est a l'origine de la sélectivité
fréquentielle de 'oreille.

Le son est transmis du tympan a la cochlée par un enchainement im-
probable d’osselets qui servent a adapter I'impédance acoustique du milieu
extérieur (air) a celui du milieu liquide de la cochlée. Les pressions sont
multipliées par un facteur considérable. Certains auteurs emploient le terme
d’amplification pour qualifier cette multiplication de la pression : le terme
d’atténuation conviendrait aussi bien, puisque la contrainte de conservation
d’énergie exige que 'amplitude des déplacements soit diminuée dans un rap-
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Coupe schématique de l'organe de Corti montrant la position des CCE et CCI
au sein de l'organe de Corti, de part et d’autre du tunnel spiral (d’aprés Pujol,
1999). La membrane tectorielle flotte au dessus des cils. La surface de I'organe
de Corti forme une barriére ionique qui sépare I’endolymphe, dans laquelle baigne
le corps des cellules ciliées, et le périlymphe, dans lequel baignent leurs cils. Une
déformation des cils provoque 'ouverture de canaux et le passage d’ions, et entraine
ainsi la modification du potentiel de membrane de la cellule.

port au moins égal & ’augmentation de pression. Le terme d’amplification ne
convient donc pas a l’oreille moyenne, mécaniquement passive. En revanche
il peut s’appliquer & l'oreille interne pour laquelle les CCE constituent une
source d’énergie. La découverte du role actif des CCE (ou plus exactement
la lente et encore incompléte acceptation de cette idée sous la pression d’un
faisceau de preuves) a bouleversé les modéles de mécanique cochléaire et sé-
lectivité fréquentielle, et aussi les modéles d’audition plus généraux dans la
mesure ol 'innervation des CCE, massivement efférente, met logiquement
cette source d’énergie sous controle du systéme nerveux central.

Les mécanismes actifs conférent a la réponse mécanique de la membrane
basilaire une grande sélectivité fréquentielle. Les mesures récentes montrent
qu’elle suffit a expliquer celle constatée au niveau du nerf auditif, et rendent
inutile ’hypotheése d’un "second filtre" au dela la membrane basilaire (Evans,
1974). Les courbes d’accord (seuil de réponse d’une fibre en fonction de la

21




fréquence) ont la forme d’une vallée étroite, dont le flanc droit (vers les hautes
fréquences) est extrémement raide, avec une pente de 'ordre de 200 a 250
dB/octave. La distribution d’activité évoquée par un ton pur a donc une
frontiére apicale trés nette, et n’empiéte pas sur les zones plus proches de
I'apex (de fréquence caractéristique plus basse). En revanche le flanc gauche
des courbes d’accord est plus doux, ce qui fait que la distribution d’activité
d’un ton pur peut facilement déborder sur les zones plus proches de la base.
Cette asymétrie des patterns d’excitation se comprend dans la mesure o1,
avant d’ atteindre son lieu de sensibilité maximale, une onde sinusoidale doit
se propager a travers des zones plus basales sensibles & des fréquences plus
élevées.

Cette asymétrie vaut pour les filtres de fréquence caractéristique (CF) éle-
vées, au dela de 1 kHz. Pour les CF plus basses les courbes d’accord sont plus
symétriques. La profondeur de la courbe d’accord et son asymétrie diminuent
lorsque 1’état physiologique de ’animal se dégrade, lorsqu’on administre des
poisons spécifiques des CCE, ou lorsqu’on stimule électriquement le systéme
efférent olivocochléaire, ce qui suggére que la forte sélectivité fréquentielle est
bien le fruit de ’activité motrice des CCE.

Sélectivité et asymétrie diminuent avec I'amplitude. Il en résulte que, pour
des tons prés de la fréquence caractéristique, la réponse de la membrane ba-
silaire n’est pas linéaire. Cette non-linearité se trahit aussi par la production
de certains produits de distorsion (en particulier le terme 2f; — f3). La non-
linéarité implique que 'on ne peut pas strictement prédire la réponse a une
somme de tons purs par superposition des réponses a ces tons isolés. Du coup,
la notion de fonction de transfert (rapport entre les transformées de Fourier
de la sortie et de 'entrée du filtre) perd de son sens. Le pouvoir séparateur
d’un canal (exclusion des composantes de fréquence autre que sa fréquence
caractéristique) n’est pas aussi bon que le laisseraient prévoir les courbes
d’accord. Il se dégrade a amplitude élevée, et la dégradation se traduit par
le "recrutement" progressif par une composante intense des canaux de CF
voisine. Malgré ces divers aspects non-linéaires, I’hypothése de linéarité des
réponses mécaniques est utile en premiére approximation.

Quelques évolutions récentes concernant le filtrage périphérique
Une approximation linéaire trés utilisée pour la modélisation est celle du
filtre "gammatone". Elle a été proposée par Johannesma (1972), et Carney
et Yin (1988) ont montré qu’elle représente bien la forme des réponses im-
pulsionnelles mesurées par la méthode revcor (corrélation entre un stimulus
bruit blanc et la réponse d’une fibre nerveuse). Sur le plan pratique, plu-
sieurs implémentations logicielles sont disponibles (Holdsworth et al., 1988 ;
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O’Mard, Hewitt et Meddis, 1997 ; Slaney, 1993). Une évolution récente est
I’apparition de versions non-linéaires du filtre gammatone (Lyon, 1997 ; Irino,
1997 ; Meddis, O’Mard et Poveda, 1999). Sur le plan psychoacoustique, Rosen
(1998) a démontré que la non-linéarité dépend du niveau a la sortie des filtres,
plutot qu’a leur entrée. Cette constatation permet de simplifier la description
des effets de la non-linéarité sur la sélectivité (si ce n’est que des décennies
d’expériences se sont appuyées sur I’hypothése inverse de controle par niveau
a l'entrée du filtre). Les conséquences de la non-linéarité, des phénomeénes
actifs, et surtout de leur controle par le systéme efférent n’ont pas fini d’étre
explorées.

2.3.1 Innervation des cellules ciliées

Les cellules ciliées internes sont innervées par les dendrites de neurones
du ganglion spiral. Chaque neurone dessert une seule CCI, mais chaque CCI
regoit des synapses de 10 & 30 neurones. ’information produite par une cel-
lule est ainsi codée par une population de 10 a 30 neurones, qui envoient
chacun un axone vers les niveaux centraux via le nerf auditif. Cette popula-
tion n’est pas tout a fait homogéne : on distingue les fibres & taux spontané
élevé (> 18/s), dont le seuil est faible, des fibres a taux spontané faible, dont
le seuil est plus élevé. Les neurones correspondants différent aussi par leur
morphologie et les détails de leur connectivité (Ruggero, 1992 ; Ryugo, 1992).

Le faisceau de 30000 & 50000 fibres afférentes provenant des CCI s’enroule
autour de son axe pour former le nerf auditif. Les cellules sont ordonnées en
fonction de leur fréquence caractéristique (CF), ce que I'on appelle tonotopie.
[’ordonnancement tonotopique des CCI de I'apex (basses fréquences) a la
base (hautes fréquences) est conservé dans le nerf (HF au centre, BF a la
périphérie), et restitué plus centralement & de multiples étapes.

A coté des fibres provenant des CCI (fibres de type I) qui constituent
Iessentiel des fibres afférentes, il y existe une deuxiéme population (fibres
de type II), dont les terminaisons se trouvent sur les fibres efférentes qui
desservent les CCE. Les enregistrements faits dans le nerf auditif proviennent
des fibres de type I, qui sont pour la plupart myélinisées (Ryugo, 1992).
Personne n’a réussi a enregistrer a partir des fibres de type II, non myélinisées,
qui représentent 5 a 10% de la population efférente. Il pourrait s’agir de la
partie afférente d’une boucle de contréle du systéme de commande des CCE
(Ryugo, 1992).

Outre ces fibres afférentes, il existe deux populations de fibres efférentes :
la voie olivocochléaire médiane (MOC) qui dessert les CCE, et la voie oli-
vocochléaire latérale (LOC) qui se termine sur les CCI (ou sur les dendrites
afférentes qui les desservent). Cette derniére pourrait avoir un réle d’ajuste-
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Innervation afférente des cellules ciliées (d’aprés Pujol, 1999). Les CCI sont inner-
vées de facon massive, chacune recevant une dizaine de fibres afférentes de type 1
myélinisées, toutes dédiées a cette seule CCI. Les CCE ont une innervation affé-
rente plus légére par des fibres de type Il non myélinisées. Chacune dessert plusieurs
CCE. Ces fibres de type Il pourraient intervenir dans une boucle de régulation pour
ajuster le niveau d’activité de I'innervation efférente (massive) des CCE.

ment de la sensibilité des fibres afférentes de type 1.

2.3.2 Transduction

Le mouvement de la membrane basilaire déforme les cils des CCI et pro-
voque 1’émission de neurotransmetteurs qui modulent la probabilité de dé-
charge des fibres afférentes. La transduction est asymétrique : une déforma-
tion positive (dans le sens rampe tympanique - rampe vestibulaire) accroit
la probabilité de décharge. La déformation inverse produit une dépression
par rapport au taux de décharge spontané, limitée par le fait qu'une proba-
bilité ne peut devenir négative. Le taux moyen de décharge augmente avec
I’amplitude, mais sature assez rapidement. Néanmoins, grace a un effet de
"controle automatique de gain", le taux instantané suit assez fidélement le
déplacement de la membrane dans son alternance positive. Ces propriétés -
redressement simple alternance et contréle automatique de gain - sont bien
représentées par le modeéle de cellule ciliée de Meddis (1988).

La déformation de la membrane détermine, via la cellule ciliée, la probabi-
lité de décharge de la fibre de type I qui I'innerve. Les décharges elles-mémes
se produisent au hasard, selon un processus stochastique qui est bien repré-
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senté par un processus de Poisson. Le processus est dit inhomogéne, car son
taux est modulé par la CCI. L’information neuronale parait donc a la fois
désordonnée (puisque les décharges se produisent au hasard) et structurée
(puisque la probabilité est précisément controlée).

La probabilité de décharge suit un processus de Poisson inhomogéne et et @ effets
réfractaires car un deuxiéme facteur contréle la probabilité de décharge a un instant
donné : I'histoire des décharges précédentes. En pratique, cette histoire peut étre
réduite a la durée de I'intervalle depuis la décharge précédente. Cette dépendance
peut se représenter par une fonction r(t — #g). Cette fonction est nulle pendant la
période réfractaire absolue (d’environ 0.7 ms), puis elle croit rapidement pendant
la période réfractaire relative, avant d’attendre sa valeur asymptotique. Les deux
facteurs se combinent de fagon multiplicative :

p(t) = s(t)r(t = to) (1)

ou p(t) est le taux du processus, s(t) est la fonction de probabilité produite par la
CCI, tg est l'instant de la décharge précédente, et r(t — to) s’appelle fonction de
récupération (Johnson et Swami, 1983, [63, 8, 3]).

En I’absence de stimulus, le taux moyen de décharge prend une valeur constante
appelée taux spontané. Comme noté plus haut, le taux spontané varie selon la fibre.
On distingue trois populations de fibres : a faible, moyen ou fort taux spontané (de
0 4 0.5s~! pour les faibles, de 0.5 & 18 s~! pour les moyens, et de 18 et 140 s~! pour
les forts). La premiére se distingue des deux autres par la morphologie des fibres,
la position de leurs synapses sur la CCI, et la position de leur projection dans le
noyau cochléaire (Ruggero, 1992). Pour un stimulus soutenu, le taux moyen sature
a une valeur de 'ordre de 100 & 300 /s, mais pendant des intervalles plus courts le
taux instantané peut étre plus élevé.

Pour des stimuli de fréquence suffisamment basse, le taux instantané suit
la forme d’onde des vibrations : la décharge est synchronisée. Pour des fré-
quences supérieures a 1 kHz, la qualité de la synchronisation diminue. Elle
disparait au dela de 5 kHz pour le chat, ou 9-10 kHz pour la chouette. Cette
perte de synchronisation a plusieurs causes. Elle peut s’expliquer en partie
par un "bruit" temporel (imprécision de définition de I'instant de décharge),
dont une partie pourrait étre d’origine instrumentale, liée aux contraintes
techniques de 'enregistrement des décharges. Mais elle a aussi une origine
plus profonde, dans la caractéristique passe-bas de la cellule ciliée due a la
capacité de membrane (Ruggero, 1992).

Au vu de ces données, on peut envisager deux types de codage de I'infor-
mation. Un premier codage serait temporel, porté par un faisceau paralléle
de fibres qui chacune porte une part de I'information dans la statistique tem-

25




porelle de ses décharges. Un deuxiéme serait de type spectral, représenté par
le taux de décharge d’une fibre ou neurone en fonction de sa position sur un
axe tonotopique.

Pour résumer : La cochlée se comporte comme un banc de filtres dont la
sélectivité, extrémement fine, est le résultat d’interactions entre les propriétés
mécaniques passives de la membrane basilaire et des fluides qui 'entourent,
et les propriétés actives des cellules ciliées externes. Les vibrations sont tra-
duites en un ensemble de décharges de la population de fibres du nerf auditif.
La population est organisée tonotopiquement, et la probabilité de décharge
de chaque fibre varie dans le temps. La décharge d’ensemble peut donc se
concevoir, soit comme une succession de spectres & court terme, soit comme
un ensemble paralléle de signaux temporels qui différent par le filtrage qu’ils
ont subi. [’échange d’information entre périphérie et centre n’est pas & sens
unique : le systéme nerveux central controle, via les CCE, I’état mécanique
du systéme périphérique. Les propriétés et effets de ce systéme de contréle
sont mal connus.

2.4 Le systéme auditif central

La section précédente décrivait la partie périphérique et son interface avec
le nerf auditif, en insistant sur la nature tant efférente qu’afférente de cette
interface. Cette section aborde une description du systéme auditif central,
toujours par approximations successives, en allant du simple vers le com-
plexe. Dans le chapitre suivant la discussion se concentrera sur des questions
particuliéres, en particulier les indices d’'une organisation tonotopique et de
circuits spécialisés dans le traitement temporel.

2.4.1 Une hiérarchie de niveaux

Le systéme auditif central peut se décrire comme une hiérarchie ascen-
dante de noyaux ou niveaux de traitement, allant du ganglion spiral jusqu’au
cortex auditif.

Les fibres afférentes du nerf auditif sont les axones des neurones du gan-
glion spiral (SG), dont les dendrites font synapse avec les cellules ciliées. Les
étapes suivantes sont le noyau cochléaire (CN), le complexe olivaire supérieur
(SOC), les noyauz du lemniscus latéral (LL), le colliculus inférieur (1C), le
thalamus et en particulier le corps genouillé médian (MGB), et enfin le cortex
auditif (AC).

Le ganglion spiral est logé dans une cavité osseuse prés de 1’axe de la co-
chlée. Noyau cochléaire et complexe olivaire se trouvent dans le tronc cérébral.

26



AC
cortex auditif

*

MGB
corps genouillé médian

*

Cl
colliculus inférieur

*

LL
noyaux du lemniscus latéral

*

SOC
compexe olivaire supérieur

*

CN
noyau cochléaire

*

SG
ganglion spiral

*

cochlée

Hiérarchie ascendante des principaux niveaux du systéme nerveux auditif.

Le colliculus occupe le mésencéphale, le thalamus le diencéphale, et le cortex
auditif le télencéphale. Les noyaux du lemniscus latéral sont intermédiaires
entre tronc cérébral et mésencéphale.

Les étapes les plus périphériques (CN, SOC, LL) sont pour I'essentiel
spécialisées dans le traitement auditif, mais il existe néanmoins des apports
non-auditifs dés le CN (Romand et Avan, 1997) qui se renforcent au fur et a
mesure qu’on monte dans la hiérarchie (IC, MGB, cortex). La variété et la
complexité des réponses aux sons augmente de la périphérie vers le centre,
et on peut parler de hiérarchie des structures et des traitements.
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8th nerve

Vue unilatérale schématique du systéme auditif du chat, donnant une idée gros-
siére des positions anatomiques relatives des différentes étapes du systéme nerveux
auditif (d’aprés Ehret, 1997). Le cervelet et la partie caudale du cortex gauches
ont été retirés pour montrer le tronc cérébral. Abréviations : AC cortex auditif,
MGB corps genouillé médian, 1C colliculus inférieur, SC colliculus supérieur, LL
lemniscus latéral, SPOC complexe olivaire supérieur, DCN noyau cochléaire dorsal,
AVCN noyau cochléaire ventroantérieur, PVCN noyau cochléaire postéroventral.

2.4.2 Subdivisions

La description précédente était extrémement simplifiée. Un premier pas
vers une description plus fidéle est de considérer que chaque "étape" de la
hiérarchie posséde elle-méme sa structure, faite de distinctions tant macro-
scopiques (divisions anatomiques) que microscopiques (distinctions de mor-
phologie et connectivité neuronale, neurotransmetteurs, etc.). On a coutume
de distinguer les divisions suivantes (Rouiller, 1997) :

— Le noyau cochléaire (CN) comprend une division antéroventrale (AVCN),

postéroventrale (AVCN) et dorsale (DCN).

— Le complexe olivaire supérieur (SOC) comprend trois noyaux princi-
paux : le noyau latéral (LSO), le noyau médian (MSO), et le noyau
médian du corps trapézoide (MNTB). Outre ces noyaux principaux
bien définis, on compte une demi-douzaine de noyaux périphériques
dont les contours sont plus ou moins nets selon les espéces (Helfert et
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Aschoff, 1997).

— Le noyau du lemniscus latéral peut étre divisé en deux zones prin-
cipales : une zone dorsale (DNLL) et une zone ventrale (VNLL), et
on distingue aussi un noyau intermédiaire (INLL) (Helfert et Aschoff,
1977).

— Le colliculus inférieur (IC) comprend une division centrale (ICC) a la
structure laminaire trés marquée, entourée d’un noyau dorsomédian,
d’un cortex dorsal, et d’un noyau latéral.

— Dans le thalamus auditif, le corps genouillé médian (MGB) comprend
une division ventrale (vMGB), une division médiane, et une division
dorsale. On peut lui associer deux autres noyaux : la partie latérale
du groupe postérieur des noyaux thalamiques, et la partie auditive du
noyau réticulaire du thalamus (de Ribaupierre, 1997).

— Le cortex auditif (AC) a une structure qu’on peut concevoir comme le
produit cartésien d’'une division en couches et d’une division en aires.
La structure en couches (numérotées de I & VI depuis la surface) du
cortex auditif ressemble a celle d’autres parties du cortex, avec des
spécificités dans I'importance relative de certaines couches. Orthogo-
nalement a cette structure en couches, les aires se répartissent selon
des critéres anatomiques (cortex auditif primaire, secondaire, tertiaire,
etc.) ou electrophysiologiques. On distingue ainsi quatre champs au-
ditifs (organisés tonotopiquement chez ’animal anésthésié) : le champ
antérieur (AAF), primaire (Al), postérieur (PAF) et ventropostérieur
(VPAF). Ils sont entourés de champs dont I'organisation est moins nette
ou moins bien étudiée que les aires ventral, temporal ou dorsopostérieur
(de Ribaupierre, 1997).

Des divisions plus fines peuvent bien entendu étre faites, et selon les au-
teurs, les critéres, et/ou 'espéce étudiée, les frontiéres de divisions et leur
noms peuvent changer. A c6té d’une organisation selon des lignes anato-
miques, la population de neurones de chaque noyau peut étre classée selon des
critéres morphologiques (taille et forme des soma et arborescences axonales et
dendritiques), de connectivité, électrophysiologiques (forme des réponses), ou
neuropharmacologiques (nature des neurotransmetteurs). Le frontiéres de ces
classes peuvent étre cohérentes avec les divisions anatomiques, voire les sous-
tendre lorsqu’une division est définie par le type de cellules qu’elle contient.
Mais le plus souvent un type de cellule est distribué sur plusieurs divisions
anatomiques, et une division contient plusieurs types cellulaires.

La variété de cellules croit de la périphérie vers le centre. Dans le ganglion
spiral on ne distingue que trois types de neurones. Les neurones de type Il
sont petits, & axones non-myélinisés, et leurs dendrites contactent les fibres
efférentes qui controlent les CCE. Les neurones de type I sont plus grosses,
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Hiérarchie ascendante des principaux niveaux du systéme auditif central, montrant
les principales subdivisions de ces niveaux.

leurs axones sont souvent myélinisés (selon 'espéce), et ils desservent chacun
une CCI. Les neurones de type I existent en deux variétés qui se distinguent
par leur taux de décharge spontané et par des détails morphologiques et de
connectivité.

En revanche au niveau cortical Winer (1992) distingue un total de 47
sortes de neurones (dont certaines, il est vrai, sont communes & plusieurs
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Subdivisions du noyau cochléaire (d’aprés Rouiller, 1997). On distingue trois divi-
sions principales : AVCN (noyau cochléaire antéroventral), PVCN (postéroventral),
DCN (dorsoventral). Ces divisions sont corrélées, mais non confondues, avec les
distributions de neurones de divers types. Parmi ceux-ci, il est intéressant de re-
pérer les neurones de type “bushy” sphériques et globulaires (AVCN), toutes deux
spécialisées dans la transmission d’informations temporelles fines, sans perte de

résolution. Une autre cellule spécialisée pour le traitement temporel est la cellule
“octopus” (PVCN).

divisions). A la variété des neurones, on peut ajouter celle des synapses, qui
different par leur morphologie, les neurotransmetteurs qu’elles emploient, les
propriétés de membrane, etc..

Parmi les types cellulaires, il sera intéressant pour la suite de distinguer
les cellules qui sont spécialisées dans la transmission avec une résolution
temporelle fine. Ce sont par exemple les cellules de type "bushy" de la division
antéro-ventrale du noyau cochléaire (AVCN), qui relaient les informations
du nerf auditif avec une grande fidélité vers les niveaux supérieurs, ou les
cellules de type “octopus” de PVCN qui répondent avec des impulsions isolées
précisément synchronisées avec ’attaque ou la période d’un stimulus.

Pour résumer, chaque niveau de la structure hiérarchique (SG -> CN ->
SOC -> LL -> MGB -> cortex) peut étre subdivisé a son tour, de fagon
diverse selon les critéres adoptés. Une stratification fine produit une descrip-
tion plus proche de la réalité, mais plus difficile & retenir et plus lourde a
manier.
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2.4.3 Structure bilatérale

Jusqu’ici la discussion a ignoré le fait que chaque niveau existe en deuz
exemplaires, depuis les oreilles jusqu’au cortex. Une symétrie régne entre les
cotés gauches et droits, du moins aux niveaux les plus périphériques (oreille,
SG, CN, SOC, LL, 1C) et sauf spécialisation exceptionnelle, tels les pavillons
asymétriques de la chouette effraie (Tyto alba, en anglais barn owl). Le cor-
tex en revanche montre des signes de spécialisation hémisphérique, et il serait
logique qu’il en soit de méme de MGB qui lui est étroitement associé. L’hé-
misphére gauche est censé, chez la plupart des individus, traiter la parole
et le langage, et I’hémisphére droit les aspects intonatifs ou musicaux (de
Ribaupierre, 1997).

Des connexions croisées gauche-droite existent a plusieurs niveaux. Le
premier niveau important d’intégration binaurale est le complexe olivaire
supérieur (SOC), dont deux noyaux (LSO et MSO) sont réputés spécialisés
respectivement dans le traitement des disparités binaurales d’intensité et de
temps d’arrivée. Des projections depuis le cé6té opposé existent cependant
deés le noyau cochléaire (CN), voire méme dés la cochlée, puisque les voies
olivocochléaires latérale et médiane ont chacune une composante ipsilatérale
et contralatérale. Aux niveaux plus centraux que SOC, des échanges gauche-
droite ont lieu a de multiples niveaux. La projection de LSO sur IC est
ipsilatérale pour les fréquences basses, et contralatérale pour les fréquences
hautes (pour cette raison elle a été comparé au chiasma optique, Rouiller,
1997). Des connexions croisées massives existent a la sortie de LL (via la
commissure de Probst) et de IC (via la commissure du colliculus inférieur), et
au niveau du cortex auditif via le corps calleux qui relie les deux hémisphéres.
C’est dire que les connexions bilatérales existent & la sortie de pratiquement
tous les niveaux principaux supérieurs SOC, sauf un : MGB (Ehret, 1997).

Malgré ce brassage bilatéral massif, chaque niveau garde un certain ca-
ractére monaural de par la connectivité qui le relie de fagon plus dense a une
oreille, et de par sa sensibilité plus grande aux sons venant d’un cété plutot
que de 'autre. Ce qui complique un peu cette image, c’est que la dominance
est tantot ipsilatérale, tantét contralatérale, selon le niveau. Ainsi loreille
droite alimente exclusivement le CN droit, et préférentiellement le LSO droit
et les MNTB |, LL, et IC gauches. Au niveau du thalamus (MGB) et du cortex
les neurones a sensibilité monaurale sont plus rares, mais on note cependant
une certaine dominance contralatérale (de Ribaupierre, 1997). Le MSO est
alimenté de facon assez équilibrée par les deux oreilles. Il en est de méme du
LSO, mais la source contralatérale, via le MN'TB, est surtout inhibitrice.

En résumé, des échanges translatéraux existent a de nombreux niveaux.
Certains s’expliquent par les traitements binauraux nécessaires pour la lo-
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Principales connexions ascendantes trans-latérales. Le systéme étant symétrique, chaque
type de connexion existe en deux exemplaires dont un seul est figuré. Plus précisément, le
schéma comprend les projections contralatérales des noyaux situés a droite, et les projec-
tions ipsilatérales des noyaux situés & gauche. On voit que certains noyaux projettent de
fagon bilatérale (en blanc a droite), et d’autres de fagon spécifiquement ipsi- ou contrala-
térale. De méme, certains noyaux sont alimentés de facon bilatérale (en blanc a gauche)
et d’autre de fagon ipsi- ou contralatérale. Dans ce schéma sont mis en relief les projec-
tions de deux types de cellule spécialisées dans le traitement temporel. Les cellules “bushy”
de AVCN projettent des deux cotés, et les cellules “octopus” de PVCN de fagon surtout

contralatérale.
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calisation et la séparation des sources, mais il est peu probable que ce soit
le cas de toutes les convergences bilatérales. Il semble plutét qu’il s’agisse
d’un aspect du parallélisme de la connectivité entre niveaux (voir section
suivante). La multiplication des circuits possibles qui résulte de ce parallé-
lisme pourrait contribuer a la sophistication des traitements, qu’ils soient
ou non binauraux. Elle pourrait aussi contribuer a la robustesse, grace a la
redondance des circuits.

