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Ce document est dérivé d’'un mémoire plus complet (de Cheeez000). Il
se veut un essai de description du systeme auditif par “appedions succes-
sives”, en partant d’'une vision macroscopique (le systentitibcomme inter-
face entre I'organisme et son milieu) et en allant progvessent vers le détail
de structure. Il s’agit d’'une approche inhabituelle, etdsultat n’est pas une so-
lution parfaite au probléme que pose la description de demsessophistiqué.
pourra néanmoins étre utile en complément (ou mieux: erapaéipn) de la lec-
ture d’ouvrages qui font autorité, plus complets et de stimeplus traditionnelle,
par exemple Webster et al. (1992) pour I'anatomie, ou PoppérFay (1992),
Ehret et Romand (1997) ou Pickles (1988, un peu vieux) popinyaiologie.
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1 Le systeme auditif

Jentreprends dans ce chapitre une description du systedigf.al’objectif est
de fournir un contexte aux modéles "neuronaux” présentéslpin, de diriger le
lecteur vers les sources ou il pourra satisfaire sa cuéiagtdétails plus appro-
fondis, et de signaler quelques fronts d’évolution rapidendtre compréhension
de ce systeme. |l s’agit d’'un systéme d’'une grande compglexiont la com-
préhension est difficile quelle que soit maniére qu’on sgnpre pour la décrire.
J'ai opté pour une démarcheagiproximation successivejui, partant d’'une per-
spective macroscopique la moins détaillée possible, edugl apres I'autre des
niveaux de détail progressivement plus complexes. Lesitthasuivants se fo-
caliseront ensuite sur des détails plus précis.

1.1 Le systeme auditif et son environnement

Dans une description la moins détaillée possible, le syst@uditif peut étre vu
comme comme un ensemble insécable, une "boite noire", quitemiere fron-
tiere sépare de I'organisme qui le porte, et une deuxiemend@ionnement.

Loreille est un organe de perception sensible aux vibratimansmises par
I'air ou, dans certains cas, conduites a travers les tisausotps. Sa sensibil-
ité extraordinaire est décrite en détail dans des ouvragdmsge comme Moore
(1997), Buser et Imbert (1987), ou Hartmann (1997). Retergue la gamme
de fréquences percues par 'hnomme est de 16 a 16000 Hz, swiorerd0 oc-
taves, et que la sensibilité en pression au seuil est deF20 La petitesse de
cette valeur est difficile a imaginer: elle représente emvin~' fois la pression
atmosphérique, et correspond a une onde plane dans l'atraqjiemettrait une
puissance d’'a peing)~'? W/m? (dont une fraction, a peine le dix-millieme, entr-
erait dans le canal de l'oreille...). Le déplacement de 8aiseuil de perception
est environl 0~ m, soit moins que le rayon d’'un atome d’hydrogéne. La vitesse
est de l'ordre d& x 10~=® m/s, s0it10'° fois moins que la vitesse cinétique des
molécules de l'air & température ambiente (Hartmann, 1996¥ouligner en-
fin, la gamme de fonctionnement (entre seuil de percepti@e@t de douleur)
d’environ 120 dB (un rapport de pressionidé, ou de puissance dé'?).

A coté du role passif qui lui est largement reconnu et déanifpeut trouver a
I'oreille un réleactif. Passons sur I'usage de la motilité des pavillons chezinsrta
animaux (dont quelques humains) comme moyen d’expresside communica-
tion visuelle (Darwin, 1872) ou pour chasser les moucheanbdlité des pavil-
lons sert surtout & modifier les propriétés acoustiquesadeille pour améliorer
la réception d’'une source désirée, ou attenuer une soutésiige. Il s’agit d’'une
forme d”écoute active”, mais il en est d’autres: I'indivigpeut tourner la téte, dé-
placer son corps, tourner un bouton pour monter le son, skaus sthétoscope,
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Dans une description grossiére, le systéeme auditif peat\étrcomme un systéme gn
communication avec l'organisme qui le porte et avec I'emwirement. Les échanges spnt
essentiellement centripetes: le systéme auditif tradgitsbns en information nervedse
relayée vers le reste de I'organisme. Mais il existe aussivdées nerveuses efférentes
qui exercent un contrdle centrifuge sur toutes les étapdsaitement auditif jusqu’a |
cochlée. Elles vont jusqu’a contrdler I'état mécaniquealmmembrane basilaire, ce qui
influe sur le phénoméne discret das-émissionacoustiques. Ce phénomeéne a part| les
échanges centrifuges se font pour I'essentiel via I'actietforganisme sur son environ-
nement, dont certains aspects sont au service de la pencefith ne peut pas compléte-
ment dissocier perception et action.