2.4.4 Parallélisme et sauts “trans-hiérarchiques”

Jusqu’ici la discussion a présenté la succession de niveaux comme s’il
s’agissait d’une hiérarchie stricte, chaque niveau alimentant le niveau immé-
diatement supérieur. En fait, il existe de nombreuses voies paralléles ascen-
dantes, dont certaines sautent des étapes dans leur progression vers le centre.
C’est un facteur de complexité en ce sens qu’il interdit la récapitulation au
niveau de chaque étape. Il faut souligner que I’abstraction et I’encapsulation
de détails ("data hiding"), qui sont des techniques familiéres de maitrise de
la complexité en ingénierie informatique, nécessitent que soit respectée une
hiérarchie stricte. Elles ne peuvent s’appliquer & un systéme qui comporte
des sauts de niveau.

Des exemples de sauts de niveau sont les connexions de CN vers LL et IC
(sans passer par SOC), de SOC vers IC (sans passer par LL), et de LL vers
MGB (sans passer par 1C), etc.. La combinatoire est cependant limitée par le
fait que certains noyaux sont des étapes obligées. Ce sont le noyau cochléaire
ou se terminent toutes les fibres ascendantes du nerf auditif, et le colliculus
inférieur qui recoit des fibres de presque tous les noyaux de niveau inférieur
(des deux cotés) et que ne contournent que quelques fibres destinées au MGB
en provenance du noyau de la voie acoustique centrale (NCAT) (Schwartz,
1992) ou de VNLL (Schofield et Cant, 1997). Une troisiéme étape obligée est
le thalamus (essentiellement MGB) qui filtre toute information ascendante
vers le cortex auditif (AC). Outre les voies qui montent en sautant une ou
plusieurs étapes, on note bien siir de nombreuses et paralléles voies d’un
niveau vers le niveau supérieur, ainsi qu’a l'intérieur de chaque niveau.

Pour résumer, le parallélisme des liaisons ascendantes est un élément sup-
plémentaire de complexité, auquel il faut ajouter les liaisons intrinséques a
un noyau ou niveau donné, et les connexions descendantes qui sont décrites
dans la section suivante.

34



cortex

AC |3 AC
c. gen. méd. ]
MGB [« MGB
coll. inf. ]
IC IC
AR BRI
noy. lemn. lat. /
» DNLL [ R DNLL
C INLL | L INLL
VNLL |« VNLL
\
complexe olivaire /
MSO |<—. MSO
( DAY, W
/ 1 LSO LSO
- MNTB & PON PON MNTB
noyau cochléaire noyaux périolivaires
> DCN DCN
& DR \.
=] PVCN N “octopus’| PVCN
L AVCN M AVCN
"Dusny”
T —_— méme niveau T
cochlée , +1 cochlée
—_— t2
— +3

Principales connexions ascendantes classées selon le nombre de niveaux hiérarchiques
qu’elles sautent. Les fibres des cellules du CN qui desservent directement le IC contra-
latéral contournent les deuz niveaux intermédiaires de SOC et NLL (qu’elles desservent
aussi). A noter parmi ces fibres des axones de cellules “bushy” de AVCN et de cellules
“octopus” de PVCN, toutes deux spécialisées dans le transport d’informations temporelles
précises). Parmi les connexions qui évitent un niveau intermédiaire, on compte les pro-
jections contralatérales de CN sur NLL (qui contournent SOC), et celles bilatérales de
LSO sur IC et ipsilatérales de MSO et MNTB sur IC (qui contournent NLL). Hormis
ces exemples de connexions “transhiérarchiques”, de nombreuses connexions afférentes se
font, comme on s’y attend, d’un niveau au niveau immédiatement supérieur. Il existe aussi
de nombreuse connexions intrinséques a chaque niveau hiérarchique (dont seules quelques
unes sont signalées), et un important réseau descendant qui est I'objet d’un schéma ul-
térieur. Il est intéressant de noter que quelques étapes sont obligées : CN relaie toutes
les fibres du nerf auditif, et MGB recoit toute I'information ascendante vers le cortex. 1C
est aussi une étape quasi-obligée pour les informations ascendantes. Par souci de simpli-
fication, les connexions impliquant les noyaux périolivaires ne figurent pas sur ce schéma.
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2.4.5 Voles descendantes

[’existence de voies descendantes est un cauchemar pour la caractérisa-
tion fonctionnelle d’un systéme. Les chemins possibles pour aller d’un niveau
a un autre se démultiplient & I'infini (& la maniére des miroirs en vis-a-vis que
I'on trouve dans certains restaurants). On ne peut donc préciser le niveau
hiérarchique dans un échange d’information, ni méme compter le nombre
d’"étapes" menant d’un niveau a un autre. La rétroaction laisse craindre un
risque d’instabilité, qui est difficile & apprécier car le systéme est non-linéaire
et non-invariant dans le temps (du fait de changements d’état, contexte, éveil,
etc.). Les voies descendantes sont pourtant nombreuses, presque autant que
les voies ascendantes, et dans certains cas aussi massives. Notre seule conso-
lation est de noter les quelques cas ot elles sont absentes ou particuliérement
simples (boucle réciproque).

Ni le ganglion spiral ni le noyau cochléaire n’ont de projections efférentes.
Du complexe olivaire supérieur, deux voies distinctes se projettent vers la
cochlée. La premiére est la voie olivocochléaire latérale (LOC) qui part des
cellules marginales de LSO et aboutit sur des synapses au contact des fibres
afférentes des CCI. Elle suit une organisation tonotopique précise : une fibre
efférente contacte le lieu cochléaire d’ot parvient la fibre qui nourrit, via une
cellule multipolaire de AVCN, son neurone d’origine dans le SOC. Il pourrait
s’agir d’'une boucle réciproque a trois neurones tres simple, dont le but serait
d’ajuster la sensibilité des fibres afférentes.

La deuxiéme voie olivocochléaire est le faisceau médian (MOC) qui as-
sure, via des fibres myélinisées, une innervation efférente massive des CCE.
Elle trouve son origine dans le MNTB et les noyaux périolivaires du SOC
contralatéral (Warr, 1992 ; Schwartz, 1992). La plupart des cellules d’origine
sont situés dans le corps trapézoidal, zone ot passent de nombreuses fibres
issues de SOC, ainsi que des fibres descendantes de IC. Cela fait dire & Warr
(1992) que les neurones d’origine du MOC sont "les neurones les mieux infor-
més du tronc cérébral". Ils sont alimentés de facon dominante par des fibres
venant du CN contralatérale, c’est a dire du coté o ils projettent. On pense-
rait a une simple boucle réciproque (a laquelle participeraient les neurones de
type I du SG; Ryugo, 1992), si n’était la présence massive d’autres apports,
notamment descendant de niveaux supérieurs.

Le MOC contréle les CCE, et donc les propriétés mécaniques actives de
la cochlée. I’hypothése d’un traitement sophistiqué avec modifications dyna-
miques du filtrage en temps réel est attrayant, mais il est difficile d’en faire
la preuve. Les hypothéses avancées sont généralement moins ambitieuses :
controle automatique de gain, ajustement (mécanique) du point de fonction-
nement de la CCI, etc.. Il est intéressant de noter que I'innervation efférente
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Principales connexions descendantes. Il est intéressant de noter les lacunes : aucune
connexion efférente n’aboutit au ganglion spiral, aucune n’est issue du ganglion ni du
noyau cochléaire, et aucune ne contourne le colliculus inférieur (a quelques exceptions
prés), ce qui fait que IC est une étape quasi-obligée des voies descendantes comme ascen-
dantes. Parmi les voies efférentes vers la cochlée, la voie olivocochléaire latérale (LOC)
issue de LSO se termine par des synapses sur les dendrites des fibres afférentes de type 1
(a proximité de leur synapse sur la CCI dans la cochlée). Tl pourrait s’agir d’une boucle
de rétroaction chargée d’ajuster la sensibilité des fibres afférentes. La voie olivocochléaire
médiane (MOC) projette sur les CCE motrices de la cochlée en provenance des noyaux
périolivaires contralatéraux. Ces derniers sont alimentés depuis le CN ipsilatéral : le MOC
contréle donc de la cochlée qui I’alimente. Il peut s’agir ici encore d’une boucle de rétro-
action, dont le but serait d’ajuster le point de fonctionnement mécanique de la cochlée.
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est phylogénétiquement aussi ancienne que les cellules ciliées elles-mémes, et
prédaterait la différentiation des vertébrés amniotes en une lignée menant
aux mammiféres, et d’autres lignées menant aux tortues, reptiles ou oiseaux,
il y a environ 300 millions d’années (Manley et Koppl, 1998).

Une hypothése hautement spéculative est celle d'une interaction sur la
membrane basilaire entre sons venus de ’environnement et vibrations endo-
génes, produites par la transduction de signaux nerveux a structure tempo-
relle fine (synthétisés centralement, ou provenant de 'oreille opposée). Ce qui
rend ’hypothése attrayante c’est qu’elle mettrait a profit la relative linéarité
de la membrane basilaire, "derniére étape linéaire avant le systéme auditif
central" (Mgller, 1983). Certains indices sont en sa faveur, dont le fait que les
fibres efférentes du MOC sont myélinisées, et que certains des neurones qui
leur donnent naissance recoivent des synapses d’un type s’apparentant aux
calices de Held (Warr, 1992). Autre donnée en sa faveur, une expérience psy-
choacoustique a mis en évidence des battements binauraux entre un stimulus
supraliminaire d’un c6té, et subliminaire (de 10 a 20 dB) de l'autre (Ayres et
Clack, 1984). 11 est difficile d’imaginer qu’un stimulus subliminaire soit suf-
fisamment bien représenté centralement pour produire des battements. En
revanche les battements pourraient s’expliquer si on admettait 1’idée d’une
interaction mécanique entre stimulus subliminaire et vibrations transmises
d’une oreille & I"autre via un codage nerveux.

Malheureusement pour cette hypothése, (a) ces données psychoacous-
tiques n’ont pas été confirmées par des expériences plus récentes (Gu, Wright
et Green, 1995), et (b) les enregistrements dans les fibres du MOC n’ont ré-
vélé que des réponses régulieres du type "chopper", et non une structure
temporelle corrélée avec le stimulus. Cette hypothése attrayante est donc &
écarter.

La majorité des fibres du systéme olivocochléaire proviennent de neurones
alimentés depuis le c6té qu’ils desservent. Une minorité dessert ’autre oreille.
Le nombre de neurones impliqués et les proportions (LOC vs MOC, ipsilaté-
ral vs contralatéral) est trés variable d’une espéce a l'autre, et d’un individu
a l'autre (Warr, 1992). Certaines fibres olivocochléaires desservent aussi CN,
et il existe aussi des efférences SOC->CN propres (Schwartz, 1992). La co-
chlée ne recoit pas de connexions descendantes directes depuis des niveaux
supérieurs a SOC.

En ce qui concerne les noyaux de niveau supérieur au complexe olivaire,
la plupart des projections de LL sont ascendantes, mais il existe néanmoins
des efférences du noyau dorsal (DNLL) vers le CN. Le colliculus inférieur
(IC) projette bilatéralement vers le noyau dorsal du CN (DCN), et ipsila-
téralement vers les noyaux périolivaires et vers LL (Ehret, 1997). Le MGB
n’a apparemment pas de projections descendantes (Winer, 1992). Le cortex
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Schéma des voies efférentes olivocochléaires (d’aprés Helfert et Aschoff, 1997). Les
voies efférentes latérale (LOC) et médiale (MOC) projettent principalement vers
la cochlée qui les alimente, mais il existe aussi une contribution contralatérale plus
ou moins importante selon les espéces et les individus.

auditif (AC) en revanche projette vers MGB et 1C. Les connexions entre cor-
tex et MGB sont massives et ordonnées, et sauf exception chaque division
de MGB est connectée avec une aire particuliére du cortex par une projec-
tion réciproque. Le cortex ne semble pas projeter directement vers LI, SOC
(Schwartz, 1992), ou CN (Cant, 1992), ni bien stir vers SG ou la cochlée).
Une exception, citée par Romand et Avan (1997), est une projection directe
du cortex vers CN.

En résumé, les voies descendantes sont nombreuses. Tous les noyaux im-
portants du systéme auditif (sauf le ganglion spiral, SG) sont, soit la source,
soit "aboutissement d’une voie centrifuge. [.’absence de certaines combinai-
sons n’en est que plus remarquable. Le thalamus (MGB) n’a aucune projec-
tion descendante, et la plupart de celles du cortex ne dépassent pas IC. Le
colliculus inférieur joue ainsi un réle de "verrou' pour les voies descendantes,
semblable a celui qu’il joue pour les voies ascendantes. Ce role (et peut-étre
aussi la régularité structurelle de son noyau central 7) lui a valu d’étre qualifié
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de "gare de triage" du traitement de I'information (Ehret, 1997). IC projette
a tous les niveaux qui lui sont inférieurs sauf la cochlée (SG et cellules ciliées).
Les cellules ciliées quand a elles ne recoivent d’efférences que du complexe
olivaire. [.’absence d’une projection directe entre deux niveaux donnés n’in-
terdit bien siir pas une influence indirecte. Ainsi, il suffit de trois étapes pour
passer du cortex a la cochlée (via IC et SOC). On peut expliquer ainsi I'ef-
fet, cité plus haut, que peut avoir une tache cognitive sur les oto-émissions
évoquées (Puel et al., 1988).

2.4.6 Autres facteurs de complexité

Nous avons parlé jusqu’ici des connexions ascendantes ou descendantes,
mais il en existe aussi qui sont intrinséques a un niveau hiérarchique. Elles
sont nombreuses, et d’autant plus importantes qu’une deuxiéme hiérarchie
de traitements semble exister & chaque niveau. Par exemple dans le noyau
cochléaire on peut établir une hiérarchie AVCN -> PVCN -> DCN, les cir-
cuits et traitements au niveau de DCN étant plus complexes que ceux de
VCN. Autre exemple, la distinction au sein de I’ensemble thalamus-cortex
entre un systéme tonotopique (relativement "simple"), un systéeme diffus, et
un systéme multimodal, (Winer, 1992, Rouiller, 1997)].

Autre facteur de complexité, les échanges avec d’autres modalités senso-
rielles ou motrices, voire avec ’ensemble du systéme nerveux. Ils sont nom-
breux dés le colliculus inférieur (en relation étroite avec le colliculus supé-
rieur), et massifs dans le thalamus et le cortex.

Des facteurs méthodologiques contribuent a brouiller notre compréhen-
sion du systéme. Ce sont par exemple les effets des anesthésiques utilisées
dans les études physiologiques, la diversité des modéles animaux, et bien siir
I'impossibilité de faire certaines expériences chez I’espéce qui nous intéresse le
plus, 'homme. Certains aspects sont constants chez tous les animaux étudiés
(ou a l'intérieur de groupes plus restreints tels que les animaux a sang chaud,
les mammiferes, les carnivores, ou les primates). D’autres sont d’une grande
variabilité, parfois entre individus d’une méme espéce. Ainsi, chez 'homme
le LSO, spécialisé dans le traitement des disparités binaurales d’intensité (et
de temps d’attaque, Joris, 1998) serait-il peu développé, et les noyaux pé-
riolivaires seraient diffus (Kahle et al., 1979; Schwartz, 1992) [mais Covey,
Vater et Casseday (1991) assurent que LSO est au contraire d’une grande
stabilité phylogénétique. . ..

Un dernier facteur important de la complexité du systéme est le nombre
d’éléments microscopiques en jeu a chaque étape. De Ribaupierre (1997)
donne les chiffres suivants pour le néocortex : 40000 neurones/mm?, 20000
synapses par neurone, dont 2000 inhibitrices, 9000 excitatrices locales, et
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Tableau des connexions cortico-corticales aboutissant sur des aires auditives (d’aprés Wi-
ner, 1992). Ce tableau ne comprend que les connexions ipsilatérales (sont exclues les
connexions commissurales). La forme et la taille des symboles indique I'existence et la
densité des projections. Ce tableau est reproduit pour illustrer plusieurs points :
complexité structurelle de ce niveau. (2) La multiplicité des connexions entre subdivisions.
(3) Le fait que cette connectivité n’en est pas pour autant compléte. (4) L’existence d’ap-
ports provenant d’autres zones ou modalités. Voir la référence d’origine pour ’explication

des symboles.
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Couches du cortex auditif primaire (Al) et connexions intrinséques et extrinséques
(d’aprés de Ribaupierre, 1997). Cette organisation en couches est orthogonale de
’organisation en aires du tableau précédent (la structure de I’ensemble peut se
concevoir comme un sous-ensemble du produit cartésien aires x couches).

9000 excitatrices lointaines. A noter que la complexité des connexions ne se
mesure pas seulement au nombre de synapses : il faut aussi tenir compte
du fait qu’elles ont été choisies parmi un nombre plus important encore de
connexions possibles. On tend parfois & voir dans chaque élément neuronal
un élément de circuit au comportement assez simple. Cependant si on les
considére selon une perspective évolutionnaire, comme les descendants des
organismes unicellulaires qui, a un stade de ’évolution, ont convenu de se
grouper, puis de se spécialiser pour assurer un réle particulier au service
du groupe (Gould, 1985), on peut s’attendre & un comportement sophisti-
qué de chaque élément. Une partie de la sophistication de comportement
de leurs ancétres unicellulaires, individus autonomes puis coopérateurs, a pu
étre conservé par les neurones, notamment lors de leur croissance.
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Tableau des connexions entre MGB et cortex (d’aprés Winer, 1992). Le tableau
montre les connexions ascendantes (coin nord-ouest grisé) et descendantes (coin
sud-est grisé) entre les divisions de MGB et celles du cortex (dont cortex auditif
primaire Al, accessoire AAF, et secondaire AlIl). Ce tableau est reproduit pour
illustrer : (1) la multiplicité des connexions entre cortex et thalamus, (2) leur nature
fortement réciproque, du moins en ce qui concerne les aires primaires et accessoires,
(3) le fait que cette connectivité n’est pas pour autant compléte. Voir la référence
d’origine pour Iexplication des symboles. Winer (1992) donne deux autres tableaux
intéressants : un tableau de la connectivité corticale d’une hémisphére a I’autre
(commissurale), et un tableau des projections corticofuges. Ensemble, ils tracent
un schéma complexe de la connectique du systéme auditif au niveau du cortex et
du thalamus.

2.5 Conclusion
Pour résumer, les étapes successives de notre description ont révélé une

complexité considérable a chaque niveau de description. De nombreuses ré-
gularités existent, mais elles ont chacune de nombreuses exceptions, dont le
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Classification hiérarchique des champs corticaux (d’aprés Rouiller, 1997). AAF :
auxiliary auditory field, Al : primary auditory field, AIl : secondary auditory field,
VPAF : ventroposterior auditory field, PAF : posterior auditory field.

recensement fait obstacle a la compréhension du systéme. Il faut rendre hom-
mage aux biologistes d’avoir mis au point des techniques d’exploration et de
description capables d’appréhender une telle complexité. Dans les sections
suivantes je reviens sur certains aspects de cette structure, a la recherche
d’éléments qui confortent, ou au contraire affaiblissent, les hypothéses qui
sous-tendent mes modéles. Je suis spécifiquement a la recherche d’indices de
I’existence de mécanismes temporels de traitement du signal, en particulier
utilisant I'inhibition. Je commencerai néanmoins par examiner les indices en
faveur d’un traitement dans le domaine spectral, pour deux raisons. La pre-
miére est que les modéles spectraux représentent une alternative qu’il faut
garder présente & l'esprit. La deuxiéme est que, si ’essentiel du traitement
se fait dans le domaine temps, il faut trouver une explication a I'ubiquité des
représentations tonotopiques.
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3 Tonotopie et traitement temporel

Le chapitre précédent décrivait le systéme auditif en allant du simple vers
le complexe. Le présent chapitre recherche plus particuliéerement les indices
révélateurs de la nature des traitements auditif. Deux classes d’hypothése
sont en lice : traitements dans le domaine fréquence, s’appuyant sur une re-
présentation tonotopique, et traitements dans le domaine temps, s’appuyant
sur la structure temporelle des trains de décharges nerveuses.

3.1 La tonotopie dans le systéme auditif

L’idée de tonotopie (répartition spatiale des fréquences dans la cochlée,
et reproduction de cette organisation a des niveaux centraux) est souvent
attribuée a Helmholtz. Elle remonte en fait au moins & Du Vernay (1683) :

Enfin cette lame [la lame spirale osseuse de la cochlée, a laquelle Du
Vernay attribuait les qualités résonnantes qu’on attribue aujourd’hus
@ la membrane basilaire] n’eft pas feulement capable de regevoir les
tremblemens de I’air, mais fa ftructure doit faire penser qu’elle peut
répondre a tous leurs caractéres differens ; car eftant plus large au com-
mencement de la premiere revolution qu’a I'extremité de la derniere,
ot elle finit comme en pointe, & fes autres parties diminuant propor-
tionnellement de la largeur, on peut dire que les parties les plus larges
pouvant eftre ébranlées fans que les autres le foient, ne font capables
que de fremiffemens plus lents qui répondent par confequent aux tons
graves ; & qu’au contraire fes parties les plus etroites eftant frappées,
leurs fremiffemens font plus viftes, & répondent par confequent aux
tons aigus , de mefme les parties les plus larges d’un reffort d’acier
font des fremiffemens plus lents, & répondent aux tons graves , et que
les plus étroites en font de plus frequens & de plus viftes, & répondent
par confequent aux tons aigus; de forte qu’enfin felon les differens
ébranlemens de la lame fpirale , les efprits du nerf , qui se répand
dans la fubstance recoivent differentes impreffions qui reprefentent
dans le cerveau les diverfes apparences des tons.

Les cellules ciliées répondent a des fréquences différentes en fonction de
leur position le long de la cochlée. Cette organisation tonotopique est re-
produite a tous les niveaux du systéme auditif central jusqu’au cortex avec
un degré variable de précision. Pour qu’il y ait tonotopie, deux conditions
doivent étre remplies : (a) chaque cellule doit avoir une fréquence caracté-
ristique bien définie, et (b) ces cellules doivent étre disposées réguliérement
dans 'espace en fonction de cette fréquence. La premiére condition est néces-
saire pour que la seconde ait un sens, mais on peut parfaitement imaginer un
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Disposition des fréquences le long de la membrane basilaire selon von Békésy (1960)
(d’aprés Pujol, 1999). La base, étroite et rigide, répond aux fréquences élevées.
L’apex, large et souple, répond aux fréquences graves. Cette organisation tonoto-
pique est projetée & de nombreux niveaux du systéme auditif.

ensemble désordonné de cellules sélectives en fréquence, pour lequel le terme
de tonotopie ne s’appliquerait pas.

La tonotopie est de qualité variable selon les niveaux, et il est intéressant
de considérer de quelles facons cette qualité se dégrade. Une premiére facon
est par élargissement de la courbe d’accord, par exemple par convergence
(via une ou plusieurs étapes synaptiques) des activités d’une population de
neurones de fréquences caractéristiques diverses. La convergence peut étre
justifiée par un traitement nécessitant une intégration large-bande, mais elle
pourrait aussi étre le résultat de simples imperfections de la connectique.
Dans les cas extrémes on observe des courbes d’accord & plusieurs vallées,
voire de forme non-fonctionnelle (en forme de courbe fermée, etc.). Dans
ces cas la notion de fréquence caractéristique n’a pas de sens univoque. Une
deuxiéme forme de dégradation de la tonotopie est par perte de 'ordonnan-
cement linéaire, sans perte de sélectivité des cellules individuelles. La perte
d’ordonnancement linéaire ne signifie pas forcément perte de tout ordre spa-
tial. Licklider (1959) souligne qu’un ensemble de cellules désordonné peut étre
remis en correspondance avec une dimension linéaire par auto-organisation
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Hebbienne. A noter que la perte d’ordre spatial au niveau N risque d’accen-
tuer la perte de sélectivité au niveau N + 1, pour peu que la projection de N
a N + 1 fasse intervenir une sommation de neurones proches.

D’autres facteurs peuvent affecter la qualité de la tonotopie. Aux niveaux
supérieurs, la représentation de la fréquence entre en concurrence avec les
représentations émergeantes d’autres parametres (intensité, disparités binau-
rales, etc.), et le degré de sélectivité observé peut différer selon la valeur de
ces paramétres. Il dépend de la présence d’anesthésie, et chez les animaux
non-anesthésiés il dépend de 1’état de veille (Clarey, 1992). Ainsi, la tonoto-
pie réguliére observée dans les MGB et cortex de I’animal anesthésié n’est
plus évidente chez I’animal éveillé (de Ribaupierre, 1997).

La simple tonotopie ne suffit pas a la représentation précise d'un spectre.
Il faut encore que I'activité puisse représenter I’amplitude précise du spectre
a chaque fréquence. On a beaucoup glosé sur le fait que les réponses des
fibres du nerf auditif ont une dynamique réduite, et saturent aux amplitudes
élevées (Sachs et Young, 1979). Néanmoins, 'existence de populations de
fibres avec des taux spontanés élevés et une dynamique large, associée &
la redondance d’information offerte par le nombre élevé de fibres, pourrait
permettre le codage précis de I'amplitude de chaque canal fréquentiel par le
nerf auditif sur une large plage de niveaux (Delgutte, 1987). L’information
spectrale pourrait alors étre extraite & un niveau plus central. Au niveau du
noyau cochléaire un type particulier de cellules, les cellules-étoile (stellate),
semble spécialisé dans le codage précis de I'amplitude. Leur réponse, de type
“chopper”, a la forme de trains d’impulsions séparées par des intervalles de
durée constante et indépendante de la structure temporelle du stimulus. La
régularité des intervalles permet le codage précis d’une valeur scalaire. Une
cellule de ce type pourrait permettre de coder par exemple une valeur du
spectre. Ces cellules projettent de facon contralatérale sur VNLL, sur VNTB,
LNTB et autres noyaux périolivaires, et sur IC (Oertel, 1999).

3.1.1 Reépartition de la tonotopie

La cochlée est organisée tonotopiquement avec fréquences élevées a la
base et basses a ’apex. Le nerf auditif a une structure qu’on peut interpréter
comme résultant de I’enroulement sur lui-méme d’un ruban de fibres organisé
tonotopiquement. Les fibres de basse fréquence (provenant de 'apex de la
cochlée) sont au centre, celles de haute fréquence (provenant de la base) a la
périphérie.

[’organisation tonotopique se retrouve dans la projection du nerf auditif
dans le noyau cochléaire (CN) : fréquences basses représentées ventralement,
et hautes dorsalement (Cant, 1992). Ceci vaut tant pour les nombreuses
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fibres de type I en provenance des CCI, que pour les quelques fibres de
type II en provenance des CCE (Ryugo, 1992). La tonotopie est nette dans
toutes les divisions de CN (AVCN, PVCN, DCN), quoique dans le DCN
la complexité des traitements, et la complexité des courbes d’accord qui en
résultent, rendent la définition d’une fréquence caractéristique plus difficile.

Au niveau du complexe olivaire supérieur, MNTB, LSO et MSO sont tous
trois organisés tonotopiquement. Les hautes fréquences sont relativement
mieux représentées dans MNTB et LSO (réputés spécialisés dans 1’exploi-
tation de différences binaurales d’intensité), et les basses fréquences mieux
représentées dans MSO (spécialisé dans les disparités binaurales de temps
d’arrivée). L’importance relative de ces différents noyaux varie d’ailleurs se-
lon les espéces, en particulier selon que la taille de la téte favorise 'utilisation
de 'un ou l'autre type de disparité binaurale (Heffner et Heffner, 1992).

Parmi les noyaux périolivaires, VNTB et DMPO sont organisés tonoto-
piquement (Helfert et Aschoff, 1997), et il en est de méme des voies olivoco-
chléaires efférentes médiane (MOC) et latérale (LOC), aussi bien en ce qui
concerne leur projection vers la cochlée que celle vers CN. La tonotopie est
absente ou inconnue dans les autres noyaux périolivaires.

Au niveau du lemniscus latéral (LL), le noyau dorsal (DNLL) est tonoto-
piquement organisé, mais non les noyaux ventraux (VNLL) et intermédiaires
(INLL) dont les cellules ont des courbes d’accord larges (Helfert et Aschoff,
1997) (voir cependant Malmierca, 1998).

Au niveau du colliculus inférieur, le noyau central (ICC) est organisé to-
notopiquement, avec une structure laminaire faite de lames isofréquence su-
perposées, avec les fréquences basses situées de facon dorsolatérale, et les fré-
quences élevées de facon ventromédiane. Dans le plan d’une lame les cellules
ont la méme fréquence caractéristique, mais leur sélectivité serait meilleure
au centre et progressivement moins bonne dans les zones concentriques qui
I’entourent. Les lames étant trop épaisses pour permettre une représentation
fréquentielle fine, il a été proposé qu’il existe en outre un gradient tonotopique
fin dans le plan de chaque lame. La disposition en zig-zag des fréquences dans
cet ensemble rappellerait le balayage d’un tube cathodique. Si cela est le cas,
cette représentation tonotopique fine est en concurrence avec celle d’autres
dimensions censées étre codées selon des axes perpendiculaires a ’axe tono-
topique : temps de latence, sensibilité, fréquence de modulation préférentielle
(BMF), disparités binaurales, durée (Ehrlich et al, 1997), modulation de fré-
quence (Casseday et al., 1997), variations temporelles de disparité binaurale
(Spitzer et Semple, 1998), etc., ce qui implique soit des corrélations entre
ces dimensions, soit une sorte de "multiplexage' des représentations dont on
comprend mal la nature (Irvine, 1992). Outre le noyau central ICC, le cor-
tex dorsal du colliculus inférieur et la projection depuis le cortex auditif AC
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Les trois systémes, tonotopique, diffus, et polysensoriel, et leurs connexions ascen-
dantes entre colliculus inférieur, MGB, et cortex (d’aprés Rouiller, 1997). Voir la
référence d’origine pour la définition des sigles, et pour une carte analogue des
connexions descendantes au sein de ces trois systémes.

qui I'alimentent seraient organisés tonotopiquement (Oliver et Huerta, 1992).
La tonotopie est absente (ou inconnue) dans les autres noyaux du colliculus
inférieur.

Au niveau du thalamus et du cortex, Rouiller (1997) et de Ribaupierre
(1997) distinguent trois systémes : tonotopique, diffus, et polysensoriel. Il y a
une ségrégation assez nette entre les trois : les connexions réciproques entre
cortex et thalamus, ou commissurales d’un hémispheére cortical a 'autre, se
font de préférence a I'intérieur du méme systéme. Le premier systéme com-
prend, comme son nom l'indique, des zones organisées tonotopiquement dans
le thalamus : la division ventrale du corps genouillé médian (vMGB) et la
partie latérale du noyau postérieur (PO). Dans le cortex auditif il comprend
les champs antérieur (AAF), primaire (Al) et postérieur (PAF). Chez ’ani-
mal anesthésié, I'organisation tonotopique est relativement stricte pour PO
et la moitié antérieure de vVMGB dans le thalamus, ainsi que pour AAF et
AT dans le cortex. Elle est moins stricte pour PAF et la moitié postérieure
de vMGB. Chez I’animal éveillé les courbes d’accord sont plus complexes et
la disposition plus désordonnée. Le systéme diffus, par définition, n’est pas
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Orientation de la tonotopie dans plusieurs aires du cortex auditif (d’aprés de Ri-
baupierre, 1997). AAF : auxiliary, Al : primary, AIl : secondary , PAF : posterior,
VPAF : ventroposterior, DP : dorsoposterior, V : ventral, T : temporal auditory
fields. aes : anterior ectosylvian sulcus, ss : suprasylvian sulcus, pes : posterior
ectosylvian sulcus.

tonotopique, mais dans le systéme polysensoriel on distingue une organisa-
tion tonotopique dans la partie antérieure de la division médiane du MGB
(mMGB).

Au niveau du cortex on rencontre des "cartes tonotopiques" multiples.
Leur nombre varie selon ’espéce, et aussi peut-étre selon ’acharnement des
chercheurs a les trouver (Clarey, 1992). Une particularité est que des cartes
voisines sont généralement aboutées par la méme extrémité de 1’échelle des
fréquences, de sorte que la fréquence varie de fagon continue lorsqu’on passe
d’une carte & l'autre, en changement simplement de sens de variation.

Lorsqu’on progresse de la périphérie au centre on rencontre donc des
marques d’une organisation tonotopique de fagon répétée. Dans certains cas
la tonotopie est sous-tendue par une structure laminaire. Par exemple, dans
ICC le champ dendritique des cellules principales est en forme de disque
orienté parallélement & la lame qui contient les cellules de méme fréquence
caractéristique. ’épaisseur de la lame (70 & 150 pm) fait que I'ICC (épais-
seur 4 mm) ne peut contenir qu’un nombre limité de lames. Ehret (1997)
établit un paralléle entre les lames de ICC et les bandes critiques de la psy-
choacoustique, mais Brugge (1992) met en garde contre une interprétation
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aussi simpliste. La structure laminaire révéle des bandes contigués distinctes,
ce qui ne correspond pas a la phénoménologie de la bande critique en psy-
choacoustique.

La tonotopie existe a de nombreux niveaux, de la cochlée au cortex. Cette
ubiquité doit néanmoins étre relativisée. Un, il existe de nombreux zones
non-tonotopiques, surtout aux niveaux supérieurs. Deux, une zone donnée
peut comprendre divers types de cellules, dont certaines seulement sont or-
ganisées tonotopiquement (selon leurs degrés d’activité relatifs, ou la facilité
d’enregistrement des différentes cellules, la zone pourrait apparaitre comme
strictement tonotopique ou au contraire dénuée de toute tonotopie). Trois,
le degré de tonotopie dépend des critéres adoptés, et peut varier selon les
conditions expérimentales (amplitude des stimuli, anesthésie, etc.). Le cher-
cheur est soumis & une pression qui I’encourage a constater la présence d’une
tonotopie. Il explorera patiemment - c’est tout a son honneur - I'espace des
paramétres jusqu’a en trouver les indices.

3.1.2 Spéculations sur le sens de la tonotopie

La multiplicité des cartes tonotopiques a travers le systéme auditif peut
s’interpréter en faveur d’une théorie spectrale du traitement auditif. On peut
aussi au contraire s’étonner de la répétition de cette représentation a des
niveaux multiples : n’y a-t-il donc pas progrés d’une étape a 'autre, de ré-
capitulation 7 On ne s’attend pas a ce que cette représentation relativement
primitive persiste jusqu’au cortex, au lieu de céder la place & des représenta-
tions plus abstraites. Il est intéressant de rechercher d’autres explications a
I’'ubiquité de la tonotopie dans le systéme nerveux auditif.

Une premiére hypothése est que 'organisation tonotopique est un épi-
phénomeéne, manifestation remarquable d’un principe banal, par exemple le
résultat de contraintes de croissance (Thompson, 1917). La tonotopie péri-
phérique est liée a I’analyse fréquentielle de la cochlée, mais celle des niveaux
supérieurs existerait simplement parce qu’il “eut été plus compliqué qu’il en
soit autrement”, et seul un Bernardin de Saint Pierre y chercherait un sens
plus profond. !. Cet argument est symétrique de celui de Whitfield (1978)
pour qui c’est la structure temporelle des décharges nerveuses qui est épiphé-
nomene.

Une deuxiéme hypothése est que la tonotopie est utilisée pour guider 'or-
ganisation lors de l'ontogéneése, ou la réorganisation aprés un traumatisme
(Clarey, 1992). La régularité spectrale de nombreux sons, associée a la résolu-
tion spectrale limitée de la cochlée, entrainent une corrélation de I'activité de

'Bernardin de Saint Pierre voyait dans les marques sur la peau des melons, pratiques
pour les partager en quartiers, la preuve de ’existence d’un Dieu bienveillant
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canaux voisins qui pourrait faciliter le repérage des défauts d’ordre. Dans un
systéme bien organisé un stimulus a bande étroite excite une population lo-
calisée, et toute exception a cette régle signale un défaut qui peut étre corrigé
par auto-organisation. Selon cette hypotheése, la tonotopie serait I’analogue
de I’étiquetage des lignes dans un central téléphonique, ou de I'ordre alphabé-
tique d’un dictionnaire. Une fois le cablage fait, le fonctionnement du systéme
suivrait d’autres principes, mais la tonotopie pourrait subsister dans certains
états particuliers. Cela pourrait expliquer par exemple la labilité de la tono-
topie de vVMGB chez I’animal éveillé. On sait en tout cas que la qualité de la
tonotopie s’affine avec le développement (Sanes et Rubel, 1988).

Une troisiéme hypothése est que le systéme auditif traite essentiellement
la structure temporelle de 'activité nerveuse issue de la cochlée, mais qu’il
opére ce traitement en paralléle sur différents canaux fréquentiels. I.’avan-
tage, dans une optique de ségrégation de sources, est que les divers canaux
different dans leur sensibilité a des bruits parasites (supposés concentrés dans
une partie restreinte du spectre). Chaque canal peut alors étre pondéré selon
le degré de bruit qui 'affecte, c’est a dire selon la fiabilité des informations
qu’il porte. Cette idée est développée dans la Sect. 7.2. La sélectivité observée
jusqu’au cortex serait le support de ce mécanisme de ségrégation. Cette hy-
pothese n’implique pas forcément une disposition réguliére (tonotopie), mais
celle-ci pourrait s’expliquer soit comme épiphénoméne (conséquence d’une
croissance réguliere), soit par l'utilité qu’il y aurait & pouvoir grouper des
canaux de fréquence voisine a l'issue des traitements intra-canal.

Pour résumer, la tonotopie s’observe a tous les niveaux du systéme au-
ditif, mais il n’est pas obligatoire d’y voir forcément la preuve d’une repré-
sentation purement spectrale de I'information auditive. Elle peut s’expliquer
aussi comme servant a la ségrégation des informations provenant de sources
concurrentes par la pondération différentielle de différents canaux fréquen-
tiels. Néanmoins, I’hypothése selon laquelle le traitement auditif opére sur
des représentations spectrales reste largement acceptée.

3.2 L’information temporelle
3.2.1 Reépartition dans le systéme auditif

Les décharges naissent dans les dendrites qui innervent les cellules ciliées
internes, et se propagent le long des axones qui constituent le nerf audi-
tif. Chaque impulsion a une durée totale de l'ordre de la milliseconde, mais
sa forme est stéréotypée et son instant d’apparition peut étre défini (sinon
mesuré) avec une résolution bien plus fine, de l'ordre de la dizaine de mi-
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Tension électrique enregistrée par une microélectrode placée dans une fibre du nerf
auditif de la chouette effraie (Tyto Alba) lors de la décharge de la fibre (d’aprés
Koppl, 1997a). Chez cette espéce la synchronisation des décharges persiste a une
fréquence particuliérement élevée (stimuli sinusoidaux de 9 kHz).

crosecondes. La probabilité de décharge suit approximativement une version
redressée (simple alternance) des mouvements de la membrane basilaire, ce
qui imprime a la statistique des trains d’impulsions une structure temporelle
qui reflete celle du son.

Chaque CCI est innervé par 10 & 20 fibres. Chez le mammifére la popula-
tion n’est pas homogene (60-65% ont un taux de décharge spontané élevé, un
seuil faible et une dynamique réduite, et les 35-40% qui restent un taux de dé-
charge spontané moyen ou faible, un seuil élevé, et une dynamique large). On
peut considérer que le mouvement en chaque point de la membrane est tra-
duit de fagon assez précise par un codage d’ensemble, version stochastique
du codage "en volées" imaginé par Wever et Bray (1930a,b). Pour autant
qu’on puisse imaginer ou mesurer (Johnson et Kiang, 1976), les processus
stochastiques de fibres différents sont statistiquement indépendants, la seule
corrélation étant celle résultant d’une excitation mécanique commune. On ne
peut pas (ou difficilement) enregistrer ces fibres simultanément, mais on peut
a la place enregistrer la méme fibre a plusieurs stimuli identiques. Si on fait
I’hypothése raisonnable d’indépendance statistique entre présentations, le ré-
sultat obtenu est le méme qu’on enregistre (a) une population de N fibres
ou (b) la méme fibre avec N répétitions du stimulus (Delgutte, 1996). La
réponse d’une fibre & plusieurs stimuli répétés mesurée par le physiologiste
remplace celle, quasi-impossible & mesurer, de plusieurs fibres semblables a
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un stimulus unique.

La précision temporelle peut s’apprécier de plusieurs fagons. La mesure la
plus courante est le coefficient de synchronisation en réponse & une sinusoide.
Ce coefficient est mesuré a partir de ’histogramme de période, qui compte
le nombre d’impulsions qui tombent a chaque phase de la période du sti-
mulus. Un histogramme plat indique que les impulsions tombent au hasard,
un histogramme modulé indique une bonne synchronisation. Le coefficient de
synchronisation est le coefficient fondamental de la série de Fourier normalisé
par division par le taux moyen. Il vaut 0.0 si ’histogramme est plat, et 1.0 s’il
a la forme d’une impulsion. Dans le nerf auditif, le coefficient est élevé (0.8)
pour les fréquences inférieures a 1 kHz. A partir de 1 ou 2 kHz le coefficient
diminue, et tend vers zéro au dela de 4 a 6 kHz (Johnson, 1980). La perte de
synchronie a plusieurs origines. Une premiére est une imprécision temporelle
dans la production des décharges ("jitter"), ou leur transport (variation de
vitesse de conduction). L’imprécision peut aussi avoir une composante ins-
trumentale (variations de I'instant de déclenchement). Néanmoins 'origine
la plus importante semble étre le filtrage passe-bas opéré dans la cellule ci-
liée du fait de la capacité de membrane (Russel et Palmer, 1986). Ce filtrage
diminue 'amplitude de la composante alternative du potentiel intracellulaire
relativement a la composante continue, ce qui diminue la composante variable
de la probabilité de décharge, relative a sa composante constante.

De la perte de synchronie au dela de 4-6 kHz, il résulte que les fibres
dont la CF est plus élevée ne répondent pas de fagon synchronisée aux fré-
quences auxquelles elles sont le plus sensibles. Elles peuvent néanmoins se
synchroniser a des tons de fréquence plus basse, moyennant un niveau sonore
plus élevé. Elles peuvent aussi se synchroniser a des modulations d’amplitude
d’une porteuse dépassant les 4-6 kHz. La fréquence limite de réponse a ce
type de modulation est néanmoins plus faible (d’environ 0.8 octave) que pour
la synchronie a un son pur.

La perte de synchronie au dela de 4-5 kHz pose un probléme aux modéles
temporels. Si pour traiter des fréquences supérieures il faut faire appel a
des mécanismes spectraux, I’hypothése temporelle perd une partie de son
intérét. A cette critique on peut opposer deux sortes de réponse. La premiére
est que le codage temporel est utilisable de 16 a 4000 Hz, soit huit octaves
sur les dix que nous pouvons entendre. Ne manquent que deux octaves : le
probléme n’est pas si grave. Précisément, on observe en psychoacoustique
une transition vers 4-5 kHz pour les phénoménes liés & la hauteur tonale
(Demany, 1987, 1988). Au dela de cette limite, les seuils de discrimination
s’élevent et la perception du chroma se dégrade. D’autres phénomeénes ont
des limites plus basses. Hartmann (1990) a ainsi observé que la détection
d’inharmonicité d’un partiel se dégrade rapidement entre 2 et 3.5 kHz. Quant
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Coefficient de synchronisation en fonction de la fréquence mesurée chez la chouette
effraie (d’aprés Koppl, 1997b). On observe un “plateau” entre 2 et 3 kHz qui est
spécifique de cette espéce, et pourrait refléter les effets d’une spécialisation pour
la synchronie aux fréquences élevées. On ne voit pas de plateau analogue dans les
données pour les mammiféres tels que le chat, pour lesquels la synchronie n’est pas
mesurable au deld de 4-6 kHz. (Johnson, 1980).

aux phénomeénes d’interaction binaurale, tels que le démasquage binaural
(BMLD) ou les phénoménes de hauteur binaurale, ils ont une limite de I'ordre

de 1 a 1.5 kHz (Hafter et Trahiotis, 1997).

La deuxiéme réponse fait valoir que la perte de synchronie au dela de
5 kHz n’entraine pas nécessairement que la période correspondante (200 ps)
soit la limite de résolution temporelle. L’écart-type de la latence de réponse de
certaines cellules de type "onset" du noyau cochléaire est inférieure a 100 us
(Rhode et Greenberg, 1992). Chez I’homme, le seuil de disparité temporelle
binaurale de 6 ps (Irvine, 1992) laisse a penser que la limite de synchronie
pourrait étre due, non pas & une imprécision temporelle, mais a une difficulté
de concilier précision et répétition réguliére. On pourrait aussi spéculer que
la synchronie s’affine par un mécanisme d’adaptation active (par exemple
par controle efférent des CCE), qui pourrait ne pas étre opérationnelle chez
I’animal anesthésié. On observe chez certains oiseaux une limite de synchronie
plus élevée, par exemple 9 kHz chez la chouette effraie (Carr et Konishi, 1990,
Koppl, 1997a.b).

La limite de synchronie s’abaisse lorsqu’on s’éléve dans le systéme audi-
tif. Dans le noyau cochléaire, la limite est d’environ 3 kHz pour les cellules
"primarylike" et "onset", et 1-2 kHz pour les "onset choppers" (Romand et
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Avan, 1997).

Les cellules-pieuvre du PVCN ont une réponse de type “onset” qui a la
forme simplifiée d’une impulsion unique par période. Cela se traduit par des
coefficients de synchronisation proches de 1.0, plus élevés que dans le nerf
auditif. On en déduit parfois qu’il y a "amélioration de la synchronie", mais il
s’agit la d’une illusion puisque la concentration de la réponse en une impulsion
unique traduit la perte de la structure fine intra-période. Les cellules-pieuvre
du PVCN projettent via des axones myélinisés et synapses de type “calices de
Held” sur le VNLL contralatéral, et noyaux périolivaires (Oertel, 1999). La
projection se fait sur une sous-région de VNLL qui est particuliérement bien
représentée chez ’homme. Les cellules cibles présumées (cellules globulaires)
y représentent 38 % des cellules de VNLL, contre 4% chez le chat (Adams,
1997).

La synchronie des cellules du complexe olivaire (MNTB, LSO, MSO) est
semblable a celle de leurs afférents du noyau cochléaire (cellules de type
"bushy" du AVCN). Ces cellules opérent un traitement de signal de nature
instantanée, dont le résultat conserve généralement une structure tempo-
relle fine. MN'TB sert de simple relais qui transforme le signal excitateur des
cellules “bushy” globulaires de AVCN en signal inhibiteur. MSO opére une
détection de coincidence (a base d’excitation), et LSO une détection d’anti-
coincidence (a base d’inhibition). Le résultat de ces traitements est lissé lors-
qu’il est relayé dans le colliculus inférieur, ot on constante la méme forme
de sensibilité & des stimuli binauraux qu’au niveau de SOC, mais sans la
synchronie fine (Joris et Yin, 1998 ; Joris, 1996 ; Batra et al., 1989, 1997a,b).
Dans le meilleur des cas, la synchronie qu’on observe ne dépasse pas 1.2 kHz
dans le colliculus inférieur, et 1 kHz dans le thalamus (Rouiller, 1997). Dans
le cortex la limite est plus basse, de I'ordre de 100 Hz (Clarey, 1992). Comme
pour la tonotopie, les limites de synchronie dépendent des critéres employés.
Ceci est particuliérement vrai des niveaux supérieurs ou les réponses sont
complexes, diverses, labiles, et sensibles aux anesthésiques (Kuwada et al.,
1989).

Comme pour la tonotopie, il existe une pression professionnelle pour
"trouver de la synchronie' qui peut conduire & un biais en sa faveur. Inverse-
ment, plusieurs facteurs peuvent avoir conduit a une sous-représentation de
la synchronie :

— L’anesthésie utilisée dans la plupart des expériences modifie les ré-
ponses temporelles, et peut masquer les effets d’inhibition, soit en I'aug-
mentant comme dans 1C (Kuwada et al., 1989 ; Batra et al., 1997), soit
en la diminuant comme dans CN (Romand et Avan, 1997).

— La facilité d’enregistrement varie selon ’emplacement, la morphologie
et les caractéristiques électriques des neurones ou fibres. La présence

56



cortex

AC AC
corps genouillé médian

MGB MGB

colliculus intérieur
IC IC
noy. lemniscus latéral E i :

DNLL [<200%! DNLL
= INLL 4_;4\ noyaux périolivaires INLL
»| VNLL i%\/’ APO APO VNLL

complexe olivaire ‘:: PPO PPO
& MSO 4“ »| VNTB VNTB MSO
—p| LSO L-: LNTB LNTB LSO

MNTE |<gdll Lol DMPO DMPO MNTB
noyau cochléaire T VMPO VMPO

DCN J ~| DLPO DLPO DCN

PVCN \ PVCN

AVCN _/ k AVCN

T — » onset (octopus) 1
cochlée —» primary-like (spherical bushy) cochlée
==mp- Primary-like-with-notch (globular bushy)

===y iNhibitory (MNTB principal cells)
----» Vvoies d’'ordre supérieure a structure temporelle

Principales voies spécialisées dans le transport d’informations temporelles fines.
Elles ne vont pas au-dela de IC, mais jusqu’a ce niveau de nombreux noyaux sont
desservis : complexe olivaire, noyaux périolivaires, NLL et IC. La structure tempo-
relle de ’activité des fibres “primary-like”, qui projettent jusqu’a IC, se rapproche
de celle du nerf auditif. Il en est de méme des axones des cellules principales de
MNTRB, a ceci prés que ces cellules sont inhibitrices. Les cellules-pieuvre de PVCN
ont une réponse de type “onset” comprenant un nombre réduit d’impulsions (une

par période, ou une par stimulus) dont la précision temporelle est trés fine.
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de grosses cellules sans synchronie peut masquer la présence de pe-
tites cellules ou fibres synchronisées dans une étude de population, ou
lors d’un enregistrement de fibres multiples avec la méme électrode.
Dans certains cas des champs électriques parasites sont un obstacle,
par exemple dans MSO ou CN (Yin et Chan, 1988 ; Joris et al., 1994).

— La synchronie présente & un niveau peut étre projetée (donc présente)
au niveau suivant sans forcément y étre visible. Cela sera le cas par
exemple si cette projection se fait via des fibres fines. On en conclue que
la synchronie est potentiellement disponible aux étages immédiatement
supérieurs a celui ou elle est constatée.

En résumé, le systéme nerveux auditif comprend des voies spécialisées
dans la transmission fiable de la structure temporelle fine. Ces voies des-
servent de nombreux niveaux entre la cochlée et le colliculus inférieur. La
synchronie de la réponse a un son périodique est limitée a 4-6 kHz dans le
nerf auditif, et cette limite diminue lorsqu’on s’éléve dans le systéme. Cepen-
dant la période correspondante (200 ps pour le nerf auditif) ne définit pas
forcément la limite de résolution temporelle d’événements non-répétitifs. La
section suivante détaille certaines spécialisations qui semblent motivées par
la nécessité d’un transport ou traitement précis des informations temporelles.

3.2.2 Spécialisations en faveur du traitement temporel

Sur le plan anatomique, certains traits semblent étre associés & une spé-
cialisation pour la transmission temporelle. Les calices de Held et synapses
assimilées assurent une transmission stire et temporellement précise de chaque
impulsion. Ces synapses sont observées dans AVCN entre fibres du nerf au-
ditif et cellules de type "bushy", et entre les fibres issues de ces cellules et les
cellules-relais du MNTB (Joris, 1996). Les cellules de MSO et LSO recoivent
aussi des synapses sécures de ces fibres, et les cellules de LSO regoivent en
outre des synapses sécures des cellules de MNTB (Schwartz, 1992). Cette
spécialisation synaptique pour le traitement temporel permet aux noyaux du
complexe olivaire supérieur d’exploiter les disparités temporelles binaurales.

Des synapses de type calice sont signalées aussi dans le noyau ventral
du lemniscus latéral (VNLL), a I'extrémité des fibres provenant des cellules
"pieuvre" (octopus cells) du noyau cochléaire (PVCN) et des cellules-relais du
MNTB (Schwartz, 1992). Des cellules spécialisées dans la transmission tem-
porelle fine (morphologie semblable aux cellules "bushy", innervation par une
synapse de grande surface) sont aussi signalées dans le sous-noyau postéro-
ventral du noyau latéral du corps trapézoidal (pvLNTB) (Spirou et Berrebi,
1996 ; Spirou, Rowland et Berrebi, 1997 ; Rowland et Spirou, 1998 ; Helfert
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et Aschoff, 1997).

Les axones myélinisés et de fort diameétre transportent les impulsions avec
un temps de latence court (et donc sans doute peu variable). C’est le cas d’au
moins quatre groupes de fibres :

— Les fibres de type I du nerf auditif projettent sur les cellules de type

"bushy" du noyau cochléaire.

— Les fibres issues des cellules de type "bushy" projettent vers MSO, LSO,
et surtout MNTB (Joris, 1996), comme noté ci-dessus. Aprés bran-
chement ces mémes fibres projettent sur certains noyaux périolivaires
(LNTB, VNTB, NCAT) (Schwartz, 1992, Romand et Avan, 1997), le
noyau ventral du lemniscus latéral (VNLL), et le noyau central du col-
liculus inférieur (ICC).

— Les cellules principales de MNTB projettent sur LSO, comme noté ci-
dessus, et aussi sur VNLL et les noyaux périolivaires DMPO, VMPO
(Schwartz, 1992), LNTB, VNTB, et MSO (Helfert et Aschoff, 1997).
La voie efférente olivocochléaire médiane qui part de MN'TB vers le CN
et la cochlée emprunte aussi des fibres myélinisées (Warr, 1992).

— Les fibres issues des cellules "pieuvre" du PVCN qui projettent dans
VNLL sont myélinisées (Schwartz, 1992). Elles projettent aussi dans les
noyaux périolivaires APO, DMPO et DL.LPO (Helfert et Aschoff, 1997).