D

voire tapoter une cloche pour "voir comment elle sonne".ripeu qu’on admette
ces exemples, la notion d’écoute active a des limites trgssa

Dans cette méme logique active, mais sans aller si loin, $&eBye auditif
efférent modifie la tension des os de I'oreille moyenne ertrestant les mus-
cles stapédius et tensor tympani, ce qui atténue la trasgmiglans les basses
fréequences et modifie quelque peu la réponse frequentidididr, 1983). Cette
contraction (réflexe stapédien) peut étre déclenchée pdorwihintense, mais
sa latence de (25-35 ms) est malheuresement trop longugpatéger I'oreille
d’un bruitimpulsionnel. Elle est aussi déclenchée parrdiggmulis non-auditifs
(Buser et Imbert, 1987) et lors de la phonation, atténuarsi & voix du sujet
dans ses propres oreilles. A un niveau légérement plusatgies cellules ciliées
externes de l'oreille interne, qui participent a la mécarigochléaire, sont sous
controle nerveux efférent.

Ces considérations sur I'innervation efférente de I'degiiterne seraient dé-
placées dans une description de I'oreille comme une "b@iseh si les mé-
canismes en question n'avaient pas des effets acoustigemgables, et parfois



méme audibles, a I'extérieur de I'oreille. Depuis Kemp (@)Pdn sait que 'oreille
peut émettre de I'énergie acoustique apres un stimulus,ladorme d’'un "echo
auditif" (oto-émisssion évoquée), dont la latence estgrapde pour qu’on puisse
I'attribuer & une simple réflexion acoustique par les stmas de I'oreille. Depuis
Zurek (1981) on sait que I'émission peut aussi étre sportérté-émission spon-
tanée), sous la forme d’un petit nombre de composantes &l&noite. Leur
niveau dans le conduit auditif externe est généralementfaible, mesurable
uniquement a I'aide de techniques de moyennage, mais leétésapporté d’'une
oreille dont le sifflement était audible a proximité (KlinKe986). L'émission est
parfois perceptible par le sujet sous forme de tinnitus sreplus souvent elle
est n'est pas perceptible, et n’interfere avec I'auditioe gres du seuil (Zwicker,
1986). Inversement le tinnitus, ou "sifflement d’oreille"gst pas nécessairement
lié & une oto-émission évoquée (Moore, 1997). Son origiserest aussi mys-
térieux aujourd’hui qu’il y a trois siecles:

Le tintement des oreilles est yipmptome dont les cdies sont difficiles
a expliquer. (Du Vernay, 1683, p192)

Une belle expérience a été rapportée par I'équipe de MdigpéPuel et al.,
1988), qui a montré que les oto-émissions évoquées sonfigexlau cours de
taches cognitives. Cela implique que I'état cognitif aveair le plus central in-
flue sur les propriétés mécaniques au niveau le plus pérpigrallant jusqu’a
modifier I'environnement acoustique!

Pour résumer, ler6le le plus évident du systéeme auditif est celui d’'un péeer
acoustique d’'une sensibilité exquise. Son role produetd-€missions) est plus
discret, mais trahit les mécanismes actifs en jeu au niveatonal et sensitif, et
sert a rappeller que la perception n’est pas entieremesiveasi dissociable de
I'activité de I'organisme.