La transmission précise d’informations temporelles fait intervenir des mé-
canismes membranaires post-synaptiques spécialisés qui (a) limitent dans le
temps la durée d’'un EPSP supraliminaire de fagon qu’il ne produise qu’une
seule et unique décharge, (b) stabilisent le temps de latence entre I’événement
pré-synaptique et la décharge, pour éviter 'estompage des patterns tempo-
rels, et (¢) raccourcissent le temps de récupération de la cellule pour que des
décharges puissent se succéder a une cadence rapide (Brew et Forsythe, 1995,
Sabatini et Regehr, 1999).

Ces mécanismes membranaires s’appuient sur des canaux a potassium
(K*) spécialisés. Des canaux vulnérables au 4-aminopyridine (4-AP) assu-
rent & la membrane des propriétés non-linéaires dont notamment une forte
augmentation de la conductivité en réponse a une dépolarisation. Ces canaux
sont de deux sortes au moins, qui se distinguent par leur cinétique et leur
sensibilité a des toxines spécifiques (Brew and Forsythe, 1995; Smith, 1995 ;
Banks et Smith, 1992). Les fortes conductivités assurent des constantes de
temps réduites, mais il en découle que des courants élevés sont nécessaires
pour que soit atteint le seuil (en potentiel) de décharge. Cela expliquerait
la taille exceptionnelle des synapses spécialisées du type calice de Held, ca-
pables de lacher une dose massive de neurotransmetteur (Oertel, 1983). Ces
caractéristiques membranaires post-synaptiques se rencontrent dans les cel-
lules de type "bushy" et “octopus” du noyau cochléaire (Wu et Kelly, 1992),
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Courants post-synaptiques miniatures (mEPSC) dans une cellule de type “bushy”
de VCN (a gauche) et dans une cellule hippocampale de culture (a droite). Ces
courants se produisent ici au hasard. Les mEPSC de la cellule auditive sont parti-
culiérement courts (d’aprés Trussel, 1997a).

dans les cellules principales de MNTB (Brew and Forsythe, 1985, Fonseca et
Hallows, 1998) et de MSO (Smith, 1995), et dans les cellules globulaires de
VNLL (Wu, 1999).

Banks et Smith (1992) rapportent que, dans les cellules principales de
MNTRB, les constantes de temps varient avec le potentiel de repos : une dé-
polarisation raccourcit I’événement post-synaptique, tout en rapprochant la
membrane de son seuil de décharge. Le potentiel de repos dépend de 1’équi-
libre des afférences. Hormis les calices de Held, le corps et les dendrites des
cellules principales de MN'TB recoivent d’autres synapses excitateurs et in-
hibiteurs. On pourrait spéculer que la résolution temporelle est affinée par
un mécanisme qui ajuste le potentiel de membrane & la limite de la dé-
charge spontanée, dans la zone o la cinétique est la plus rapide (Kopp, 1998 ;
Koppl, 1997b; Yang et al., 1999). La sensibilité éventuelle de ce mécanisme
a ’anesthésie diminuerait les chances d’observer des patterns de coincidence
normaux.

Outre les caractéristiques post-synaptiques, la cinétique des canaux a
calcium dans la cellule présynaptique est importante pour une transmission
synaptique rapide et temporellement précise (Sabatini et Regehr, 1999). Le
neurotransmetteur des synapses excitatrices rapides est probablement le glu-
tamate, et les récepteurs correspondants de type AMPA (a-amino3-hydroxy-
5-methyl-4-isoazolepropionate), en particulier 'isoforme D (GluR-Dy,,), la
plus rapide (Trussel, 1997a,b). Le neurotransmetteur des synapses inhibi-
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trices rapides est probablement la glycine (Trussel, 1997b). Le neurotrans-
metteur est laché sous forme de vésicules élémentaires, qui produisent cha-
cune un potentiel postsynaptique “miniature” (mEPSP). Dans la limite d’une
approximation de sommation linéaire, 'EPSP peut se concevoir comme la
convolution du mEPSP avec un train d’impulsions décrivant les temps d’ar-
rivée des vésicules sur la membrane post-synaptique (Sabatini et Regehr,
1997 ; Trussel, 1997a). Pour que le EPSP soit temporellement précis, il faut
que le mEPSP soit court et que les vésicules arrivent en groupe serré (Chuhma

et Ohmori, 1998).

En résumé, au traitement et le transport d’informations temporelles pré-
cises sont associées des propriétés particulieres des cellules, axones et sy-
napses. La rapidité et la fiabilité de transmission synaptique fait interve-
nir des propriétés particulieres des membranes pré- et post-synaptiques. Ces
propriétés se rencontrent a des niveaux multiples dans le tronc cérébral, et
débordent largement les limites traditionnellement assignées au traitement
temporel binaural (circuit AVCN-MSO du modele de Jeffress). Malgré la
présence massive de ces structures spécialisées, le neurophysiologiste hésite
sur le sens a accorder a l'information temporelle dans le systéme auditif. 1l
est tributaire pour cela de I'existence de modéles. La prochaine section re-
cense plusieurs modéles qui exploitent la structure temporelle, ainsi que les
données anatomo-physiologiques éventuelles qui les confortent.

3.2.3 Modéles

Coincidence et traitement corrélatif Deux modeéles se distinguent dans
I’histoire des modéles de traitement auditif temporel : le modeéle de locali-
sation de Jeffress (1948) et le modéle de hauteur tonale de Licklider (1951,
1956, 1959, 1961). Tous deux s’appuient sur le calcul de fonctions de corré-
lation, & l'aide de réseaux de lignes & retard et détecteurs de coincidence. Le
premier de ces deux modéles calcule la fonction de corrélation binaurale, le
second la fonction d’autocorrélation monaurale. Chacun a donné naissance a
une famille de modeles dérivés, enrichis plus tard de modéles de ségrégation
de sources binaurale (Lyon, 1983) ou monaurale (Weintraub, 1985, Meddis
et Hewitt, 1992) qui ont inspiré a leur tour des modeéles récents d’"analyse de
scéne auditive computationnelle" (CASA) (Cooke, 1991 ; Brown, 1992, [22]).
Il a aussi été proposé que 'autocorrélation serve de support a la reconnais-
sance des timbres de voyelles (Meddis et Hewitt, 1992; [12]). La corrélation
est donc un mécanisme d’une grande importance théorique.

Le modele de Jeffress (1948) a été largement conforté par les découvertes
de ’anatomie et de la physiologie. Sur le plan de ’Tanatomie, un réseau régulier
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de "lignes a retard" alimentant des "compteurs de coincidence" a été mis
en évidence dans le nucléus laminaris (homologue du MSQO) de plusieurs
espéces de hibou (Konishi et al., 1988; Carr et Konishi, 1990 ; Irvine, 1992
Volman et Konishi, 1989), ainsi que dans le MSO du chat (Schwartz, 1992
Yin et Chan, 1990 ; Smith, Joris et Yin, 1993). Sur le plan physiologique, des
enregistrements faits dans MSO ont révélé des réponses tout a fait conformes
a celles d'un compteur de coincidences (Goldberg et Brown, 1992; Yin et
Chan, 1990; Irvine, 1992 ; Batra et al., 1997).

Les cellules principales de MSO recoivent bilatéralement des fibres en pro-
venance des SBC des noyaux cochléaires. Chez le chat, la voie contralatérale
est disposée de facon a introduire un gradient de retard, croissant selon 1’axe
rostral-caudal, le retard ipsilatéral étant fixe (Smith, Joris et Yin, 1993).
La différence de retard interaurale suit donc un axe anatomique qu’on peut
assimiler & la variable 7 de la fonction de corrélation croisée du modéle de

Jeflress :
CCF(r) = / Ti)e(t — 7)dt 2)

La réponse des cellules principales de MSO présente une structure temporelle
fine (Goldberg et Brown, 1969 ; Spitzer et Semple, 1998) qui refléte la valeur
instantanée du produit i(¢)e(t — 7) des probabilités de décharge des voies
afférentes ipsilatérale i(t) et contralatérale ¢(t — 7). L’étape d’intégration
temporelle qui suit ce produit (I'intégrale dans Eq. 2) n’est pas compléte au
niveau de MSO, mais intervient semble-t-il au niveau de IC ou les cellules
principales de MSO projettent. Le modéle de Jeffress a été confirmé chez
de nombreuses espeéces, directement au niveau de MSO (Goldberg et Brown,
1969; Yin et Chan, 1990; Smith, Joris et Yin, 1993) ou indirectement au
niveau de IC (Yin, Kuwada et Sujaku, 1984 ; Chan, Yin et Musicant, 1987 ;
Yin, Chan et Carney, 1987 ; Konishi et al., 1988 ; Yin et Chan, 1988 ; Kuwada,
Batra et Stanford, 1989 ; Carney et Yin, 1989 ; Volman et Konishi, 1989 ; Carr
et Konishi, 1990 ; Kuwada et al., 1990).

Il faut cependant noter quelques aspects qui s’éloignent du modéle de
Jeffress. L’innervation bilatérale en provenance des SBC du noyau cochléaire
se compléte d’une innervation inhibitrice, bilatérale elle aussi, via MNTB
(alimenté par les GBC contralatéraux) et LNTB (alimenté par les GBC ipsi-
latéraux). Quoique de nombreuses cellules répondent de maniére conforme au
modele de Jeffress, d’autres refletent des contributions inhibitrices (Grothe,
1994 ; Grothe et Park, 1998).

Contrairement au modéle de Jeffress, le modéle de Licklider a regu peu
de confirmation directe. Il serait cependant prématuré de le rejeter pour les
raisons suivantes : (a) Il n’existe pas d’autre modeéle qui soit aussi plau-
sible physiologiquement. (b) Phénoménologiquement, il rend compte d’une
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large classe de phénomeénes (Meddis et Hewitt, 1990a,b ; Cariani et Delgutte,
1996 ; Yost, 1996; [8]). (c¢) Les difficultés d’exploration du systéeme auditif
font qu’il ne faut pas exagérer le poids de 1’absence d’indices en faveur d’un
modele, surtout si on admet ce dernier puisse prendre dans son implémenta-
tion une forme inattendue (par exemple remplacement de la coincidence par
I’anticoincidence[§]). Casseday et al. (1995) soulignent que chez la chauve-
souris les structures de VNLL ressemblent a celles requises par le modéle de

Licklider.

Anticoincidence et inhibition IL’inhibition se manifeste partout dans le
systéme auditif. On lui attribue souvent un réle diffus d’ajustement de seuils
(Yang et al, 1999), de renforcement de contraste spectral ou temporel, de
suppression de réponse, bref un réle de "faire-valoir'" d’un signal excitatif.
Il n’est pas courant de voir attribuer & une activité inhibitrice un réle de
signal, et a ses effets (suppression d’activité) un role de pattern précis dans
le temps ou ’espace. Des mesures physiologiques in vitro et in vivo montrent
que l'interaction entre excitation et inhibition au sein d’une cellule peut étre
trés rapide (Joris et al., 1995 ; Joris, 1996 ; Batra et al., 1997 ; Zacksenhouse et
al., 1995 ; Finlayson et Caspary, 1991 ; Wu et Kelly, 1991, 1992 ; Sanes, 1990,
Tsuchitani, 1997). Les propriétés de membrane assurent une dépendance fine
de I'intégration d’impulsions excitatives et inhibitrices sur leur timing relatif
(Sanes, 1990; Wu et Kelly, 1991 ; Zackenhouse et al., 1995; Batra et al.,
1997).

Dans [8] je propose un modeéle de hauteur tonale & base d’annulation,
version "en négatif" du modeéle de Licklider. La coincidence est remplacée
par I'anticoincidence, et les maxima cédent la place aux minima dans le réle
d’indice de la périodicité. Les deux modéles sont formellement identiques en
premiére approximation (en deuxiéme approximation le modéle annulation
offre certains avantages).

Le modéle précédent est construit a partir d’un “filtre d’annulation neu-
ronal”, qui s’est révélé efficace pour expliquer la ségrégation des sons sur la
base de leur structure harmonique [14, 12].

[’inhibition peut aussi étre invoquée pour les interactions binaurales. Le
role de LSO dans I'exploitation des disparités binaurales d’amplitude est bien
connu. A priori on imaginerait que ce mécanisme puisse se contenter d’une in-
teraction lente, mais paradoxalement, comme noté plus haut, les circuits qui
alimentent LSO (via AVCN et MNTB) sont spécialisés pour une transmis-
sion temporelle fiable, avec fibres myélinisées épaisses et calices de Held (Joris
et al., 1994a,b, 1995; Schwartz, 1992). Cette spécialisation temporelle peut
s’expliquer si on étend les compétences de LSO a la détection de disparités in-

63



delay
~  gating
neuron

O >

E

Filtre d’annulation neuronal. Le neurone laisse passer toutes les impulsions
qui arrivent selon la voie directe, sauf si une impulsion arrive selon la voie
retardée. La statistique des intervalles s’en trouve modifiée dans un sens qui
diminue la probabilité d’intervalles de durée .

teraurales d’instant d’attaque (Goldberg et Brown, 1969 ; Joris et Yin, 1998),
qu’on peut interpréter comme une disparité d’intensité pendant un temps
trés court. Cette hypothése explique la spécialisation temporelle du circuit
qui alimente LSO, tout en préservant son réle classique dans la comparaison
d’intensités. Certaines cellules de type IE de LSO (et aussi MSO : Goldberg
et Brown, 1969 ; Finlayson et Caspary, 1991 ; Joris et al. 1995; Joris, 1996 ;
Batra et al., 1997; Sanes et Rubel, 1988) sont sensible a des disparités de
phase. On peut attribuer cette sensibilité & un mécanisme qui calculerait une
sorte de "fonction d’anticorrélation", version en négatif du modele de Jef-
fress, avec des creux a la place des pics. On peut formuler un tel modéle de
fagon a ce qu’il soit formellement équivalent & celui de Jeffress, en remplagant
lopération de multiplication par une opération de soustraction (comme je I’ai
fait pour le modele de Licklider [8]). Il est cependant difficile d’expliquer la
présence de deux mécanismes, I'un "positif" dans MSO, et 'autre "négatif"
dans LSO, formellement équivalents et dont la fonction serait la méme.

Autre modéle classique, le modeéle "Equalization and Cancellation" de
Durlach (1963) explique la réduction de masquage binaurale (BMLD) par
une interaction soustractive. Dans ce modéle, les signaux provenant des deux
oreilles sont égalisés en appliquant un retard et un facteur multiplicatif, puis
annulés par soustraction. La présence éventuelle d’un résidu d’annulation
traduit alors la présence d’une cible. Le LSO a été proposé comme site de
cette interaction (Itoh et al., 1982; Itoh, 1983, 1984). Dans le modele EC de
Durlach, les parameétres d’égalisation sont déterminés globalement, et appli-
qués de facon uniforme a tous les canaux fréquentiels. Un progrés récent est
la démonstration par Culling et Summerfield (1995 ; Culling et al., 1998a,b)
que le systéme auditif peut déterminer et appliquer les paramétres de facon
indépendante dans chaque canal fréquentiel.

Le principe d’anticorrélation est d’un grand attrait théorique et il est
intéressant de lui chercher un corrélat physiologique associant les ingrédients
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Projections vers les noyaux périolivaires (afférentes depuis CN, efférentes depuis
IC). Apparait sur ce schéma les projections inhibitrices des cellules principales de
MNTB vers LSO (noyau en forme de “S” caché derriére PPO) et d’autres noyaux
périolivaires. Il existe aussi une projection vers INLL (non visible ici).

retard, coincidence et inhibition.

Sources d’inhibition temporellement fine Le MNTB semble spécialisé
dans la production d’un signal inhibiteur d’une grande précision temporelle.
Il est exploité par LSO dans le mécanisme binaural cité plus haut, mais cela
ne lui interdit pas d’autres réles du méme type, par exemple dans un mé-
canisme monaural tel que le filtre d’annulation[14, 12]. Joris et Yin (1995)
notent que chez le chat dans MNTB les cellules de basse fréquence caracté-
ristique existent, mais la densité de leur projection sur LSO est faible, ce qui
suppose qu’elles sont utilisées ailleurs. Comme nous 1’avons noté plus haut,
MNTB projette sur de nombreux noyaux. Dans le complexe olivaire, outre
LSO et lui-méme, il projette sur MSO, DMPO, VMPO, VNTB et LNTB
(Helfert et Aschoff, 1997). Centralement il projette sur INLL et VNLL, et
périphériquement sur VCN et les cellules ciliées externes de la cochlée, via
la voie efférente médiane (MOC) (Spangler, Warr et Henkel, 1985). L’exis-
tence de projections vers la cochlée justifie une conjecture attrayante mais
improbable : que 'interaction soustractive se fasse mécaniquement dans la
cochlée. Attrayante par la relative linéarité, et surtout la dynamique prati-
quement illimitée d’une interaction mécanique. Improbable, car, comme noté
plus haut, les enregistrements faits dans les fibres du systéme MOC n’ont
jusqu’a présent révélé que des décharges de type "chopper", avec des IST ré-
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guliers, et non une structure temporelle liée au signal (Rouiller, 1998, Brown
et al., 1998).

Comme MNTB, LNTB semble étre un relais source d’inhibition (Spirou
et Berrebi, 1996). Alors que MNTB est desservi par les cellules globulaires
(GBC) du VCN contralatéral, LNTB est desservi par ceux du noyau ipsila-
téral. LNTB dessert toutes les divisions du CN ipsilatéral (Spirou, Walker
et Berrebi, 1995). LNTB et MNTB desservent aussi le MSO homolatéral,
qui recoit donc, en plus de I'innervation bilatérale excitatrice postulée par
le modeéle de Jeffress, une innervation inhibitrice elle aussi bilatérale (Smith,
1995 ; Grothe, Park et Schuller, 1997 ; Grothe et Park, 1998).

Pour ces derniers auteurs, une innervation mixte inhibitrice-excitatrice
(IE) provenant de la méme oreille aurait pour "fonction" de conférer a la cel-
lule une caractéristique "passe-bas' en réponse aux modulations d’amplitude.
Ce comportement serait le résultat de la coincidence de deux apports syn-
chronisés avec la modulation : 'une excitatrice, et 'autre inhibitrice retardée.
En réponse a un stimulus modulé en fréquence, la coincidence des apports
inhibiteurs et excitateurs annulerait 'activité du neurone lorsque la période
est égale au retard, seule survivant la premiére impulsion. En principe, un tel
mécanisme devrait produire une succession de zéros aux multiples de I'inverse
du retard, plutét qu’une simple caractéristique passe-bas. La suppression de
réponses au-dela du premier zéro serait le résultat d’une persistance des effets
inhibiteurs (Grothe, 1994, Covey et al., 1991). Le méme principe a été invo-
qué pour expliquer les propriétés semblables observées dans DNLL (Yang et
Pollak, 1997), ou (avec moins de succes) IC (Burger et Pollak, 1998).

Les noyaux du lemniscus latéral, DNLL (binaural) et VNLL et INLL
(monauraux, collectivement connus sous la désignation de VCLL, ventral
complex of the lateral lemniscus) sont a prédominance inhibitrice. Comme
MNTRB, ils constituent une source d’inhibition & structure temporelle fine qui
projette sur IC (Yang et Pollak, 1997).

Autre source d’inhibition a la structure temporelle fine, les cellules onset-
chopper (O.) du noyau cochléaire, qui desservent les DCN ipsi- et contralaté-
raux (via la strie acoustique dorsale) (Joris et Smith, 1998). Les neurotrans-
metteurs les plus souvent cités pour cette inhibition rapide sont la glycine
(cellules O, du CN, principales de MNTB, LNTB) et dans une moindre me-

sure ’acide gamma-aminobutyrique (GABA).

Sites d’inhibition temporelle fine LSO est connu pour étre le site d’une
interaction binaurale inhibitrice, sensible & la structure temporelle fine des
apports excitateurs et inhibiteurs. Parmi les sites possibles pour une interac-
tion monaurale, on peut citer les suivants.
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1. VNLL est systématiquement desservi par les fibres ascendantes des
SBC et GBC contralatéraux, ainsi que par celles du MN'TB homolatéral
(Smith, Joris et Yin, 1993, 1998). Il recoit aussi des fibres myélinisées en
provenance des cellules-pieuvre du CN contralatéral, via des synapses
de type calice de Held (Schwartz, 1992). L’essentiel de cette information
provient de l'oreille contralatérale, ce qui suppose que VNLL a un role
monaural (voir cependant Batra et Fitzpatrick, 1997).

2. Le noyau périolivaire dorsomédian (DMPO) chez le chat, ou le noyau
paraolivaire supérieur (SPN) chez le rat recoivent aussi une innervation
excitatrice et inhibitrice essentiellement contralatérale (Smith, Joris et

Yin, 1993 ; Banks et Smith, 1992; Kuwada et Batra, 1999, Dehmel et
al., 1999).

3. Dans DCN on note une interaction entre afférences excitatrices du nerf
auditif, et inhibitrices via des cellules de type onset-chopper (O.).

4. Si la vocation binaurale de MSO et LSO n’est pas exclusive, on peut
les inclure parmi les sites possibles d’interaction monaurale.

5. IC recoit de nombreuses projections a structure temporelle fine, exci-
tatrices depuis AVCN et inhibitrices depuis VNLL (Schofield et Cant,
1997). L’activité dans IC n’a pas une synchronisation précise, mais il
se peut qu’elle dépende de l'interaction temporelle des afférences qui
projettent sur les dendrites de ses cellules.

En résumé, I'interaction inhibitrice rapide requise par des modéles d’an-
nulation binaurale ou monaurale est présente a plusieurs niveaux du systéme
auditif. Le MNTB se distingue comme apte a jouer un réle de "source d’inhi-
bition". Ses nombreuses projections laissent un grand choix pour rechercher
les site d’interaction requis par les modéles. Pour I'instant le seul exemple
qui ait été mis en évidence de fagon claire I'interaction binaurale dans LSO.

3.2.4 Vers des modéles plus complexes?

Une chose frappante est le décalage entre la complexité du systéme ner-
veux auditif, et la simplicité relative des modéles. Les modéles de Jeffress ou
de Licklider supposent, certes, des réseaux de nombreux neurones opérant
en paralleéle avec des parameétres différents. Cependant, chaque élément de
ces circuits est d’une grande simplicité : un neurone muni de deux synapses.
[.’anatomie est bien plus complexe.

Le “filtre d’annulation” neuronal que je propose[14, 12] est un pas dans
la direction de topologies de traitement plus complexes, puisqu’il est censé
préparer a d’autres traitements. On peut imaginer des filtres multiples mis
en cascade, comme je 'ai proposé pour ’estimation des hauteurs de sons
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Cascade de deux filtres d’annulation neuronaux. Une telle cascade permet-
trait d’estimer les périodes (et donc les hauteurs) de deux sons musicaux
simultanés [6].

Filtre d’annulation modifié. Ce circuit permet ’estimation de la période d’un
partiel désaccordé d’un son complexe harmonique. La branche 7y sert a atté-
nuer la périodicité du son complexe, et la branche 7 a estimer la période du
partiel. Ce modéle permet d’expliquer les décalages systématiques de hauteur
des partiels désaccordés observés par Hartmann et Doty (1996). La cascade
de filtres de la figure précédente ne le permettrait pas|3].

multiples[6]. J’ai pu montrer, en modélisant les données psychoacoustiques
de Hartmann et Doty (1996), la présence plausible d’une version un peu plus
complex du “filtre d’annulation”, comprenant deux voies inhibitrices au lieu
d’une.

On peut imaginer des combinaisons plus complexes faisant intervenir de
multiples lignes & retard et synapses excitatrices ou inhibitrices. Ces circuits
pourraient intervenir dans les interactions binaurales, I’élimination de bruit,
I’estimation de la périodicité (hauteur) ou du timbre.

Des modéles temporels relativement complexes ont été proposés pour la
discrimination chez la chauve-souris des durées d’écho ou de modulation de
fréquences (Casseday et al., 1995), ou la caractérisation par effet doppler des
vitesses de cible (Suga, 1994).

Maas (1997a,b) a suggéré que par combinaison additive de potentiels
post-synaptiques excitateurs et inhibiteurs (EPSP et IPSP) on peut synthé-
tiser des filtres de réponse impulsionnelle arbitraire. Plus généralement, il a
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montré que des réseaux de neurones formels traitant des informations co-
dées par instant de décharge sont aussi puissants que les réseaux classiques
“sigmoides”, qui supposent que 'information est codée par les taux moyens
de décharge dans les différents neurones. Dans certains cas ils sont méme
plus puissants, dans le sens ou certaines opérations peuvent se faire avec un
nombre de neurones bien moindre qu’avec des réseaux classiques. Le codage

temporel a été suggéré pour des systémes autres que auditif, par exemple le
systéme visuel (Thorpe, 1996 ; Usrey et Reid, 1999).

3.3 Conclusion

On trouve des indices d’organisation tonotopique a tous les niveaux du
systéme auditif, de la cochlée au cortex. Il est habituel d’y voir autant de re-
présentations spectrales, servant de substrat a des traitement auditifs dans le
domaine fréquentiel. C’est ce que supposent la plupart des modeéles classiques
de traitement auditif. Parallelement, on trouve des indices de structure tem-
porelle fine, et de spécialisations cellulaires et synaptiques pour son transport
et traitement. Leur présence s’explique en partie par les besoins de compa-
raison des temps d’arrivée binaurale, selon le modéle classique de Jeffress
(1948), mais leur répartition est bien plus large que ne le requiert ce modéle.
On les retrouve en particulier dans VNLL et divers noyaux périolivaires qui
ne sont pas habituellement impliqués dans le traitement binaural. On trouve
aussi une présence massive de circuits inhibiteurs spécialisés dans le traite-
ment de la structure temporelle fine. Le manque de modéles nécessitant ces
éléments est un obstacle a la compréhension des données anatomiques et phy-
siologiques, et aussi a leur récolte. Faute de modéle qui leur donne un sens, la
description des propriétés temporelles est parfois omise, parfois incompléte.
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4 Enjeux théoriques en Audition

4.1 Dimensions physiques, qualités sensorielles

L’ensemble des sons forme un espace (au sens mathématique) vaste et
complexe. Il en est de méme de I’ensemble des sensations, perceptions, voire
actions que ces sons peuvent évoquer ou déclencher. Décrire ces ensembles
dans toute leur complexité est impossible. La théorie de I’Audition s’est donc
efforcée de les structurer, de tailler chacune selon des dimensions, et d’éta-
blir entre dimensions des relations simples et générales. Il faut souligner le
caractére réducteur de cette approche. Sont écartés les interactions entre I’au-
dition et les autres sens, les particularités individuelles, I’état du sujet, les
effets du contexte, des contraintes pragmatiques, etc.. Sont retenues les ca-
ractéristiques communes a tout sujet, reproductibles, pouvant étre projetées
sur une dimension simple. Sont écartés I’émotion unique produite par telle
note de musique a la premiére écoute, le pouvoir évocateur d’un air (I’équi-
valent sonore de la "madeleine" de Proust), la richesse du monde sonore qui
transparait dans le discours du musicien ou du mélomane. Cette aspect ré-
ducteur de la théorie de I’Audition explique qu’elle décoive souvent ceux qui
aiment le son : il manque ce qui reléve de I'unique, pour eux essentiel.

La théorie de I’Audition s’est ainsi intéressée a des "qualités sensorielles"
ou attributs perceptifs : sonie, hauteur tonale, timbre, localisation, durée
subjective, etc.. La hauteur tonale d’un son, par exemple, est la qualité qui
permet de classer certains sons - ceux qui sont périodiques - sur une échelle
qui va du grave a l'aigu (ANSI, 1960; AFNOR, 1977). La hauteur est une
abstraction : chaque hauteur est une classe d’équivalence, au sens mathéma-
tique, contenant un ensemble de sons qui peuvent différer par leurs caracté-
ristiques physiques (autres que la période) et les sensations qu’ils évoquent
(autres que la hauteur). Il est remarquable que les hauteurs s’ordonnent, en
premiére approximation, le long d’une unique "dimension" sensorielle. Re-
marquable aussi que cette dimension sensorielle corresponde, en premiére
approximation, a une dimension physique (la période ou son inverse, la Fré-
quence Fondamentale ou Fy). Remarquable, enfin, que la hauteur d’un son
soit peu affectée par d’autres dimensions physiques : durée, intensité, enve-
loppe spectrale (Demany, 1987, 1988).

Il ne faut donc pas trop s’étonner de ce qu’une analyse plus fine révele
une structure plus complexe. A la dimension linéaire de la hauteur tonale on
peut superposer une structure cyclique de chroma (correspondant aux notes
de Iéchelle musicale), qu’on peut voir comme des classes d’équivalence grou-
pant les hauteurs de stimuli différant d’une octave (Bachem, 1950 ; Shepard,
1964 ; Demany et Armand, 1984 ; Ueda et Ohgushi, 1984 ; Demany, 1986). La
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hauteur parait alors comme une quantité bidimensionnelle. Une dimension,
circulaire, différencie les notes différentes a I'intérieur de la gamme chroma-
tique. L’autre, linéaire différencie les notes de méme nom mais séparées d’une
ou plusieurs octaves. L’ensemble prend la forme d’une spirale. Shepard (1982)
propose méme des représentations de dimensionalité plus élevée. ['intérét de
ces représentations est d’expliquer les relations privilégiées entre certaines
notes (octaves, tierces, etc.). Selon Sethares (1998), cependant, ces relations
privilégiées dépendent étroitement de la structure spectrale des notes, har-
monique pour la plupart des instruments occidentaux, mais inharmonique
pour des instruments d’autres cultures. Il n’est donc pas certain que ces di-
mensions aient toutes une valeur universelle. Méme au sein de notre culture,
les individus different par le poids qu’ils accordent aux différentes dimen-
sions, et par leur capacité a discriminer, classifier ou identifier les sons (ou
les intervalles entre sons) selon ces dimensions.

Autre facteur de complexité : la relation entre hauteur et période n’est
pas parfaitement biunivoque : des stimuli de méme période (voire identiques)
peuvent évoquer des hauteurs différentes. La différence est le plus souvent
d’une octave, mais dans certains cas (ton complexe réduit a deux ou trois
partiels) d’autres ambiguités sont possibles. La dimension physique de fré-
quence fondamentale (F) n’a de sens rigoureux que dans le cas des sons
périodiques, et & condition d’aménager la définition pour accommoder le fait
que tout son est limité dans le temps. La hauteur dépend étroitement de la
périodicité, mais il faut pourtant rappeler qu’un vaste ensemble de stimuli
non-périodiques (sons inharmoniques, bruits filtrés, etc.) évoquent aussi une
hauteur tonale, plus ou moins claire.

D’autres qualités sonores admettent une description "dimensionnelle",
qu’on peut mettre en correspondance avec une ou plusieurs dimensions phy-
siques. Comme la hauteur, la sonie prend la forme simple d’une échelle uni-
dimensionnelle. La dimension physique correspondante est 1’intensité sonore
(Buser et Imbert, 1987 ; Hartmann, 1997), mais la sonie est affectée aussi
par la durée et le contenu spectral du stimulus. Le timbre résiste plus a une
caractérisation simple, du fait de 'ambigiiité de ce terme dans le langage
courant et de sa définition formelle méme, qui, en caractérisant le timbre
comme ce qui différentie deux sons de méme hauteur et sonie, lui abandonne
tout ce qui s’écarte des deux premiéres dimensions. Ceci dit, des expériences
d’analyse multidimensionnelle ont permis de dégager, selon les études, deux
ou trois dimensions qui semblent sous-tendre cette qualité (McAdams et Cu-
nibile, 1992), auxquelles on peut faire correspondre approximativement des
dimensions physiques (Krimphoff et al. 1994 ; McAdams et al., 1995).
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4.2 Le role privilégié de la Hauteur Tonale

La relative simplicité de la dimension sensorielle de hauteur tonale, le
lien étroit avec la dimension physique (Fg), 'importance de son réle dans
la musique, etc., ont fait que la théorie de I’Audition a longtemps été la
théorie de la hauteur tonale. Malgré la simplicité relative de la relation entre
les dimensions sensorielle et physique, la nature exacte de la hauteur, et les
mécanismes physiologiques qui la sous-tendent, font I'objet depuis un siécle
d’une controverse parfois violente (Schouten, 1970; de Boer, 1976 ; Evans,
1978 ; Moore, 1989 : Houtsma, 1995) dont les braises sont encore chaudes
(pour un exemple récent voir le commentaire de Carlyon, 1998 en réponse a

Meddis et O’Mard, 1997).

[’origine de la controverse est une application sans doute trop zélée du
Théoréme de Fourier par le physicien Ohm (1843, cité par de Boer, 1976 et
Houtsma, 1995). Le théoréme dit qu’une fonction périodique peut s’analyser
comme une somme de fonctions sinusoidales, dont les fréquences sont toutes
multiples d’'une méme fréquence, la fréquence fondamentale Fg, inverse de la
période (série de Fourier). Le théoréme ne dit pas que tous les termes de la
série doivent étre présents. En particulier, le coefficient du terme de fréquence
Fo peut trés bien étre nul, sans que cela compromette la périodicité de la
fonction analysée. Néanmoins, Ohm choisit de faire de la présence physique
de cette composante la condition de la perception de la hauteur correspon-
dant a la période. Seebeck (1841, 1843, cité par de Boer, 1976 et Houtsma,
1995) avait pourtant montré expérimentalement que cette présence n’était
pas nécessaire a cette perception. Helmholtz (1877, 1954) intervint aux cotés
de Ohm, et son autorité suffit & mettre fin au débat, en laissant la contro-
verse dans un état peu satisfaisant. Les observations et arguments de Seebeck
étaient pourtant irréfutables, et furent confirmées dans le siécle suivant par
les expériences de Schouten (1940, cité par Schouten, 1970 et de Boer, 1976),
ou de Licklider (1956).

La controverse, dans sa forme d’origine est aujourd’hui éteinte, dans un
sens qui donne raison a Seebeck, et tort & Ohm et Helmholtz. Il est large-
ment admis que la présence d'une composante sinusoidale a la fréquence Fy
n’est pas nécessaire a la perception de la hauteur correspondante, méme si ce
"paradoxe de la fondamentale absente" continue d’étre redécouvert de temps
a autre. Ce qui compte est la périodicité du signal, dont la décomposition
de Fourier peut, ou peut ne pas, comporter de coefficient fondamental non-
nul. Dans des formes dérivées, cependant, la controverse reste bien vivante.
Schouten (1970) et de Boer (1976) font d’excellentes (et divertissantes!) re-
vues de ses avatars successifs, que Evans (1978) a complété de son point de
vue de physiologiste. Des exposés plus récents sont ceux de Demany (1986),
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Moore (1997) ou Houtsma (1995). La lecture de ces histoires est indispen-
sable & quiconque veut trouver un sens a la théorie de I’Audition. Elle éclaire
le choix parfois étrange des expériences, la schizophrénie qu’on devine parfois
chez les acteurs, leur extréme prudence (nul n’ayant envie de subir le sort
d’un Seebeck), les échanges parfois violents, et surtout la multiplication d’ex-
périences qui s’attaquent inlassablement aux mémes hypothéses, les réfutant
coup apreés coup sans que rien ne semble diminué de leur vigueur.

Subsistent aujourd’hui de ce débat deux questions intéressantes, l'une gé-
nérale et ’autre spécifique a la hauteur tonale. La premiére concerne les parts
respectives des représentations fréquentielles (tonotopiques) et temporelles
dans les traitements effectués par le systéme auditif. La deuxiéme concerne
I’hypotheése selon laquelle la hauteur tonale d’un ton résulterait d’un trai-
tement algorithmique des fréquences de ses partiels ("pattern matching"),
plutét que d’une estimation directe de sa périodicité fondamentale.

La premiére question prend racine dans la controverse Ohm-Seebeck, et
la position prise par Helmholtz dans ce débat. Il s’agit de dire si I'informa-
tion est transmise par au cerveau sous une forme temporelle représentant les
mouvements de la cochlée, ou une forme spectrale résultant d’une analyse fré-
quentielle, chaque fréquence étant représentée par sa "place' sur I’épithélium
sensoriel. La premiére hypothése correspond a la théorie "téléphone" de Lord
Rutherford (1886, cité par Pickles, 1988). La seconde obéit au principe des
énergies spécifiques de Johannes Miiller (Brugge, 1992). Helmholtz (1877)
proposa que la cochlée contient un banc de résonateurs, accordés chacun a
une fréquence de la gamme & laquelle l'oreille est sensible. I’ensemble opére
une analyse spectrale : & chaque composante du signal correspond un maxi-
mum de vibration & un lieu spécifique. En particulier si on suppose que le
son est périodique et contient une composante sinusoidale de fréquence Foy,
on pourrait déduire la hauteur de la position du maximum correspondant.
On aurait ainsi un mécanisme physiologique simple et élégant pour expliquer
la perception de la hauteur. C’est peut-étre ce qui poussa Helmholtz a soute-
nir la thése de Ohm, qui garantissait la présence, pour tout son doué d’une
hauteur, d’un partiel sur lequel son modéle puisse opérer.

L’hypothése de Helmholtz fut a la fois confirmée et infirmée par les expé-
riences de von Bekésy (1960). Confirmée en ce que la cochlée fonctionne bien
comme un banc de résonateurs, un ton pur produisant un pic de vibration a
une place qui dépend de sa fréquence. Infirmée en ce que ce pic était, dans
les mesures de von Békésy, extrémement large, impossible & assimiler & la
raie d'une transformée de Fourier. Ce probléme incita von Békésy (1960) a
proposer des mécanismes de renforcement de contraste (qu’il étudia expéri-
mentalement sur la peau), Licklider (1959) a introduire une deuxiéme dimen-
sion d’analyse plus fine, et les physiologistes a rechercher des mécanismes de
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suppression latérale ou de "second filtre" (Evans, 1978). Dans chaque cas,
il s’agissait de rapprocher de la sélectivité parfaite d’une transformation de
Fourier la sélectivité médiocre mise en évidence expérimentalement. Des ex-
périences plus récentes ont mis en évidence une sélectivité bien plus fine
(Evans, 1974 ; Ruggero, 1992), mais qui reste loin de 'idéal d’une transfor-
mée de Fourier : (a) la sélectivité la plus fine s’observe pour des intensités
proches du seuil, et se dégrade a intensité plus élevée, (b) elle s’observe es-
sentiellement pour des tons purs isolés (courbes d’accord) : pour des sons
complexes, les patterns de réponse sont trés différents d’un spectre.

L’hypotheése rivale de Rutherford fut elle aussi confirmée expérimentale-
ment par Wever (1930b), qui mesura dans le nerf auditif un signal électrique
avec une structure temporelle semblable au signal acoustique. Depuis, les
mesures électrophysiologiques de plus en plus fines ont confirmé la structure
temporelle du pattern porté par les fibres du nerf auditif (Kiang, 1965 ; Rose
et al., 1967 ; Evans, 1986 ; Cariani et Delgutte, 1996a,b). I.’expérimentation
physiologique n’a donc pas permis de trancher de facon nette entre codage
tonotopique ou temporel. C’est une situation commune dans ce domaine, que
deux théories rivales soient toutes deux supportées par des données expéri-
mentales.

Si, historiquement, la question codage-temporel/codage-spectral est as-
sociée a la controverse entre Ohm et Seebeck au sujet de la hauteur, elles
sont néanmoins logiquement distinctes. Le codage spectral est en accord avec
I’importance donnée par Ohm a la composante fondamentale, mais rien n’em-
péche que cette composante soit codée de fagon temporelle. Inversement, le
codage temporel s’accorde bien de 1’absence d'une composante fondamentale,
mais il en est de méme d’un codage spectral si I’on fait appel aux mécanismes
de "reconnaissance des formes' proposés par les théories récentes.

La deuxiéme question intéressante concerne justement I’hypothese de "re-
connaissance des formes'". La forme a reconnaitre (et a associer a la hauteur)
est la série des fréquences des partiels présents dans le son. Les partiels d’un
son périodique forment une série réguliere de partiels (série harmonique) de
fréquences multiples de la fondamentale?. La série détermine la fondamentale
de facon trés redondante, et cette derniére peut donc en étre dérivée méme
si la série est incompléte. Il suffit (a) que I’ensemble des partiels présents
admette cette période comme PGCD (plus grand commun diviseur), et (b)
qu’on ait I'assurance qu’il en est ainsi. En particulier, on peut dériver la fré-
quence fondamentale méme si la composante fondamentale est absente. C’est
le principe des modeéles "reconnaissance des formes" (pattern matching) de

2 P , . .. .
“ce sont les périodes, et non les fréquences, qui forment une série harmonique au sens
mathématique
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perception de la hauteur (Goldstein, 1973 ; Wightman, 1973 ; Terhardt, 1974 ;
de Boer, 1977), qui dérivent la hauteur d’un son complexe de I’ensemble des
fréquences de ses partiels.

[’idée est séduisante, mais on peut se demander pourquoi se donner tant
de mal pour abstraire du spectre une caractéristique immédiatement évidente
dans l'onde : sa période. Périodicité et structure harmonique du spectre sont
mathématiquement équivalentes. Pourquoi postuler une analyse de Fourier
suivie d'un calcul algorithmique, alors que le résultat est évident dans la
forme d’onde? La raison de la popularité de ces modéles est & rechercher
dans un ensemble de facteurs.

— On a reproché aux modeéles temporels rivaux des insuffisances (réelles
ou imaginées) : sensibilité a I'enveloppe (la hauteur est dans certains
cas dissociée de la périodicité de I'enveloppe), sensibilité a la phase (la
hauteur est généralement indépendante de la phase), mais aussi para-
doxalement une insensibilité excessive a la phase (la hauteur est parfois
sensible a la phase). En fait ces caractéristiques dépendent simplement
de 'implémentation.

— La valeur et la saillance d’'une hauteur sont dominées par des compo-
santes situées dans une région bien déterminée, dans laquelle les par-
tiels sont relativement bien "résolus". Cette dominance s’explique si
I’on admet I’hypothése de reconnaissance de formes. Inversement, le
poids des partiels d’ordre élevé est faible, alors qu’ils produisent dans
les canaux périphériques une activité clairement dominée par la période
fondamentale, & laquelle un modeéle temporel devrait étre sensible.

— La reconnaissance des formes permet de "sauver" I’hypothése de Helm-
holtz en la dissociant de celle de Ohm, démentie par 'expérience. Plutot
qu’un pic de vibration a la fondamentale, on postule un ensemble de
pics a chacun des partiels

— A ces facteurs s’en ajoutent d’autres plus difficiles a cerner, qui tiennent
de I""écologie" des idées. de Boer (1976) décrit le mouvement des idées
entre "période" et "place" comme celui d’un pendule. L’analyse de
Fourier fait partie du bagage de nombreux scientifiques, et la tendance
est forte de voir dans le passage par 'espace dual la certitude de faire
un pas vers l'explication des phénoménes.

Récemment, les modéles classiques de "reconnaissance des formes" cédent
la place au modeéle "autocorrélation". La popularité récente du modeéle "auto-
corrélation' peut s’interpréter comme un nouveau mouvement du balancier
de de Boer (1976), cette fois dans le sens "période". La fonction d’autocorré-
lation peut se concevoir comme une version du signal dans laquelle toutes les
composantes seraient alignées sur une méme phase cosinus. C’est une fonction
du temps, comme le signal, mais invariante par rapport aux manipulations de

76



phase, comme le spectre d’amplitude. Elle présente un maximum & 1’origine,
produite par la sommation des composantes en phase cosinus, et, si le signal
est périodique, un pic d’égale amplitude & la période. Ce pic sert d’indice
de périodicité. La fonction d’autocorrélation peut étre implémentée physio-
logiquement d’une maniére assez simple et plausible, selon un mécanisme de
coincidence neuronale proposé par Licklider (1956). Par contraste, nul méca-
nisme physiologique plausible n’a été proposé pour implémenter les modéles
classiques "reconnaissance des formes" (a noter cependant une proposition
récente de Shamma et Klein, 2000, et la théorie d’apprentissage de Terhardt,
1974).

Le modele de Licklider a été repris sous des formes diverses (Moore, 1977 ;
van Noorden, 1982; Meddis et Hewitt, 1991a,b, [8]). Récemment, il a été
conforté par une série de mesures physiologiques utilisant des stimuli iden-
tiques a ceux qui ont servi en psychoacoustique pour mettre évidence les
effets importants liés a la hauteur (Cariani et Delgutte, 1996a,b). C’est un
excellent modéle de premier ordre : simple, plausible, et qui rend compte
de la grande majorité des phénomeénes. Ces qualités étaient pour I’essentiel
évidentes il y a cinquante ans, lors de l'introduction de ce modéle, et on
peut s’interroger sur les facteurs qui ont maintenu ce modéle en marge de la
théorie de I'audition pendant si longtemps.

Malgré ses qualités, le modeéle d’autocorrélation souffre de deux handi-
caps. Le premier est qu’on n’a pas encore réussi a lui trouver un substrat
physiologique, contrairement au modéle de localisation de Jeffress (1948)
(Section 3). Le deuxiéme handicap est que le modeéle d’autocorrélation ne
rend pas bien compte des phénomeénes de dominance d’une certaine partie
du spectre, celle occupée par les partiels "résolus" par le filtrage périphé-
rique. On entend par "résolus" les partiels dont la séparation est suffisante
pour que, quel que soit le partiel, il existe certains canaux périphériques qui
ne répondent qu’a ce seul partiel, en excluant les autres. Par "non-résolus' on
entend des partiels qui, quel que soit le canal, sont mélés a d’autres partiels
avec lesquels ils battent. Il semble que les partiels résolus et non-résolus jouent
des roles différents dans la hauteur tonale, les premiers ayant une importance
plus grande (Carlyon et Shackleton, 1994 ; Houtsma, 1995). L’autocorrélation
est capable d’exploiter aussi bien les indices provenant des partiels résolus
que ceux provenant des non-résolus, et il n’est pas évident a priori de lui
faire rendre compte de la différence de nature ou de saillance des hauteurs
que ces deux sortes de partiels évoquent. Des simulations (Meddis et He-
witt, 1991a,b; Meddis et O’Mard, 1997) et enregistrements physiologiques
(Cariani et Delgutte, 1996a.b) ont permis de répondre & cette objection en
partie, mais en partie seulement (Carlyon, 1998).

La perception de "dimensions" perceptives telles que la hauteur tonale
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occupe toujours une place centrale en Théorie de 1’Audition. Récemment
de nouvelles préoccupations ont surgies, concernant le role écologique de la
perception, sa relation avec l'action, les interactions entre les sens (percep-
tion multimodale), 1’ Analyse de Scénes, la reconnaissance des formes (au sens
général), la Cognition. Ces développements ont été influencés par les applica-
tions (robotique, reconnaissance de la parole, etc.) qui ont servi d’inspiration
mais aussi créé une demande pour des résultats et modéles. En méme temps
que cet élargissement des problématiques, on assiste a un approfondissement
a la faveur des progrés techniques. Les techniques d’exploration anatomique
et physiologique : électrophysiologie, imagerie, biochimie, etc. L'informatique
qui permet le traitement de ces données complexes et leur modélisation.

[’accumulation des données et la complexification des problématiques
renforce le besoin de modéles. Le présent travail se place dans cette pers-
pective. Sa contribution est de proposer des modéles de traitement temporel
pour la perception de la hauteur, séparation perceptive des sources multiples
("cocktail party effect"), perception du timbre. La question des réles respec-
tifs de la tonotopie et de I'information temporelle est cruciale : il est évident
qu’une erreur de choix a ce niveau compromet la validité de ’édifice de mo-
délisation. Le manque de modéles de traitement temporel pose probléme face
a I’accumulation de données favorables a ce type de traitement.

Pour résumer, les préoccupations modernes de I’Audition vont au dela
des dimensions perceptives classiques de la hauteur, sonie, etc.. La hauteur
tonale continue pourtant & occuper une position centrale, sur laquelle vien-
nent se cristalliser des questions théoriques plus larges, en particulier le débat
entre représentations fréquentielles et temporelles. L’accumulation des don-
nées expérimentales n’a pas permis de trancher ce débat vieux de plus d’un
siécle. Il s’agit pourtant d’un choix crucial, qui engage la validité de ’édifice
théorique. L’obstacle est moins I'insuffisance de données que le manque de
modeles. Le présent travail propose des modéles de perception de la hauteur
tonale et du timbre des voyelles, et de ségrégation perceptive des source so-
nores. Il s’agit de modéles ponctuels, mais qui font appel a des mécanismes et
principes (coincidence, inhibition, pondération sélective) qui peuvent servir
de base a une gamme de modéles plus large.
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5 Séparation a base de F

Cette section traite de la ségrégation des sources sonores sur la base de
leur structure harmonique.

5.1 La conjecture d’annulation harmonique

J’ai abordé pour la premiére fois la problématique de 1’organisation per-
ceptive de 'environnement sonore en 1991, a la faveur d’un projet de re-
cherche en collaboration avec Stephen McAdams. Il s’agissait d’expliquer
comment l'information acoustique provenant de sources multiples est parti-
tionnée entre sources (ségrégation perceptive), et comment les composantes
appartenant a une source sont regroupées (fusion perceptive). Parmi les fac-
teurs qui favorisent la ségrégation, le mieux étudié est la structure harmo-
nique, exploitée par exemple pour séparer et rendre intelligibles deux voix
concurrentes ("cocktail party effect"). L’analyse de la littérature a révélé que
les nombreux modéles qui exploitent ce facteur pouvaient se classer en deux
catégories selon la stratégie qu’ils adoptent : renforcement ou annulation
harmonique. Le renforcement harmonique exploite la structure harmonique
d’une cible (par exemple une voix) pour la renforcer par rapport aux bruits
qui 'accompagnent. [.’annulation harmonique exploite au contraire la struc-
ture harmonique des sons parasites pour les éliminer.

Cette classification a permis de mieux comprendre le fonctionnement des
modeéles et de déterminer dans quelles conditions chaque type de modéle
est efficace. Renforcement et annulation harmoniques ayant des propriétés
différentes, on peut concevoir des expériences pour dire a quelle classe ap-
partiennent les mécanismes employés par le systéme auditif. Cette stratégie
est décrite en détail dans [14]. Renforcement et annulation ont chacun ses
qualités et défauts théoriques ou pratiques, qui sont explorés dans plusieurs
articles [14, 38, 13, 34]. En particulier :

— Dans [14] je présente un théoréme (di a Jean Laroche) qui fixe une li-
mite au degré d’amélioration du rapport signal-sur-bruit qu’on peut
attendre du renforcement harmonique (I’annulation permettant une
amélioration théoriquement infinie).

— Dans [61, 38, 39, 34] je rapporte les résultats d’une expérience avec un
systéme de reconnaissance de la parole, dans laquelle les deux stratégies
furent employées pour réduire les effets d’une voix parasite. La stratégie
d’annulation s’est révélée la plus efficace.

— Dans [13, 11] sont rapportées des expériences de psychoacoustique dont
I'objectif était de déterminer la ou les stratégies utilisées par le systéme
auditif. Ces expériences utilisaient comme stimuli des paires de voyelles
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synthétiques concurrentes, harmoniques et inharmoniques, et mesurait
les taux d’identification de chaque voyelle de la paire. Il en est ressorti
que le systéme auditif utilise la stratégie d’annulation, mais non celle de
renforcement. Une conclusion semblable découle des expériences de Lea
(1992) et Summerfield et Culling (1992), ainsi que d’autres expériences
plus récentes [10, 4, 2].

Ainsi, 'hypothése d’annulation est confortée par un faisceau convergent
d’arguments, aussi bien théoriques qu’expérimentaux. Sa rivale, 'hypothése
de renforcement des cibles harmoniques, trouve peu en sa faveur. C’est pour-
tant sur cette stratégie-la que s’appuient nombre d’algorithmes de traitement
de signal proposés pour la séparation des voix, ainsi que des théories percep-
tives du type "analyse de scénes auditives". Selon ces théories, la structure
harmonique d’une cible jouerait un role de "motif" ou "texture" permettant
de délimiter les plages spectro-temporelles appartenant & une cible, les dis-
tinguer du fond, et grouper ensemble des plages disjointes appartenant & une
méme source. Cette attente n’est pas confirmées par 'expérience.

L’hypothése de renforcement harmonique restera néanmoins sans doute
populaire, car I'idée que la structure harmonique d’une cible sert a sa sé-
grégation est attrayante et difficile a abandonner. Il se peut d’ailleurs que
des expériences futures révélent sa pertinence, par exemple dans des taches
nécessitant une organisation de plus haut niveau. Pour I'instant ce n’est pas
le cas.

5.2 Expériences "voyelles doubles"

Cette série d’expériences psychoacoustiques sonde de facon générale les
mécanismes de ségrégation employés par le systéme auditif. Au départ elles
s’adressaient a la conjecture précédente, en posant deux questions : (1) le sys-
téeme auditif exploite-t-il la structure harmonique d’une cible pour la séparer
d’un fond, (2) exploite-t-il la structure harmonique d’un fond pour I’élimi-
ner ? Pour obtenir des réponses fines, des modifications ont été apportées
aux méthodes expérimentales classiques. Les nouvelles méthodes ont permis
a leur tour d’explorer d’autres questions, et d’apporter un nouvel éclairage a
I’ensemble des phénomeénes de ségrégation.

Le paradigme classique d’identification de voyelles concurrentes est di a
Scheffers (1983). Il a été employé depuis par de nombreux auteurs (Zwicker,
1984 ; Assmann et Summerfield, 1990, 1994 ; Summerfield et Assmann, 1991 ;
McKeown, 1992; Culling et Darwin, 1993, 1993). Des stimuli constitués de
la somme de deux voyelles sont présentés a des sujets, leur tache étant de
les identifier toutes les deux. La ségrégation perceptive des voyelles rend leur
identification plus facile, ce paradigme permet donc de mesurer I'effet des
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facteurs qui favorisent cette ségrégation, tels que la différence de fréquence
fondamentale (AFy) entre voyelles. Classiquement, la mesure de ségrégation
est le taux d’identification "deux voyelles correctes", c’est & dire la proportion
de stimuli pour lesquels les deux voyelles sont correctement identifiées. On
a pu montrer ainsi que la structure harmonique des voyelles facilite leur
ségrégation, & condition que les Fys soient différentes.

Malheureusement, ce paradigme ne permet pas de dire si le mécanisme
responsable est du type renforcement ou annulation. Pour répondre a cette
question la méthode doit étre modifiée pour utiliser (a) des stimuli qui as-
socient voyelles harmoniques et inharmoniques, et (b) une mesure qui soit
sensible a I'identification de chaque voyelle séparément (et non les deux a
la fois comme dans la méthode classique). Cette modification fut faite par
Lea (1992), qui employa des mélanges de voyelles voisées et chuchotées et
mesura séparément les taux d’identification pour les deux voyelles. Cette
nouvelle mesure "cible-correcte" fut employée dans ’ensemble de mes expé-
riences [4, 10, 11, 13, 2, 60, 55, 40, 37, 36, 35|.

La premiére expérience de cette série[13] fut menée en collaboration avec
Steve McAdams, Jean Laroche et Muriel Rosenberg. Elle employa comme
stimuli des paires de voyelles qui pouvaient étre chacune harmonique (voisée
normale) ou inharmonique (petite perturbation aléatoire de chaque partiel).
L’objectif était de répliquer les expériences de Lea (1992) avec des stimuli
mieux définis que les voyelles chuchotées (dont le spectre continu est difficile &
apparier avec le spectre de raies d’une voyelle voisée). Nous avons confirmé les
résultats de Lea : le systéme auditif emploie bien une stratégie d’annulation
harmonique. En revanche ni Lea, ni nous mémes, n’avons trouvé de résultat
en faveur de I’hypotheése de renforcement harmonique. Summerfield et Culling
(1992) avaient abouti a la méme conclusion avec une procédure différente
(adaptative).

La mesure indépendante de l'identification de chaque voyelle de chaque
paire est un premier progres par rapport a la procédure classique. Une deuxiéme
modification a consisté a introduire systématiquement une différence d’am-
plitude entre les voyelles. Lorsque deux voyelles sont de méme niveau, il peut
arriver qu’elles soient toutes deux identifiées avec un taux pres de 100%,
méme en 'absence d’indices de ségrégation. [’expérience est alors peu sen-
sible (effet plafond). Une différence d’amplitude rend la tache plus difficile
pour la voyelle la plus faible, et du coup ’expérience devient sensible & tout ce
qui facilite la ségrégation. Une différence d” amplitude rapproche ’expérience
des conditions naturelles, puisque dans la vie courante il est rare que deux
voix concurrentes soient de méme niveau a chaque instant. Une premiére ex-
périence [10] a utilisé les amplitudes relatives (-20, -10, 0, 10, 20 dB), croisées
avec deux conditions de AFy (0 et 6%). Les effets de AFy se sont effecti-
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vement révélés bien plus grands pour des cibles faibles (-10 et -20 dB) que
lorsque les deux voyelles avaient la méme amplitude ou lorsque la cible était
la plus forte. Une deuxiéme expérience [10] a utilisé une gamme plus large de
conditions : (-35, -25, -15, -5, 5, 15, 25, 35 dB) croisés avec (AFy = 0, 3, 6,
12%). Ces expériences ont permis de conclure qu'une différence d’amplitude
de l'ordre de 15 dB permet d’obtenir la meilleure sensibilité. Il s’agit d’une
deuxiéme amélioration importante par rapport a la procédure classique.

Au passage, ces expériences ont fourni un argument supplémentaire en
faveur de I’hypothése d’annulation harmonique. L.’annulation harmonique re-
quiert une connaissance de la Fy de la voyelle concurrente. Celle-ci est facile
a estimer lorsque la cible est faible, et c’est précisément dans ce cas que les
effets les plus grands sont observés. A l'inverse, le renforcement harmonique
requiert une connaissance de la Fy de la cible. Il est difficile d’imaginer com-
ment celle-ci pourrait étre estimée lorsque la cible est a -20 ou -25 dB par
rapport a son concurrent. L’existence d’effets importants de AFy pour des
cibles faibles permet donc d’écarter cette hypothése.

Une troisiéme modification de la procédure classique a été de permettre
aux sujets de répondre une ou deux voyelles, plutot que de les obliger & faire
deux réponses pour chaque stimulus. Cette modification se justifie de la fagon
suivante :

— La tache est plus facile, ce qui fait plaisir aux sujets et permet de leur

infliger en échange des jeux de stimuli plus nombreux.

— La tache est caractéristique de situations naturelles ot le nombre des
sources n’est pas connu a ’avance.

— L’expérience devient sensible a des indices qui signalent précisément la
multiplicité des sources en présence. En obligeant les sujets a répondre
deux voyelles, la tache classique limitait sévérement I’expression de tels
indices, pourtant utiles a la ségrégation.

— En pratique, les effets des indices de ségrégation sont effectivement plus
grands, ce qui facilite leur mise en évidence avec un niveau de confiance
statistique satisfaisant. Le nombre moyen de réponses par stimulus est
une mesure intéressante.

Les inconvénients de la tache modifiée sont, premiérement la difficulté
de comparer avec des résultats d’études utilisant la procédure classique, et
deuxiémement sa sensibilité a des "indices de multiplicité" en plus d’indices
de ségrégation plus "classiques". Cette sensibilité multiple introduit une in-
certitude sur l'origine précise des effets observés. Ces inconvénients sont mi-
neurs par rapport aux avantages.

Pour résumer, les trois modifications apportées a la procédure classique
(taux "cible-correcte", différence d’amplitude de 15 dB, tache "une réponse
ou deux") aboutissent & un outil trés sensible pour I’étude des indices de
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ségrégation. J’ai appliqué cet outil & une gamme assez large d’indices :

Phase. Plusieurs théories laissent supposer un effet de la phase sur I'identi-
fication, aussi bien le spectre de phase de chaque voyelle (phase "intra-
voyelle") que le spectre des phases relatives (phase "intervoyelles"). Ce
sont la théorie PPA (pitch period asynchrony) de Summerfield et Ass-
mann (1991), et la théorie des battements de Culling et Darwin (1993).
La derniére, notamment, était jusqu’a présent ’explication "acceptée"
des effets de petites différences de Fg (moins de 3%). Au moyen de deux
expériences [11, 2], j’ai fait la démonstration que les effets de phase sont
soit inexistants, soit de trés petite taille. Ils sont en tout cas largement
insuffisants pour expliquer les effets de AFy. Ces résultats infirment la
théorie PPA et celle des battements, au moins en tant qu’explication
des effets de ségrégation liés aux différences de Fl.

Petites valeurs de AF,. La différence de Fy étant un indice important
pour la ségrégation, il est intéressant d’étudier la limite des AF trés
faibles. Les études classiques montrent que l’essentiel de 'effet de la
AFqs’observe entre 0% et la valeur non-nulle la plus faible utilisée dans
chaque étude (6%, 3% ou 1.5%). Pourtant, la zone des A Fg inférieures a
1.5% n’a jamais été explorée. Son exploration pose une difficulté métho-
dologique, du fait des fluctuations du spectre qui interviennent lorsque
la période de battements (inverse de la AFy) est plus longue que le
stimulus. Tout en controlant de tels effets, j’ai pu mesurer des effets
statistiquement fiables jusqu'a AFq = 0.4% [2]|. Traduite en Hz (0.5
Hz) cette valeur parait extrémement faible comparée a la largeur de
bande des filtres cochléaires (de 'ordre de 60 & 300 Hz dans la plage
des formants F1-F2). Elle est aussi tres faible en termes de résolution
temporelle nécessaire pour différentier les périodes des fondamentales
des deux voyelles (de l'ordre de 30 us).

FM. La modulation de fréquence (FM) a été proposée comme indice de sé-
grégation. L’hypothése est séduisante car elle correspond au principe
Gestalt de "destin commun" (Bregman, 1990). La modulation de fré-
quence d’un son confére a ses partiels des tracés fréquentiels communs,
qui devraient, selon ce principe, les marquer comme appartenant au
méme son et distincts des autres. Pourtant des expériences récentes
ont montré que la FM n’a guére d’effet (en dehors des effets liés a
I’éventuelle AFg induite) (McAdams, 1989 ; Marin et McAdams, 1991 ;
Demany et Semal, 1990 ; Carlyon, 1991, 1994). Une expérience menée
en collaboration avec Cécile Marin a sondé cette question, avec un jeu
de stimuli con¢u pour tester une large gamme de mécanismes hypothé-
tiques. La sensibilité de nos méthodes devait révéler d’éventuels effets
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qui auralent pu échapper & d’autres auteurs. Les résultats furent es-
sentiellement négatifs : nous n’avons trouvé aucun effet qu’on puisse

attribuer de fagon stire a la FM [36, 36, 55].

Largeur de bande des formants. a largeur de bande des formants d’une
voyelle isolée est connue pour avoir peu d’effet sur son timbre ou son
identité. Une expérience a révélé qu’elle a un cependant un effet impor-
tant sur I’identification de paires de voyelles concurrentes. Les stimuli
comprenaient des paires de voyelles dont chacune avait une largeur de
formants double ou moitié de la largeur "standard". Ces conditions
étaient croisées avec des différences d’amplitude (de -25 a 25 dB par
pas de 10) et de Fo (AFo = 0, 6%). Il s’est avéré qu'une voyelle a
formants étroits est (a) plus résistante au masquage, et (b) un meilleur
masqueur qu'une voyelle & formants larges de méme amplitude RMS

20, 55].

Effets spécifiques a des voyelles ou paires de voyelles. Un probléme pour
I'interprétation de ce type d’expérience est qu’on connait trés peu de
choses du mécanisme d’identification des paires de voyelles concur-
rentes. Une expérience (citée plus haut) utilisait des paires de voyelles
avec une large gamme de rapports d’amplitude (-35 a 35 dB, par pas de
10 dB). En construisant les stimuli, j’ai pris soin de donner aux deux
voyelles le méme spectre de phase, de facon a ce que I'enveloppe spec-
trale du stimulus puisse se calculer facilement a partir des enveloppes
de chaque voyelle, en prenant la moyenne pondérée, sans que les effets
complexes de sommation vectorielle ne viennent compliquer la struc-
ture du stimulus. J’ai ensuite analysé, pour chaque paire, les réponses
obtenues a chaque rapport d’amplitude en les comparant au spectre.
Cette analyse a permis de déterminer les indices sur lesquels s’appuie
le systéme auditif pour juger que deux voyelles sont présentes dans un
stimulus complexe et les identifier [4, 55].

D’autres expériences ont exploré I'identification de triplets de voyelles, les
effets de continuité de Fy, etc. [55], ou les effets de disparités binaurales
(non publié).

Pour résumer, les améliorations apportées au paradigme classique d’iden-
tification de voyelles doubles ont produit un outil trés sensible pour la mesure
des phénoménes de ségrégation. Les expériences ont montré que systéme au-
ditif utilise la stratégie d’annulation harmonique pour la ségrégation de sons
harmoniques concurrents, mais ne semble pas utiliser la stratégie de renfor-
cement harmonique, pourtant postulée par les théories d’analyse de scéne
auditive (Bregman, 1990) et utilisée dans divers systémes computationnels.
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Les mécanismes de ségrégation et d’identification ont été clarifiés, ainsi que
les effets de nombreux paramétres qui les déterminent. Plusieurs modéles de
ségrégation ont pu étre écartés : la théorie PPA de Summerfield et Assmann
(1991) [11], la théorie des battements de Culling et Darwin (1993, 1994) [2]
et la théorie de sélection des canaux de Meddis et Hewitt (1992) [11, 2.

5.3 Filtre d’annulation neuronal

Le filtre d’annulation neuronal est constitué d’un neurone muni de deux
synapses. L.’une, excitatrice, est alimentée directement, et ’autre, inhibitrice,
est alimentée via une ligne a retard. Les caractéristiques de ce neurone sont
telles qu’il transmet toute impulsion provenant du circuit direct, sauf si
elle coincide avec une impulsion arrivant selon le circuit retardé. En sup-
primant certaines impulsions, le filtre modifie la statistique des intervalles
inter-impulsions, en diminuant la densité des intervalles de longueur égale au
retard.

Le filtre fut testé a ’aide de données enregistrées dans le nerf auditif du
Cobaye en réponse a des stimuli faits d’'un mélange de deux voyelles doubles
(Palmer, 1990). 11 s’est révélé efficace pour supprimer les corrélats de I'une ou
Pautre voyelle [14]. Lorsque le paramétre retard du filtre est égal & la période
de I'une des voyelles du mélange, la structure temporelle & la sortie du filtre
ne refléte plus cette voyelle, mais uniquement sa concurrente. Il peut paraitre
étonnant qu’un circuit aussi simple ait une telle efficacité.

Une version simplifiée opérant sur des probabilités de décharge a été utili-
sée pour construire un modéle quantitatif permettant de prédire les résultats
d’une expérience de perception de voyelles concurrentes|[12]. Ce modeéle est
celui qui rend compte le mieux des résultats expérimentaux actuellement dis-
ponibles. Par rapport a celui de Meddis et Hewitt (1992), jusqu’ici le plus
plausible, il a ’avantage de fonctionner méme lorsque la voyelle-cible a une
amplitude beaucoup plus faible que son concurrent. Rappelons que le modéle
de Meddis et Hewitt opére une partition de la population de canaux péri-
phériques (ou fibres du nerf auditif), selon qu’elles répondent ou non avec
la périodicité de la voyelle dominante. Lorsque le rapport d’amplitude est
grand, il peut arriver que cette voyelle domine tous les canaux. Dans ce cas
la partition n’est plus possible, et le modéle de Meddis et Hewitt ne fonc-
tionne plus. Le modéle & base de filtre d’annulation n’a pas cette faiblesse.

Le méme filtre d’annulation sert de base au modéle de perception de la
hauteur de la Section 6.1[8], au modeéle de perception de hauteurs multiples
de la Section 6.2[6, 29, 14], au modeéle de décalage des partiels désaccor-
dés (Hartmann et Doty, 1996) de la Section 6.3[3]. La Section 3 a examiné
la plausibilité physiologique d’un tel filtre, et les niveaux du systéme ou il
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pourrait se trouver implémenté.
Le filtre d’annulation est donc une hypothése plausible et applicable de
fagon assez large & des aspects multiples du traitement auditif.
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6 Perception de la hauteur

6.1 Modéle "annulation" de perception de la hauteur

Dans [8] je propose un modele de perception de la hauteur fondé sur le
filtre d’annulation neuronal (Sect. 5.3. Le modéle est formellement équiva-
lent au modeéle d’autocorrélation de Licklider (1953), repris sous des formes
diverses par divers auteurs (par exemple Moore, 1977 ou Meddis et Hewitt,

1991a,b).

lag (ms)
Activité dans le réseau d’autocorrélation du modéle de Licklider, en réponse a un
son périodique de fréquence fondamentale 100 Hz. Le maximum d’activité vers 5
ms sert d’indice de la hauteur.

lag (ms)

Activité dans le réseau de filtres d’annulation du modéle de [8]. Le minimum d’ac-
tivité vers 5 ms sert d’indice de la hauteur. En premiére approximation ce modéle
est équivalent au précédent.

[’opération de multiplication qui intervient dans 1’autocorrélation est
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remplacée par une opération de soustraction, et la période est estimée par la
recherche d’un minimum plutét qu’un maximum. Malgré cette équivalence
formelle, le modéle d’annulation présente par rapport a celui de Licklider
quelques avantages qui sont détaillés dans [8], dont le plus intéressant est
le lien qu’il entretient avec les modéles de ségrégation de la Sect. 5, et le
fait qu’il peut étre généralisé pour expliquer les hauteurs multiples de sons
concurrents.

6.2 Modéle de perception des hauteurs multiples

Le filtre d’annulation sur lequel se fonde le modéle précédent peut étre
utilisé comme base d’un modéle de perception des hauteurs multiples qu’évo-
quent des sources périodiques multiples (par exemple des instruments jouant
ensemble). Cela peut se faire de deux fagons :

1. On peut associer un modele d’estimation de période (celui du para-
graphe précédent ou un autre) au filtre d’annulation de la Sect. 5. Une
premiére estimation de période sert a ajuster le filtre d’annulation pour
éliminer une des sources. Une deuxiéme estimation, faite a la sortie du
filtre, permet d’obtenir la deuxiéme période. Ces étapes peuvent étre ré-
pétées pour affiner les estimations, ou pour estimer les périodes d’autres
sources.

2. On peut disposer deux (ou plusieurs) filtres d’annulation en cascade, et
faire une recherche exhaustive de leurs parameétres de retard pour obte-
nir un minimum d’activité a la sortie du dernier filtre. Les paramétres
correspondants fournissent les estimations des périodes. Ce modéle est
en quelque sorte la généralisation multidimensionnelle du modéle du
paragraphe précédent.

Cascade de deux filtres d’annulation. En faisant varier les deux paramétres jusqu’a
obtenir un minimum d’activité en sortie, on peut estimer les périodes de deux sons
concurrents [6].

Ces principes sont décrits en détail dans [6, 29]. Les résultats d’une expé-
rience d’évaluation de I'estimation de la Fy avec des paires de voix naturelles
sont décrits dans [14].
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6.3 Modéles de décalage de hauteur des partiels désac-
cordés

Lors d’une expérience visant a explorer la fusion et ségrégation de partiels
d’un son complexe, Hartmann, McAdams et Smith (1986, 1990) ont mis en
évidence un phénomeéne inattendu. Lorsqu’on demande aux sujets d’apparier
la hauteur d’un partiel désaccordé a celle d’un ton pur isolé, ils surestiment
systématiquement le désaccord. Plus récemment, Hartmann et Doty (1996)
puis Lin et Hartmann (1997) et Roberts et Brunstrom (1998 ; Brunstrom et
Roberts, 1998) ont étudié le phénomene en détail. La tache est plus facile
pour une gamme de partiels de rang faible (2 & 5), mais des décalages peuvent
aussi étre mesurés a la fondamentale et pour des partiels de rang plus élevé
(jusqu’a 13). La fonction qui relie décalage perceptif et désaccord physique a
la forme d’un "S" : les décalages ont le méme signe que le désaccord, tendent
a étre maximaux pour un désaccord de 'ordre de 4%, et décroissent au dela.
L’amplitude de ce décalage varie entre sujets, mais la forme de la fonction
reste plus ou moins la méme.

gl
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Décalage de hauteur d’un partiel désaccordé. La fondamentale est 200 Hz, le partiel
est de rang 5. Les points représentent les données expérimentales de Hartmann et
Doty, le trait représente la prédiction du modéle [3].

L’effet est faible, mais intéressant car il parait étre la signature du méca-
nisme par lequel la hauteur du partiel est percue. Nous disposons de nom-
breux modéles de perception de hauteur, qui rendent tous également bien
compte des effets majeurs, et qu’il est donc difficile de départager par I'expé-
rience. C’est pourquoi de tels effets mineurs prennent, de fagon paradoxale,
une grande importance théorique, car eux seuls permettent de trancher entre
les modéles.

Pour tenter d’expliquer le phénoméne de Hartmann et collégues, j’ai pro-
cédé en deux étapes.

1. Dans une premiére étape, j’ai proposé un modéle abstrail probabiliste

[9]. Ce modéle avait pour ambition d’expliquer le phénomeéne a partir
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d’hypotheses les plus générales possibles : (1) 'existence d’une repreé-
sentation interne de la fréquence du partiel, (2) un bruit affectant cette
représentation, (3) un peigne ou passoire harmonique déterminant la
tendance du partiel a fusionner avec le son complexe. Le décalage de
hauteur était produit par une interaction probabiliste entre la repré-
sentation interne bruitée et le peigne harmonique. Aucune hypotheése
n’était faite concernant la nature de la représentation fréquentielle, de
la source de bruit qui I'affecte, ou du peigne harmonique. Le modéle
rendait trés bien compte des décalages observés [9, 30].

2. Dans une deuxiéme étape, j’ai proposé un modeéle physiologique faisant
au contraire des hypothéses précises sur la nature de la représenta-
tion interne (intervalles inter-impulsions), du bruit (distribution sto-
chastique des instants des impulsions nerveuses) et du "peigne" (filtre
d’annulation neuronal) [3]. 1l s’agit en quelque sorte d’une instanciation
du modéle abstrait précédent.

Le deuxiéme modéle postule un circuit nerveux dérivé du filtre d’annula-
tion. Comme la version standard de ce filtre, il comprend un neurone "porte"
muni d’une synapse excitatrice alimentée directement (depuis le nerf auditif
ou depuis un relais plus central), et une synapse inhibitrice alimentée indi-
rectement via une ligne a retard. Ce qui le distingue de la version standard
du filtre d’annulation, c’est qu’il comprend aussi une deuxiéme synapse in-
hibitrice, alimentée par une deuxiéme ligne & retard. Comme dans le modéle
"annulation" de perception de la hauteur|8], la période du partiel est esti-
mée par la recherche d’'un minimum d’activité en fonction de la valeur du
retard de la premiére branche. Le retard de la deuziéme branche est supposé
fixe et égal a la période du complexe harmonique. Cette deuxiéme branche
joue en quelque sorte le méme role que la "passoire harmonique' de Duifhuis
(1982), mais en opérant dans le domaine temps plutét que fréquentiel. Ieffet
est d’atténuer les corrélats des composantes accordées du complexe harmo-
nique, et d’accentuer ainsi la représentation du partiel désaccordé. Sans un
mécanisme de ce type, la tache d’appariement serait difficile, car rien ne dis-
tingue a priori le partiel désaccordé de ses voisins accordés. De fait, la tache
d’appariement est difficile lorsque tous les partiels sont accordés.

Comme son parent abstrait, le modéle rend trés bien compte des données
expérimentales. Ce qui est remarquable, c’est que ses paramétres sont moins
nombreux que pour le premier modeéle, et qu’un ensemble unique de para-
metres rend compte (& un facteur d’échelle pres) de I'ensemble des données
de Hartmann et Doty, l1a ot le modeéle abstrait nécessitait plusieurs valeurs
de paramétres pour accommoder les effets aux différents partiels. De plus, les
prédictions du modéle physiologique varient trés peu avec ses paramétres. Le
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Filtre d’annulation & deux branches utilisé par le modéle de [3]. La branche fixe sert
& atténuer toutes les composantes qui sont en accord avec la série harmonique du
complexe. La branche ajustable sert & estimer la période du partiel désaccordé. Le
succés du modéle pour expliquer les données psychoacoustiques suggére que cette
topologie pourrait étre utilisée par le systéme nerveux.

fait qu’elles s’accordent avec les données expérimentales malgré ce manque
de "souplesse" est un argument supplémentaire en sa faveur.

Les effets de décalage s’obtiennent avec la forme trés particuliére de filtre
d’annulation a deux retards décrit plus haut. Ils ne s’obtiennent pas avec
d’autres topologies, & priori aussi plausibles. Ce modéle permet donc, en
s’appuyant sur des données psychoacoustiques, de faire des inférences sur la
topologie des circuits nerveux.

6.4 Modéle de ’asymeétrie entre pics et creux de modu-
lation de fréquence

Demany et ses collégues (Demany et McAnally, 1994 ; Demany et Clé-
ment, 1995a,b, 1997, 1998) ont mis en évidence une asymétrie perceptive
entre pics et creur de modulation de fréquence. Un stimulus comprenant une
succession de pics et creux de modulation est percu comme une succession
de tons correspondant aux seuls pics de modulation. Les pics ont ainsi une
saillance perceptive plus grande que les creux. La discrimination de la fré-
quence extréme d’un pic est aussi bien meilleure que celle d’un creux, d’un
facteur qui peut aller jusqu’a 5 ou 6 pour certaines conditions. Cette asymé-
trie s’observe pour une large gamme de parameétres (durée, fréquence d’ex-
tremum), et pour des types de stimuli assez différents (sinusoides, complexes,
sons de Shepard, bruit modulé).

Il s’agit donc d’un phénoméne robuste, mais pour lequel il n’existe guére
d’explication. Les théories classiques de la hauteur ne prédisent pas d’asy-
métrie. Il est bien stir possible de postuler un module dont le seul réle serait
d’introduire une telle asymétrie (Clément, 1996), mais une telle démarche
ad hoc n’est pas entiérement satisfaisante. Il est plus attrayant de voir dans
cette asymétrie la "signature" d’un mécanisme physiologique. L’émergence
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d’une telle asymétrie dans un modéle serait alors un gage de sa plausibilité.

Dans leur forme standard, les modeéles classiques de hauteur ne prédisent
pas d’asymétrie, mais il est possible que celle-ci surgisse comme la consé-
quence d’'un aspect de leur implémentation, qu’on peut alors modéliser. J’ai
cherché & déterminer a quelles conditions cela pouvait étre le cas pour un mo-
deéle a base de traitement temporel de type autocorrélation (Licklider, 1953 ;
Meddis et Hewitt, 1992a,b). Il s’avére qu’une asymétrie adéquate émerge a
condition de faire un certain nombre d’hypothéses qui sont détaillées dans

[1].

6.5 Modéle de discrimination des tons purs

Le modéle autocorrélation rend bien compte de la plupart des phéno-
meénes de hauteur, mais il est difficile de lui faire expliquer la précision de
la discrimination de la hauteur, qui peut atteindre 0.2% vers 1 kHz, et aussi
sa dépendance sur la durée du stimulus (Moore, 1973). En effet, le pic de
la fonction d’autocorrélation qui sert d’indice de hauteur est relativement
large, et sa position est difficile & préciser du fait du bruit stochastique. J’ai
proposé un modeéle inspiré de la notion de fonction d’autocorrélation affinée
(narrowed autocorrelation function, Brown et Puckett, 1989). Ce modéle ex-
plique assez bien la finesse de la discrimination de la hauteur de tons purs,
et aussi sa dépendance sur la durée et la fréquence [46, 43].

s o

interval (ms)

count

Fonction d’autocorrélation (a) et fonction d’autocorrélation affinée (b), calculés a
partir de trains d’impulsions stochastiques produites par un modéle de nerf auditif.
Le pic de la fonction d’autocorrélation est trop large pour rendre compte de la
finesse de la discrimination de hauteur d’un ton pur (0.2% & 1 kHz). La fonction
affinée rend bien mieux compte de cette discrimination, et aussi de la facon dont
elle dépend de la durée et de la fréquence du stimulus (Moore, 1973) [46, 43].
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7 Perception des voyelles

J’ail abordé en fait deux problémes assez différents : I'identification des
voyelles doubles, et 1'invariance perceptive des voyelles simples face aux va-
riations de la hauteur de voisement.

Le premier est issu des expériences sur la ségrégation des voyelles concur-
rentes décrites dans la Sect. 5. L’interprétation fine des résultats suppose une
compréhension des processus d’identification des voyelles. Pour comprendre
comment la ségrégation renforce les traits utiles & I'identification, il faut sa-
voir quels sont ces traits. Or, on connait mal les processus d’identification
d’une voyelle lorsqu’elle est isolée, et & fortiori lorsqu’elle est en concurrence
avec une autre voyelle. En fait, les expériences de perception de voyelles
doubles peuvent étre une bonne source d’information sur la perception de
voyelles en général.

Le deuxiéme probléme s’est imposé de facon assez fortuite lors d’un travail
de collaboration avec 1’équipe Reconnaissance de la Parole des laboratoires
ATR, au Japon. Nous étions en train d’explorer deux idées : 'utilisation de
I'information sur la fréquence de voisement (Fg) pour améliorer la qualité des
indices acoustiques, et ’application de la Théorie des Données Manquantes
(Missing Data Theory) pour gérer les données incomplétes produites par un
module de ségrégation. Il est devenu apparent que ces deux idées pouvaient
étre combinées entre elles, et appliquées & un vieux probléme de la Phonétique
Acoustique, I'invariance de la qualité des voyelles face aux variations de la

Fo.

7.1 Identification des voyelles concurrentes

Quels traits sont utilisés pour identifier une voyelle, en particulier lors-
qu’elle est en concurrence avec une autre voyelle 7 Cette question a été abor-
dée en marge d’une expérience dont le but était autre : 'étude des effets
des différences de Fg et d’amplitude relative. Le jeu de stimuli comprenait,
parmi d’autres, des conditions ou les Fg des deux voyelles étaient les mémes,
et le stimulus avait donc un spectre harmonique similaire a celui d’une voyelle
normale, mais avec une enveloppe spectrale composite résultant de la somma-
tion des deux voyelles. Les stimuli étaient construits a partir de voyelles ayant
toutes le méme spectre de phase, de fagon a ce que I’enveloppe spectrale du
stimulus puisse se calculer facilement comme la moyenne des enveloppes des
voyelles composantes, pondérées en fonction du rapport d’amplitude entre
voyelles.
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frequency (Hz)

Enveloppes spectrales des voyelles /o/ et /u/ du japonais (traits épais), et enve-
loppes spectrales des stimuli obtenus en additionnant ces deux voyelles avec des
rapports d’amplitude allant de -35 dB a +35 dB (traits fins). En rapprochant ces
formes spectrales avec les réponses des sujets pour les stimuli correspondants, on
peut déterminer quels indices spectraux sont nécessaires a I’identification d’une
voyelle [4].

Ces conditions étaient répétées pour une large gamme de rapports d’am-
plitude (-35, -25, -15, -5, 5 15, 25, 35 dB), et on disposait ainsi d’un large
ensemble de stimuli "hybrides" entre deux voyelles, dont I’enveloppe spectrale
était soit proche de I'une (a -35 dB) ou de I'autre (& 35 dB), soit intermé-
diaire. En observant les taux de réponse pour chacune de ces conditions et
en les comparant avec I’enveloppe spectrale correspondante, il était possible
de déterminer les traits qui déterminent l'identification de chaque voyelle[4].

Lorsque les Fg des deux voyelles sont identiques, il apparait que I'identifi-
cation d’une voyelle est possible dés que ses formants F1 et F2 sont saillants
dans I'enveloppe spectrale du stimulus (sans qu’on puisse écarter un role éven-
tuel des formants d’ordre supérieur). La saillance éventuelle des formants de
la voyelle concurrente n’est pas un obstacle, tant qu’elle ne diminue pas celle
des formants de la voyelle cible. Lorsqu’il y a coincidence entre des fréquences
formantiques (F1 ou F2) des deux voyelles, le pic formantique commun est
“partagé” par les deux voyelles. Il n’y a pas d’allocation exclusive a I'une ou
I’autre voyelle.

Lorsque les Fg sont différentes, 'amélioration de I'identification d’une
voyelle s'interpréte comme résultant de 'augmentation de la saillance de ses
formants F1 et/ou F2. Encore une fois, 'Taugmentation de la saillance d’une
voyelle ne se fait pas au détriment de 'autre : toutes deux peuvent profiter
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de la AFy. Un formant bénéficie d’'une AFy méme s’il culmine & un niveau
plus faible que celui de I’enveloppe spectrale de la voyelle concurrente a la
méme fréquence. Toutefois il ne faut pas qu’il soit dominé de plus de 5 a 10
dB : un formant plus faible ne profite pas de la AF,.

7.2 Modéle "données manquantes'" du timbre des voyelles

On sait depuis longtemps que l'identité d’une voyelle (qualité, ou timbre)
est fonction de son enveloppe spectrale, et en particulier de la position des
deux ou trois premiers pics formantiques. En premiére approximation, elle ne
dépend pas de la fréquence fondamentale. Mais lorsqu’on calcule le spectre
a court terme a partir de I'onde, celui-ci présente au contraire une structure
harmonique qui varie fortement avec la Fg. Il en est de méme des repré-
sentations de type fonction d’excitation qui pourraient étre calculées par le
systéme auditif. Comment le systéme auditif dérive-t-il une qualité invariante
(timbre) & partir de représentations qui ne le sont pas?

Ce probléme est connu depuis longtemps. La solution généralement ad-
mise est de postuler un mécanisme hypothétique d’extraction d’un "inva-
riant". On a par exemple proposé qu’existe une sorte de lissage (le chiffre de
3,5 Bark a été proposé comme largeur de fenétre de lissage). Sur la base d’un
raisonnement appuyé sur la Théorie de I’Echantillonnage, j’ai pu montrer
qu’une telle hypothése n’est pas suffisante : le lissage ne suffit pas a produire
une représentation invariante, surtout si la Fy est élevée. A la place, j’ai
proposé un modéle fondé sur la Théorie des Données Manquantes.

Cette théorie a été proposée dans le cadre de la reconnaissance automa-
tique de la parole (Cooke et al., 1996, 2000; Lippmann et Carlson, 1997).
Elle a pour objet de permettre la reconnaissance de formes & partir de don-
nées incomplétes ou corrompues. Cela peut étre le cas de parole masquée
par du bruit, dont il manque certaines portions temporelles ou spectrales.
On applique, dans 1’étape de reconnaissance des formes, une fonction de
pondération qui affaiblit ou annule 'apport des dimensions corrompues ou
manquantes, en espérant que la partie qui reste suffira a la reconnaissance.

On peut appliquer la méme idée dans le cas d’une voyelle voisée. L’infor-
mation disponible, celle qu’on peut extraire de 1'onde, se réduit aux seules
valeurs de ’enveloppe spectrale échantillonnée aux harmoniques de Fg. L’in-
formation nécessaire pour décrire la forme de ’enveloppe entre ces points est
absente. Le théoréme d’échantillonnage dit que 1’enveloppe peut néanmoins
étre reconstruite parfaitement si la densité d’échantillonnage est suffisante par
rapport a la complexité de la forme de cette enveloppe. La reconstruction se
fait par interpolation ou simple lissage. Malheureusement si la Fy est trop
élevée (voix de femmes ou d’enfants, voix chantée) la densité est insuffisante.
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Le lissage produit alors une distorsion (dite “par repliement du spectre” ou
“aliasing”) qui peut étre séveére.

Plutét que de procéder a une interpolation entre les points disponibles,
comme le ferait un lissage, la Théorie des Données Manquantes restreint
la reconnaissance de formes (“pattern matching”) a ces seuls points. La re-
connaissance se fait donc sur 'enveloppe spectrale échantillonnée aux seules
fréquences des harmoniques. Dans le domaine spectral, cela se fait avec une
fonction de pondération en forme de "peigne harmonique". Dans le domaine
temps on peut faire une opération équivalente en tronquant la fonction d’au-
tocorrélation [5].

Pour résumer, ce modéle explique I'invariance perceptive du timbre des
voyelles en fonction de la Fg, et apporte ainsi une réponse plausible & une
énigme classique de la Phonétique (Klatt, 1982). Le modéle s’appuie sur la
structure harmonique de la voyelle, et se rapproche ainsi des modéles de
hauteur et de ségrégation. La notion de "données manquantes' qu’il exploite
est utile dans les applications telles que la reconnaissance de la parole, mais
c’est aussi un ingrédient intéressant pour les modéles perceptifs de tout ordre.
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8 Applications

Je me suis intéressé aux applications par gotit (le plaisir de construire),
et par respect du principe selon lequel la validité d’une connaissance se juge
a l'efficacité de 1'action qu’elle guide. On peut y voir la transposition, dans
le domaine des idées, du principe selon lequel tout systéme perceptif est
a lorigine un systéme actif (Szentagothai et Arbib, 1975). La valeur d’un
systéme perceptif se juge a la qualité de 'action qu’elle guide, qui se mesure
a son tour a la survie de I'individu ou de ’espéce. En transposant ce critére
écologique aux idées, on peut les juger a la survie de la théorie, du chercheur
("publish or perish") ou de la société qui I’accueille. Quoi qu’il en soit, il est
évident que se frotter aux applications est une bonne facon de découvrir les
faiblesses d’une théorie.

Il importe néanmoins de faire une distinction claire entre modéles et mé-
thodes, dont les objectifs et critéres de validation sont différents. Trop souvent
on voit défendre un modeéle peu plausible sous prétexte qu’il est "computa-
tionnellement efficace", ou une méthode inefficace sous prétexte que "c’est
ainsi que procéde le systéme auditif'. Les critéres d’évaluation ne sont pas
les mémes pour les modeéles et les méthodes, et rien ne dit qu'une méme
construction intellectuelle puisse satisfaire aux deux. Ceci dit, rien n’em-
péche d’établir des paralléles fructueux entre modeéle et méthode, mais ils
sont souvent a établir a un niveau assez abstrait.

Les applications que j’ai abordées sont 'estimation de la Fréquence Fon-
damentale (Fy) de la parole, 'estimation de Fys de voix ou instruments
multiples, la suppression de sources parasites (pour la reconnaissance de la
parole), et I’estimation spectrale en tenant compte de la périodicité.

8.1 [Estimation de la F; de la parole

La fréquence fondamentale (Fy) est la fréquence de vibration des cordes
vocales. Si la vibration est périodique et soutenue, on peut lui associer le
corrélat perceptif de hauteur tonale. Cependant, dans le cas de la parole
naturelle les portions soutenues peuvent étre de courte durée, et il n’est pas
évident que le voisement donne toujours lieu & une hauteur percue en tant que
telle. Il est plus sage de parler d’"intonation", dont la Fy est un ingrédient en
association avec 'intensité et la durée. I.’estimation de la Fg est un probléme
réputé difficile, sur lequel ont travaillé des générations de chercheurs. Je 1’ai
abordé épisodiquement depuis de nombreuses années, en commencant par un
stage de DEA au Laboratoire de Phonétique de I’Université Paris 7.

A T'époque j’ai exploré des méthodes dites "temporelles' consistant a
extraire de la forme d’onde des "marqueurs", supposés liés a un événement
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précis du cycle de vibration glottique (instant de fermeture glottale). La Fy
s’estime alors comme inverse des intervalles inter-marqueur. Mes efforts n’ont
pas abouti & des résultats plus satisfaisants que des méthodes précédentes du
méme type. Outre une certaine frustration, il m’est resté (a) la conviction
de T'utilité d’une évaluation formelle, (b) une méfiance envers I’ajustement
de parametres "jusqu’a ce que ¢a marche" (tinkering), et (c) un doute sur
I’existence de ces fameux "marqueurs temporels", et sur la possibilité de les
extraire de facon invariante par rapport a la variabilité de 'onde de parole?.

La difficulté est que la position des marqueurs, voire leur nombre, est sus-
ceptible de varier de facon "catastrophique" (au sens mathématique qu’une
variation infime du signal résulte en une modification importante du pat-
tern de marqueurs). Le déplacement intempestif d’'un marqueur modifie la
valeur des intervalles qui le précédent et le suivent, et donc perturbe I'esti-
mation de Fy. Pour gagner en robustesse, on a intérét & appuyer la mesure
d’intervalle sur des repéres distribués, plutot que concentrés en un point,
et a 'extréme a utiliser chaque valeur du signal comme repére de compa-
raison. C’est ainsi que fonctionnent une classe de méthodes dites "déca-
lage et comparaison'[53, 52|, parmi lesquelles on compte la méthodes de
Iautocorrélation et celle de PAMDF (Average Magnitude Difference Func-
tion, Ross et al. 1974). L’estimation se faisant par comparaisons le long de
I’axe temps, ces méthodes s’apparentent aux méthodes temporelles. Cepen-
dant, la mesure de comparaison doit, pour étre stable, étre moyennée sur une
fenétre. C’est ce qui explique leur classification par Hess (1983) parmi les mé-
thodes d’analyse a court terme, a c6té d’autres méthodes dont la plupart sont
spectrales.

J’ai porté mes efforts sur la méthode AMDF, et en particulier :

— L’évaluation [62, 57].

— Des améliorations apportées a cette méthode[62, 57, 45], en particu-
lier "application d’un banc de filtres inspiré du modéle de Licklider
(1953)[45].

— L’extension de la méthode AMDF & l'estimation des £y de voix mul-
tiples [65, 42, 14, 29, 6].

— L’exploration de méthodes fondées sur la fréquence instantanée, en col-
laboration avec H. Kawahara[59, 32, 31, 56, 58, 26, 27, 28, 7|.

Le choix de méthodes de type "décalage et comparaison' est cohérent

avec les modeéles perceptifs de type temporel, par exemple le modéle auto-
corrélation de perception de la hauteur (Licklider, 1953 ; Meddis et Hewitt,

3(’est une des raisons de ma réticence envers le modéle "STI" (strobed temporal inte-
gration) de Patterson et al. (1992), qui postule I'utilisation de marqueurs de ce type par
le systéme auditif
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1991a,b). Le choix plus particulier de la méthode de ’AMDF est cohérent
avec le modeéle "annulation" de la Section 6[8].

Pour résumer, j’ai abordé la question de I'estimation de la F & plusieurs
reprises, et selon des angles d’approche assez différente. Ce travail est encore
incomplet : il reste a faire une évaluation formelle des méthodes les plus
nouvelles, et & insérer ces méthodes dans des outils informatiques utilisables
dans la pratique. Ces objectifs ont été repoussés par manque de temps.

8.2 Séparation des sources

J’ai appliqué les deux principes d’annulation et renforcement & la tache
de suppression d’une voir parasite dans un systéme de reconnaissance de la
parole[61, 39, 34]. Le systéme de reconnaissance était rudimentaire (recon-
naissance de mots par programmation dynamique) mais suffisant pour tester
Iefficacité des méthodes de ségrégation de voix. Bien qu’il s’agisse d’une tache
appliquée, l'objectif était surtout de comparer les deux principes théoriques
exposés dans la Sect. 5. De cette expérience j’ai pu conclure :

— La stratégie d’annulation harmonique est efficace.

— Celle de renforcement harmonique est généralement peu efficace, et sa
combinaison avec celle d’annulation n’apporte guére d’amélioration par
rapport a ’annulation seule.

— L’annulation harmonique introduit néanmoins une distorsion spectrale,
du fait qu’elle élimine toutes les composantes du signal qui appartien-
nent & la série harmonique de I'interférence, y compris celles qui appar-
tiennent & la cible.

C’est ce dernier point qui a motivé mon intérét pour la Théorie des Don-
nées Manquantes (TDM). En effet, les effets néfastes de la distorsion spectrale
produite par le processus d’annulation harmonique peuvent étre atténués en
appliquant la méme distorsion aux patrons de référence. Cette opération
peut s’interpréter comme ’application d’'une pondération non-uniforme dans
le processus de reconnaissance de formes [61]. Elle préfigure les techniques
"données manquantes" proposées par Cooke, Morris et Green (1997).

La TDM est un ingrédient utile pour la reconnaissance des formes, car
elle permet de pondérer chaque partie d'un pattern en fonction de sa fiabilité,
a condition que cette fiabilité puisse étre estimée au moment de la reconnais-
sance?. [’annulation harmonique, la séparation aveugle, la décomposition en
composantes indépendantes (ICA) supposent (dans le cas convolutif) une ma-
trice convolutive qui introduit une distorsion spectrale. La TDM permet de

“Par hypothése le pattern de fiabilité est supposée différent entre la phase d’apprentis-
sage et la phase de reconnaissance.
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gérer cette distorsion, et d’autres qui peuvent surgir du fait de I'application
de modéles d’Analyse de Scénes Auditives. Elle permet aussi la combinai-
son de sources disparates d’information (par exemple audio-visuelle). Ces
idées, qui restent a exploiter de facon plus approfondie, sont développées

dans [34, 22, 24].

8.3 Harmonicité et estimation spectrale
8.3.1 Modéle source-filtre et échantillonnage

De nombreux sons de la parole ou d’instruments de musique sont produits
par ’excitation d’un résonateur par une source, qui varient chacun de facon
indépendante. De la forme du résonateur dépend la fonction de transfert et
donc I'enveloppe spectrale qui décrit I’amplitude des partiels en fonction de
leur fréquence®. A résonateur constant, des sources de Fy différente produi-
sent des sons dont le timbre est approximativement le méme, mais la hauteur
différente. A source constante, des résonateurs de forme différente produisent
des sons dont la hauteur est la méme, mais le timbre différent. Il arrive sou-
vent qu’une information importante soit associée a la forme du résonateur,
et que pour l'extraire du signal on doive estimer son enveloppe spectrale.
Par exemple, un systéme d’analyse-synthése a besoin d’extraire ’enveloppe
pour pouvoir I’exciter par une nouvelle source, afin par exemple de manipuler
I'intonation de la voix. Autre exemple, un systéme de reconnaissance de la
parole doit estimer des "traits acoustiques" qui soient invariants par rapport
aux variations de F.

Pour certains sons, dont la parole, la forme du résonateur varie au cours
du temps. En toute rigueur, cette variation compromet la validité du modéle
linéaire invariant (LTI) sur laquelle repose la notion de fonction de transfert,
et donc d’enveloppe spectrale. Néanmoins, si ces variations sont lentes par
rapport a la durée de la réponse impulsionnelle du résonateur, on peut parler
d’enveloppe spectrale variable en fonction du temps, qui peut se concevoir
comme une surface définie sur les deux dimensions de fréquence et temps.

[’estimation de ’enveloppe spectrale présente des difficultés de plusieurs
ordres. Pour commencer, si la production de 'onde acoustique par le résona-
teur excité par la source est un processus sans ambigiiité, il n’en est pas de
méme du probléme inverse. Plusieurs combinaisons de source et résonateur
peuvent produire la méme onde acoustique. L’estimation du résonateur a par-
tir du signal est donc ambigué, et ne peut se faire que si la source est connue.

5Pour simplifier je suppose que la source a une enveloppe spectrale plate, et qu’on pent
donc assimiler I’enveloppe spectral du signal & la fonction de transfert du résonateur qui
I’a formé
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Méme dans ce cas, la qualité de I'estimation dépend de facteurs tels que la
nature de la source, et la durée observable du signal. Ces problémes, qui exis-
tent déja pour un résonateur fixe, sont exacerbés si le résonateur est variable.
La difficulté de la tache est intuitivement évidente si ’on songe qu’elle re-
vient & estimer ’enveloppe spectrale, une fonction de deux variables (temps
et fréquence), a partir d’un signal fonction d’une seule variable (temps).

Dans la pratique, l’estimation spectrale se fait par des techniques qui
exploitent le signal sur un intervalle restreint (fenétre) pour fournir une esti-
maftion propre a cet intervalle. Le déplacement de I'intervalle d’analyse dans
le temps permet alors de développer une surface spectro-temporelle censée
approximer I'enveloppe spectrale. Le résultat dépend du choix de la méthode
(transformée de Fourier a court terme, LPC, etc.) et de ses parameétres (taille
et forme de la fenétre notamment). Outre le probléme des limites de la qua-
lité de "approximation obtenue, se pose celui de son manque d’unicité. Le
fait qu’on puisse dériver plusieurs estimations de formes différentes a partir
du méme signal est un facteur de confusion.

La taille et la forme de la fenétre d’analyse déterminent la résolution
d’analyse : une analyse temporellement fine est spectralement grossiére et
vice-versa. Cette relation inverse (principe d’incertitude) est souvent pergue
comme un obstacle a la qualité de ’estimation spectrale. En fait, nous souf-
frons surtout du probléme contraire d’excés de résolution. Une fenétre trop
grande produit un spectre trop détaillé (par rapport a l'enveloppe), alors
qu’une fenétre trop petite produit une estimation trop variable au cours du
temps. Aucun choix ne permet d’avoir une estimation stable et lisse dans
les deux dimensions (comme on suppose étre I'enveloppe spectrale). Ce pro-
bléme n’est résolu ni par I'analyse en ondelettes, ni par un filtrage "auditif"

(Klatt, 1982).

8.3.2 Lissage et échantillonnage

Face & cet exces de résolution, on a coutume d’opérer des lissages supplé-
mentaires : moyennage temporel de spectres consécutifs (méthode de Welch),
moyennage spectral, lissage cepstral (en limitant le cepstre a ses coefficients
d’ordre faible), etc.. Ces méthodes, et d’autres telles que la LPC, permettent
de réduire la résolution spectro-temporelle pour obtenir une enveloppe plus
lisse, et donc, on ’espére, plus proche de ’enveloppe d’origine. Une fois de
plus, le résultat dépend du choix de la méthode de lissage et de ses para-
meétres. On peut se poser la question de 'adéquation pour un signal donné,
et de "unicité de I’estimation produite.

La question du lissage est étroitement liée & celle de 1"échantillonnage.
On sait qu’une fonction temporelle peut-étre reconstruite a partir de ses
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échantillons si elle obéit a la condition de Nyquist, c¢’est a dire qu’elle ne
contient pas de composantes de fréquence supérieure a la moitié de la fré-
quence d’échantillonnage. La reconstruction se fait par interpolation entre les
échantillons, autrement dit, par lissage. LLa méme idée vaut pour des fonc-
tions d’autres variables que le temps, et en particulier pour une enveloppe
spectrale fonction de la fréquence. La seule difficulté est alors d’éviter la
confusion lorsqu’on remplace “temps” par “fréquence” et “fréquence” par “dé-
lai” ou “quéfrence”®. “Fréquence de Nyquist” devient alors “délai de Nyquist”,
etc. Une enveloppe spectrale peut étre échantillonnée, puis reconstruite &
partir de ses échantillons, si sa forme n’a pas de composantes au dela du
délai de Nyquist. Pour dire la méme chose de facon simple : 'enveloppe est
parfaitement représentée par la série d’échantillons sauf si sa forme est trop
compliquée.

Dans la production de sons tels que la parole 1’échantillonnage intervient
a plusieurs niveaux :

1. Lors de la production, I'enveloppe spectrale est échantillonnée spectra-
lement par les raies d’une source périodique, et /ou temporellement par
les impulsions temporelles qui la composent.

2. Lors d’une analyse (par exemple spectrale), afin de diminuer le cofit
de calcul les opérations sont faite a intervalles fixes le long de 'axe
temporel (par exemple tous les 25 ms). Il s’agit la aussi d’une forme
d’échantillonnage. I.’axe fréquentiel est lui aussi échantillonné par la
représentation spectrale discréte.

3. Lors d’une éventuelle resynthése, I’enveloppe spectrale estimée sera ré-
échantillonnée par la nouvelle source.

Le niveau (1) ne pose pas de probléme si 'enveloppe spectrale est suffi-
samment simple, et /ou son échantillonnage suffisamment dense. Dans le cas
contraire il y a sous-échantillonnage, donc perte d’information et risque de
distorsion. Comme je montre dans [5] cela peut étre le cas pour la parole.
Lorsque I’enveloppe est sous-échantillonnée lors de la production, il est im-
possible de I'estimer de facon exacte & partir du signal, a moins de disposer de
contraintes supplémentaires (par exemple celles d’un modeéle de production).

Le niveau (2) peut se concevoir comme I’échantillonnage du résultat d’une
analyse courante (running analysis)”. L’analyse courante produit & chaque
instant une série de coefficients (par exemple spectraux), qui chacun peut
étre vu comme une fonction du temps. Une analyse trame-par-trame est

6Verlan de D’analyse cepstrale : “spectre” devient “cepstre”, “fréquence” devient “qué-
frence”, “filtre” devient “liftre”, etc.

"Une analyse courante est calculée & chaque instant, ou en pratique & chaque échantillon
du signal, plutét qu’a une périodicité plus grande
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équivalente a un échantillonnage (& une périodicité plus grande) de ces fonc-
tions. Son adéquation dépend de I’étendue du spectre de chaque fonction par
rapport a la fréquence de Nyquist.

[.’étendue du spectre d’un parameétre dépend de la facon dont il a été
calculé. I.’analyse fait généralement intervenir un moyennage sur une fenétre
qui limite I’étendue spectrale et tend donc & satisfaire la condition de Ny-
quist. Cependant la rejection des composantes de fréquence élevée n’est pas
absolue, et la condition de Nyquist n’est donc pas remplie de fagon parfaite.
Un échantillonnage insuffisant a pour conséquence I'introduction d’une dis-
torsion due au repliement du spectre (aliasing) lorsque les échantillons sont
interpolés ou rééchantillonnés.

Le niveau 3 correspond a un rééchantillonnage pour une resynthése. Sup-
posons qu’une estimation spectrale faite sur un signal a produit une enveloppe
spectrale fonction du temps (comme au niveau 2). On utilise alors cette en-
veloppe pour synthétiser un nouveau son (comme au niveau 1). Pour cela on
doit échantillonner I'enveloppe, et pour que cet échantillonnage soit adéquat
il faut que 'enveloppe estimée satisfasse a la condition de Nyquist, c’est a dire
qu’elle n’ait pas de composantes au dela de la fréquence (ou délai) de Nyquist.
Or, on I’a vu au niveau 2, il n’est pas certain que les lissages faits au cours de
I’estimation suffisent & supprimer toutes les composantes de fréquence élevée.
La conséquence de leur présence est une distorsion du son resynthétisé (qu’on
peut concevoir comme due & un phénomeéne de "moiré" entre la périodicité
du d’origine et la périodicité de resynthese). C’est probablement un facteur
de la mauvaise qualité de la parole synthétique.

Pour résumer, lissage, échantillonnage, et estimation spectrale sont étroi-
tement liés. Le lissage sert a reconstruire ’enveloppe aprés échantillonnage,
et aussi a limiter sa composition spectrale (selon les deux axes de temps et
fréquence) avant rééchantillonnage. Un lissage insuffisant peut résulter en une
distorsion par repliement du spectre. Inversement, un lissage trop important
élimine une partie du détail de I’enveloppe spectral et aboutit & une perte
d’information.

8.3.3 Périodicité et lissage optimal

Les questions posées plus haut sont pertinentes quel que soit le type d’ex-
citation, mais elles se posent d’une maniére particuliére lorsque 'excitation
est périodique, et cela pour deux raisons. La premiére est que les distor-
sions peuvent prendre une forme systématique (effets de moiré) qui pourrait
augmenter leur saillance perceptive. La seconde est que des solutions particu-
lieres existent pour traiter le cas périodique et obtenir un lissage "optimal'.
Ces solutions sont I'objet des travaux sur la gestion de la périodicité que j’ai
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menés avec Hideki Kawahara (Kawahara, 1997) [5, 54, 19, 32, 58, 31, 7|.

Si le signal est périodique il est possible d’obtenir un lissage parfait des pa-
ramétres qu’on en extrait. Pour comprendre pourquoi, il suffit de se rappeler
que toute transformation déterministe d’un signal périodique est périodique
et de méme période (ou d’une période sous-multiple). C’est le cas de chaque
paramétre produit par une analyse "courante". Un signal périodique com-
prend une composante continue et une série de composantes de fréquences
multiples de la fondamentale Fg (spectre harmonique). Seule nous intéresse
la composante continue (ou qui varie lentement). Toutes les autres sont su-
perflues, voire génantes dans la mesure ou elles peuvent contribuer a violer la
condition de Nyquist en cas de rééchantillonnage. Heureusement, elles peu-
vent étre éliminées si on connait la fréquence fondamentale, par convolution
avec une fenétre temporelle de forme et taille adéquates. Une fenétre carrée
de durée égale a la période (ou son multiple) convient, de méme que toute
fenétre obtenue par convolution avec cette fenétre carrée. Des remarques
analogues s’appliquent aussi au domaine spectral pour éliminer sa structure
périodique (spectre de raies). Ce lissage est adaptatif, ses paramétres s’ajus-
tant en fonction de la F.

Lissage spectral et temporel peuvent se faire en une fois par convolution
2D avec un "noyau" dont la forme s’adapte a la périodicité du signal. C’est
le principe du systéme d’analyse-synthése STRAIGHT de Kawahara. [.’ex-
cellente qualité acoustique de ce systéme tient probablement a I’élimination
des effets de "moiré" mentionnés plus haut.

Des problémes analogues se posent lors de 1’estimation d’indices acous-
tiques en reconnaissance de la parole. On a coutume de calculer ces indices
trame par trame, ce qui implique un échantillonnage, mais on se préoccupe ra-
rement de savoir si le contenu spectral des indices estimés (considérés comme
des séries temporelles) est suffisamment limité pour supporter un tel échan-
tillonnage. Un échantillonnage insuffisant produit une erreur dans les estima-
tions qui risque d’étre génante en particulier pour des parameétres différentiels
tels que le delta-cepstre, ou les coefficients de Fourier des séries de coefficients
(exploités dans la méthode RASTA, Hermansky et Morgan, 1994 ; Kanadera,
Hermansky et Arai, 1998). Le probléme est d’autant plus sévére que la Fy
est faible. Des problémes analogues de sous-échantillonage selon 1’axe spec-
tral se posent lorsque Fq est élevé. Le lissage adaptatif permet de minimiser
ces problémes. L’application de la Fg a ’estimation des paramétres de re-
connaissance de la parole reste a développer.

Le lissage adaptatif fournit le meilleur lissage possible en termes d’élimi-
nation des résidus de périodicité. Cependant il ne permet pas 'estimation
fidele de 'enveloppe d’origine si celle-ci a été sous-échantillonnée lors de la
production, c’est a dire si 'enveloppe contient des composantes de fréquence
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“spatiale” (ou "quéfrentielles") au dela des limites de Nyquist. Dans ce cas il
est impossible d’estimer ’enveloppe de facon exacte, a moins de disposer de
contraintes complémentaires telles que fournies par un modéle de production.
Du sous-échantillonnage il résulte une perte d’information, et aussi éventuel-
lement une distorsion comme souligné plus haut, dti au repliement du spectre
lorsque les échantillons sont interpolés. Dans une application de reconnais-
sance des formes les conséquences néfastes de ce dernier facteur peuvent étre
limitées en faisant appel aux techniques de TDM. Cette idée est exposée dans
[5] ot elle a été appliquée a un modéle de perception de voyelles (Sect. 7). Elle
est susceptible d’une application plus large, par exemple en Reconnaissance
de la Parole.

A signaler enfin la possibilité d’utiliser la TDM pour contraindre un mo-
dele de production. Le modeéle est contraint, dans le domaine spectral, par les
seules valeurs aux harmoniques de Fg de I’enveloppe spectrale qu’il produit.

Pour résumer, 'estimation d’'une enveloppe spectrale est rendue difficile
par ’échantillonnage qui a lieu lors de la production. Une distorsion par
repliement du spectre (aliasing) peut se produire lors de Iestimation si I’en-
veloppe spectrale d’origine n’était pas assez lisse pour obéir aux conditions de
Nyquist. Une distorsion supplémentaire peut se produire lorsque ’enveloppe
estimée est rééchantillonnée, par exemple lors d’une resynthése. Cette dis-
torsion dépend du contenu spectral des parameétres fournis par ’analyse, et
donc de leur lissage. Le lissage doit étre suffisant pour éviter cette distorsion,
mais un lissage trop important ferait perdre de I'information.

Dans le cas d'un signal périodique il est possible d’obtenir un excellent
compromis. La convolution avec une fenétre de taille adaptée en fonction
de la Fy élimine toute fluctuation due a la périodicité. Ce lissage est opti-
mal, mais il ne permet cependant pas de reconstruire ’enveloppe d’origine si
celle-ci a été sous-échantillonnée lors de la production. Néanmoins, dans une
application de reconnaissance des formes on peut éviter les effets néfastes de
ce sous-échantillonnage en appliquant les techniques de la Théorie des Don-
nées Manquantes. La TDM peut permettre aussi la reconstruction exacte de
I’enveloppe spectrale si on dispose d’'un modéle de production.
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9 Conclusion

L’Introduction a rappelé I'importance historique de ’hypothése de trai-
tements auditifs dans le domaine temps, notamment pour la perception de
la hauteur. Les Sections 2 et 3 en ont esquissé les possibles substrats phy-
siologiques. La Section 5 a présenté des expériences qui sondent le réle de
la périodicité dans la ségrégation perceptive des sources, et un modéle de
traitement pouvant en rendre compte : le filtre d’annulation neuronal. La
Section 6 s’est concentré sur des modéles dérivés du modeéle précédent, qui
rendent bien compte de la hauteur tonale. La Section 7 a abordé la question
de la perception du timbre des voyelles, et le réle que peut jouer la périodicité
dans ce cas. Enfin, la Section 8 a passé en revue des tentatives d’application
de ces modéles pour des applications pratiques.

J’espére avoir réussi a imposer une certaine unité a cet ensemble de tra-
vaux hétéroclites. J’espére surtout que les idées développées ici seront utiles
a ’avenir pour améliorer notre compréhension du systéme auditif.
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Annexe - Les limites de I’Analyse de Fourier

[.”’Analyse de Fourier est un outil puissant qui rend de grands services en
Audition. Cependant son succés méme fait qu’on en fait un usage systéma-
tique et parfois imprudent. Cela a suscité en retour des critiques, exprimées
parfois de facon confuse. [.’objectif de cette section est de formuler, de facon
la plus claire possible, certaines des critiques qu’on peut adresser a l'utilisa-
tion de I’Analyse de Fourier en Audition.

9.1 Systémes linéaires invariants

Le domaine d’application par excellence de Analyse de Fourier est celui
des systemes linéaires invariants dans le temps (LTT).

La transformée de Fourier décompose tout signal en une somme d’expo-
nentielles complexes (sinusoides). Ces fonctions forment une base de I’espace
des signaux, et la transformée de Fourier projette le signal sur cette base.
L’utilité d’une telle projection est que les éléments de la base sont vecteurs
propres des systémes LTI. Un vecteur propre par définition ne "change pas de
direction" quand on le transforme : ’effet de la transformation est de multi-
plier le vecteur par un scalaire, appelé valeur propre. Dans le cas présent cela
signifie que la transformée d’une sinusoide est une sinusoide de méme fré-
quence mais dont I’amplitude a changé d’un certain facteur. L.’ensemble des
valeurs propres pour toutes les fréquences constitue la fonction de transfert
du systéme.

Cette simplicité de comportement des sinusoides dans un systéme LTI
fait la force de I’Analyse de Fourier. Pour connaitre I'effet du systéme sur
un signal quelconque, il suffit de faire les gestes suivants : (1) décomposer le
signal sur la base (= Transformée de Fourier), (2) pour chaque dimension (=
chaque fréquence), multiplier chaque coordonnée du signal (= chaque valeur
de son spectre) par la valeur propre (= valeur de la fonction de transfert)
correspondant & cette dimension, et enfin (3) appliquer la transformée de
Fourier inverse. Le résultat est exactement le signal qui sortira du systéme.
Cette succession d’opérations peut paraitre complexe, mais c’est de loin la
fagon la plus facile d’obtenir ce résultat.

Ce role privilégié de 1’Analyse de Fourier est spécifique aux systemes LTI.
Si au contraire le systéme varie dans le temps, ou s’il n’est pas linéaire, les
exponentielles complexes ne sont plus vecteurs propres et la décomposition
perd une partie de son intérét. Qu’en est-il du systéme auditif 7 En ce qui
concerne 'invariance, il existe divers phénoménes d’adaptation, et ’état du
systéme est susceptible de changer surtout aux étages supérieurs. Cependant
I’hypothése d’invariance dans le temps est souvent raisonnable en régime
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stationnaire pour les parties périphériques. En ce qui concerne la linéarité,
on peut faire deux réponses, une simple et 'autre plus compliquée.

Commencons par la réponse compliquée. La linéarité est une propriété
d’une transformation d’un espace vectoriel sur un autre espace vectoriel. Cette
qualité d’espace vectoriel pour les ensembles de départ et d’arrivée est néces-
saire pour qu’ils soient complets pour les opérations de somme et de multipli-
cation par un scalaire qui interviennent dans la définition de la linéarité®. 11
ne fait pas de doute que I'ensemble de départ des vibrations acoustiques dans
I’air forme un espace vectoriel. Il en est de méme des vibrations des osselets
et de chaque point de la membrane basilaire. Les transformations entre elles
peuvent étre ou ne pas étre linéaires mais la notion de linéarité a certaine-
ment un sens. La réponse est moins évidente en ce qui concerne les signauz
nerveuz. Certes, on peut décrire les potentiels d’excitation post-synaptique
(EPSP et IPSP) comme des fonctions numériques du temps, qui forment bien
un espace vectoriel. En revanche des difficultés surgissent pour les décharges
dans une fibre. Comment définir la "somme de deux décharges", ou I'"opposé
d’une décharge" ? La question est encore plus ardue pour les patterns com-
plexes dans une population de neurones. Enfin, dans le cas de sensations ou
percepts, parler d’espace vectoriel n’a guére de sens. Quel sens donner a la
"'somme de deux percepts", ou 1""opposé d’un percept" (c’est a dire un per-
cept qui, "ajouté" a un autre percept, produirait le "percept nul")? Faute
d’espace vectoriel a 'arrivée, il est difficile de donner une réponse sensée a la
question “le systéme auditif est-il linéaire”.

Passons a la réponse simple. La transmission acoustique dans 'oreille ex-
terne et moyenne est linéaire. Le filtrage cochléaire est non-linéaire, mais il
peut souvent étre décrit comme approximativement linéaire. La transduc-
tion au niveau de la cellule ciliée est réputée non-linéaire (la relation entre
déplacement ou vitesse et probabilité de décharge est celle d'un redresseur
simple alternance). Au-dela on ne peut plus parler de linéarité, non pas que
les transformations soient '"non-linéaires'", mais parce qu’elles se font entre
espaces qui n’ont rien de vectoriel. Des techniques d’analyse linéaire peu-
vent donner des résultats utiles jusqu’au cortex (Shamma, 2000), mais il faut
garder a l'esprit la fragilité de 'hypothése de linéarité qui les sous-tend.

On peut cependant apporter une nuance. Pour établir un modéle fidéle
de I'environnement, le systéme auditif est amené a tenter d’associer a chaque
source distincte un percept distinct ("écoute analytique"). Lorsqu’il y par-
vient, son comportement évoque celui d’un systéme "linéaire", puisque les
corrélats de chaque source paraissent superposés dans le modéle interne du

8Une transformation T est linéaire si pour toute paire d’é¢léments a et b de ’espace de
départ, et tout scalaire A, on a T'(a +b) = T(a) + T'(b), et T'(Aa) = AT (a)
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monde. Il faut voir dans cette superposition (qui fait penser a une super-
position linéaire) le résultat de mécanismes sophistiqués d’analyse de scéne
auditive, plutét que I'indication que les représentations qui sous-tendent son
fonctionnement sont elles-mémes linéaires.

La "non-linéarité" du systéme auditif restreint I'utilité de la transformée
de Fourier comme outil de description. Si le systéme n’est pas linéaire, on ne
peut pas prédire sa réponse a un stimulus quelconque a partir des réponses
aux sinusoides qui le composent. On peut donc s’interroger sur 'emploi in-
tensif qui a été fait de tons purs comme stimuli, et surtout sur le statut
qu’on leur préte de “stimuli élémentaires”. En fait, pour 1’étude de certains
phénomenes (localisation, hauteur tonale), le ton pur est un stimulus parti-
culiérement mal adapté.

Pour résumer, 1’Analyse de Fourier est utile pour caractériser les sys-
témes linéaires et invariants dans le temps, car elle décompose le signal sur
une base de vecteurs propres de ces systémes. Malheureusement le systéme
auditif comprend de nombreuses non-linéarités. Pire, la notion méme de li-
néarité est difficile a lui appliquer car ni I'espace d’arrivée (percepts), ni
certains espaces intermédiaires (patterns nerveux) n’ont la structure d’es-
pace vectoriel requise. Ceci limite l'intérét de I’Analyse de Fourier. Cet outil
est néanmoins utile pour caractériser les étapes linéaires ou quasi-linéaires
du systéme auditif, et au dela il peut étre servir d’outil descriptif a condition
de bien comprendre ses limites.

9.1.1 Un descripteur de la périodicité?

L’utilisation de 1’Analyse de Fourier pour caractériser la périodicité pro-
céde d’un malentendu.

Un théoréme de Fourier dit que tout signal périodique peut se décom-
poser en une série, la série de Fourier, faite de composantes sinusoidales de
fréquences multiples d'une fréquence commune, inverse de la période. Il ne
dit pas que toutes les composantes de cette série doivent étre présentes, et
notamment pas celle de fréquence fondamentale. Il ne fournit pas non plus
une méthode pour décider qu’un signal est périodique ou non.

En fait, pour caractériser la périodicité d’un signal on utilise plutét la
transformée de Fourier. Pour cela il faut (1) calculer la transformée, (2) vé-
rifier qu’elle est constituée d’impulsions de Dirac, et (3) s’assurer que leurs
fréquences sont toutes multiples d’'une fondamentale commune. La Fy se
calcule alors comme le plus grand commun diviseur de ces fréquences. En
d’autres termes on recherche, dans le résultat de la transformée, une forme
rappelant la série de Fourier. Le moins qu’on puisse dire est que la démarche
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est indirecte (une démarche directe est de vérifier directement la périodicité
du signal...). Elle n’est pas non plus sans embiiches. Une erreur classique
(faite par Ohm et reprise par Helmholtz) est de lier la périodicité du si-
gnal a la présence d’'une composante & la fondamentale. Une autre est de
lier périodicité du signal et périodicité du spectre. La méthode pose aussi
des problémes pratiques d’implémentation : choix d’une fenétre, résolution
limitée, interpolation, identification de pics, etc.

Pour résumer, [’Analyse de Fourier n’est pas un outil particuliérement
bien adapté pour caractériser la périodicité. Celle-ci est souvent plus simple
a mettre en évidence directement sur le signal, par des méthodes telles que
I’AMDF ou I'autocorrélation.

9.2 Unicité et cohérence de la description

Un signal est entiérement caractérisé par sa transformée de Fourier (stricto
sensu), et on peut déduire I'un de I'autre sans ambiguité. Malheureusement,
dans la pratique on utilise des transformées de Fourier a court terme et autres
représentations "spectro-temporelles". Leur emploi est nécessaire pour obte-
nir une description spectrale qui conserve une certaine localisation tempo-
relle. Se pose alors le probléme de 1’unicité de cette description. Le fait qu’on
puisse donner au méme objet des descriptions multiples est un facteur de
confusion.

Il existe toute une faune de représentations spectro-temporelles. On les
voit parfois comparées selon leurs aptitudes a "représenter” tel ou tel signal.
En général c’est que la représentation de ce signal est particulierement simple,
ou proche de la fagcon dont on I’a synthétisé. Le probléme est que ce qui est
“simple” pour un type de signal ne 'est pas forcément pour un autre. De
plus, le méme signal peut étre défini ou synthétisé de facons multiples. Par
exemple s’il est synthétisé par sommation d’un petit nombre de sinusoides
une représentation par somme de sinusoides sera idéale. Mais le méme signal
peut étre synthétisé par modulation d’amplitude et/ou fréquence d’un partiel
unique. Une représentation spectrale a court terme donnerait une image plus
proche de cette "réalité". Quelle représentation choisir ?

En Audition (et particuliérement en Analyse de Scénes Auditives) on a
coutume de raisonner comme si un stimulus "contenait" un certain nombre
de sinusoides. Ces composantes sont éventuellement modulées en fréquence
ou amplitude, elles démarrent et terminent & des instants précis, etc., et on
attend du systeme auditif qu’il les "groupe". C’est oublier que le systéme
auditif n’a pas connaissance de cette définition particuliére du signal, et n’a
donc aucune raison de manipuler ces "composantes". Le systéme auditif étant
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généraliste, il n’a pas de raison d’utiliser la représentation particuliére qui a
servi pour la synthése du stimulus.

En résumé, dans la pratique une analyse spectrale se fait a court terme
de fagon a obtenir une représentation localisée dans le temps. Pour un signal
donné, il existe de nombreuses variantes d’analyse selon la méthode ou les
paramétres, qui donnent des représentations différentes. Toutes ne sont pas
également adaptées a tous les signaux, ce qui donne lieu a des palabres pour
décider quelle est la "meilleure". Le manque d’unicité des représentations
est un facteur de confusion, surtout lorsque dans un méme raisonnement on
invoque plusieurs représentations, ou lorsqu’on projette sur le systéme auditif
la représentation particuliére qui a servi a la synthése du signal.

9.3 Conclusion

[.’Analyse de Fourier est un outil puissant, particulierement bien adapté
a I’étude de systémes linéaires et invariants dans le temps. Le systéme auditif
n’est qu’en partie linéaire, ce qui enléve & cet outil une partie de son intérét. Ni
I’activité neuronale ni les percepts n’ont pas une structure d’espace vectoriel,
et il ne sert donc a rien de parler de "fonction de transfert" vers ces domaines,
sauf dans un sens restreint qu’il convient chaque fois de définir. Le statut de
“stimulus élémentaire” conféré au ton pur est discutable.

[.’Analyse de Fourier fait partie du bagage intellectuel du scientifique
et de l'ingénieur, qui ont tendance & ’employer de fagon systématique. La
complexité des relations de dualité entre le domaine physique et le domaine
spectral peut éventuellement masquer son inadéquation, et donner a tort
I’illusion d’un progrés vers la compréhension des phénomeénes, alors qu’ils ont
simplement été transformés. [.’Analyse de Fourier est ainsi souvent utilisée
pour caractériser la périodicité, alors qu’elle n’est pas particuliérement bien
adaptée a cette tache.

[’analyse spectrale doit étre a court terme pour étre utile. La multipli-
cité des méthodes et parameétres d’analyse fait qu’un signal donné admet des
représentations spectro-temporelles multiples. Cela réduit en partie son in-
térét comme outil descriptif, puisqu’a chaque description il faut associer une
description de la méthode (sans parler de I’effort qu’il faut investir pour com-
prendre les multiples représentations et leurs propriétés). La multiplicité des
représentations est facteur de confusion lorsqu’elles sont juxtaposées sans
précaution, ou lorsqu’on attribue un statut injustifié & une représentation
particuliére (par exemple celle utilisée pour synthétiser le stimulus).

[.”’Analyse de Fourier est un outil précieux en Audition mais il faut prendre
des précautions dans son emploi et dans l'interprétation de ses résultats.
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Faute de précautions l'outil peut générer des problemes artificiels, et on se
demande parfois si certains problémes théoriques en Audition (on songe a la
“fondamentale absente”) n’ont pas une telle origine.
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Sigles employés

AAF - Anterior Auditory Field - Champ auditif antérieur
AC - Auditory Cortex - Cortexr auditif

ACF - AutoCorrelation Function - Fonction d’autocorrélation
AT - Primary Auditory Field - Champ auditif primaire

AII - Secondary Auditory Field - Champ auditif secondaire
aes - Anterior Ectosylvian Sulcus

AMDF - Average Magnitude Difference Function - Fonction utilisée dans l’estimation de
la FO

AMPA - a-amino-3-hydroxy-5-methyl-4isoxazole propionic acid

APO - Anterior Periolivary Nucleus - Noyau périolivaire antérieur
AVCN - Anteroventral Cochlear Nucleus - Noyau cochléaire antéroventral
BIC - Brachium of the Inferior Colliculus

BF - Best frequency - Fréquence de réponse optimale

BMF - Best modulation frequency - Fréquence de modulation optimale
BMLD - Binaural masking level difference - Tauz de démasquage binaural

CASA - Computation Auditory Scene Analysis - Analyse de scénes auditives computa-
tionnelle

CCI - Cellule Ciliée Interne

CCE - Cellule Ciliée Externe

CF - Characteristic frequency - Fréquence caractéristique

CN - Cochlear Nucleus - Noyau cochléaire

DCN - Dorsal cochlear nucleus - Noyau cochléaire dorsal

DLPO - Dorsolateral periolivary nucleus - Noyau périolivaire dorsolatéral
dMGB - Dorsal division of the MGB

DMPO - Dorsomedial periolivary nucleus - Noyau périolivaire dorsomédian
DNLL - Dorsal Nucleus of the Lateral Lemniscus - Noyau dorsal du lemniscus latéral
DPO - Dorsal periolivary nucleus - Noyau périolivaire dorsal

EE - Excitatory-excitatory - Excitateur/excitateur (interaction binaurale)
EI - Excitatory-inhibitory - Ezcitateur/inhibiteur (interaction binaurale)
Ep - Posterior ectosylvian field

EPSP/EPSC - Excitatory post-synaptic potential/current

Fq - Fundamental Frequency - Fréquence fondamentale

GABA - Gamma-aminobutyric acid - Acide vy-aminobutyrique

GBC - Globular bushy cells - Cellules globulaires (du CN)

IC - Inferior Colliculus - Colliculus Inférieur

ICA - Independent Component Analysis - Analyse en composantes indépendantes
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ICC - Central nucleus of th Inferior Colliculus - Noyau centrale du colliculus Inférieur
ICP - Posterior nucleus of th Inferior Colliculus - Noyau postérieur du colliculus Inférieur
ICX - External nucleus of th Inferior Colliculus - Noyau ezxterne du colliculus Inférieur
IE - Inhibitory-excitatory - Inhibiteur/excitateur (interaction binaurale)

IHC - Inner Hair Cell - Cellule ciliée interne

INLL - Intermediate nucleus of the Lateral Lemniscus - Noyau intermédiaire du lemniscus
latéral

IPSP /IPSC - Inhibitory post-synaptic potential /current

ISI Interspike Interval

LL - Lateral lemniscus - Lemniscus latéral

LPC - Linear Predictive Coding - Codage prédictif linéaire

LNTB - Lateral nucleus of the Trapezoidal body - Noyau latéral du corps trapézoide

LOC - Lateral olivocochlear bundle - Faisceau croisé olivocochléaire latéral

LTI - Linear Time Invariant (System) - Systéme linéaire et invariant dans le temps
mEPSP/mEPSC - miniature EPSP/EPSC

mMGB - Medial division of the MGB - Division médiane du corps genouillé médian

MGB - Medial Geniculate Body - Corps genouillé médian

MOC - Medial olivocochlear bundle - Faisceau croisé olivocochléaire médian

MNTB - Medial Nucleus of the Trapezoidal Body - Noyau médian du corps trapézoide

MSO - Medial Superior Olive - Olive supérieur médiane

MDT - Missing Data Theory - Théorie des Données Manquantes

NCAT - Nucleus of the Central Acoustic Tract - Noyau du tractus acoustique central

NMDA - N-methyl-D-aspartate

OCB - Olivocochlear bundle - Faisceau olivocochléaire

O, - Onset chopper

OHC - Outer Hair Cell - Cellule ciliée externe

PAF - Posterior Auditory Field - Champ auditif postérieur

pes - Posterior Ectosylvian field

PO - Posterior nucleus of the MGB - Noyau postérieur du corps genouillé médian

PON - Periolivary nuclei - Noyaux périolivaires

PPO - Posterior Periolivary Nucleus - Noyau périolivaires postérieur

PVCN - Posteroventral cochlear nucleus - Noyau cochléaire postéroventral

pvLINTB - Posterior division of the LNTB - Division postérieure du noyau latéral du
corps trapézoide

SBC - Spherical Bushy Cells - Cellules sphériques (du CN)
SC - Superior Colliculus - Colliculus supérieur
SG - Spiral Ganglion - Ganglion spiral

SOC - Superior Olivary Complex - Compleze olivaire supérieur
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SPO - Superior periolivary nucleus - Noyau supérieur périolivaire

SPN - Superior paraolivary nucleus

VCLL - Ventral complex of the Lateral Lemniscus - Compleze ventral du lemniscus latéral
VCN - Ventral cochlear nucleus - Noyau cochléaire ventral

vMGB - Ventral division of the Medial Geniculate Body - Diwvision ventrale du corps
genouillé médian

VMPO - Ventromedial periolivary nucleus - Noyau périolivaire dorsoventral

VNLL - Ventral Nucleus of the Lateral Lemniscus - Noyau ventral du lemniscus latéral

VNTB - Ventral Nucleus of the Trapezoidal Body - Noyau ventral du noyau trapézoide
médian

VPAF - Posteroventral Auditory Field - Champ auditif postéroventral
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Comment les lire Commencez par [17], sans trop vous attarder sur la
physiologie et les modéles. Passez ensuite a [8] en sautant la section IV.
L’article [14] est a 'origine des idées les plus importantes, mais il est difficile
a lire. C’est en fait trois articles en un. Sautez les détails les plus roboratifs.
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Arrivé(e) a ce stade vous avez assez d’éléments pour lire le reste des articles.
[’expérimentation psychoacoustique se trouve dans [10], [11], [2], [4], [13]
(a lire dans cet ordre). Si les détails expérimentaux vous ennuyent, lisez
I’analyse bibliographique et la discussion finale de chaque article. Le modéle
de ségrégation a base d’annulation harmonique est décrit dans [14], puis
dans [12]. Les modeéles de hauteur tonale sont dans [8] (hauteur simple), [6]
(hauteurs multiples), [9] et [3] (effet de Hartmann), et [1] (effet de Demany).
Un modele d’invariance perceptive du timbre des voyelles est dans [5]. Vous
pouvez sauter le modele (difficile & lire) et passer a la discussion qui contient
une citation bibliographique rare.
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