1.2 Systemes périphérique et central

Dans un premier pas vers la complexité, nous scindons leragsauditif erdeux
boites noires. La premiére, périphérique, comprend llerekterne, moyenne et
interne. La seconde, centrale, comprend I'ensemble démgsherveux auditif,
du ganglion spiral jusqu’au cortex. L'accent ici est suntiérface entre systemes
périphérique et central, et la nature des informations rEgées entre les deux.
Cependant, pour que la présentation soit compréhendibtays faut transgresser
notre convention et regarder brievement l'intérieur derkengére boite noire, le
systeme périphérique. La description de la deuxieme bl@tsysteme auditif
central, sera développée dans les sections suivantes.
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Schéma du systéme auditif périphérique, comprenant lferexterne, moyenne, et in-
terne. Le nerf auditif issu de la cochlée (a droite) constitulien avec le systeme auditif
central.

1.3 Systeme auditif périphérique

Le systeme auditif périphérique est décrit en détail dansatebreux ouvrages
de base (Kahle et al., 1981; Mgller, 1983; Buser et Imbe@7/1®ickles, 1988;
Yates, 1995; Moore, 1997). Les ondes acoustiques incisesmet |égerement
filtrées par réfraction sur le torse, la téte et le pavilloridesille externe, filtrage
qui dépend de I'azimuth et de I'élévation de la source. Lefearsont transmises
le long du conduit auditif externe vers le tympan, qui met #gmation la chaine
des osselets de I'oreille moyenne, dont le dernier (étoerstapédius) s’insere
dans la fenétre ovale de la cochlée.

La cochlée est un tunnel de forme spirale creusé dans I'opasah com-
posé de deux rampes, I'une montamtngpe vestibulairget I'autre descendante
(rampe tympaniqye Sur presque toute leur longueur les rampes sont séparées
par la lame spirale (osseuse) que prolongeémnbrane basilairgfibreuse). Au
sommet de la cochlée, lame spirale et membrane basilaffacgat et les deux
rampes communiquent par un trou appediicotréme A la base, la rampe mon-
tante est fermée par la fenétre ovale (sur laquelle s’'ineé@mpédius) et la rampe
descendante par la fenétre ronde. Toutes deux donnenbseitlé moyenne.

Les deux rampes sont remplies du méme liquidpélgplymphea I'exception
d’'une poche (scala media) qui occupe une partie de la rangtibwkaire immé-



Section axiale de la cochlée (d’aprés Pujol et al., 1999)séms des fleches permet|de
distinguer la rampe vestibulaire (fleche montante) de lgpetympanique (fleche descen-
dante). Ces rampes communiquent au sommet par I'hélicetréihcanal cochléaire, (2)
rampe vestibulaire, (3) rampe tympanique, (4) ganglioragg(i5) nerf cochléaire.

diatement supérieure a la membrane basilaire. Elle estliewiipn liquide de
nature chimique différent€endolymphe Cette poche (de forme spirale comme
le reste) est séparée de la rampe vestibulaire strictatgegisune membrane
souple et fine, la membrane de Reissner. Cette membrane $‘depedle mé-
canique, elle sert simplement de barriere ionique entrddes liquides afin que
la membrane basilaire soit baignée sur une face de périlgmgthsur I'autre
d’endolymphe. Le gradient électrochimique entre ces dieuxdes est en effet la
"pile" de I'oreille, la source d’énergie dans laquelle musles cellules sensitives
de la cochlée, lesellules ciliées Cette "pile" est rechargée par la stria vascu-
laris, une bande de cellules fortement vascularisée guitieat la composition
chimique de I'endolymphe.

Les cellules ciliées sont insérées dans I'organe de Cortg sle promontoire
fait de cellules de support, qui chevauche la membranedi&sa proximité de
I'axe de la cochlée. Elles forment deux groupes. Le grouptieproche de I'axe
comprend legellules ciliées interne@CCI) en une rangée unique. Le groupe le
plus éloigné de I'axe comprend trois a cing rangeesealkiles ciliées externes
(CCE). Ces deux sortes de cellules ciliées different par meorphologie, leur
innervation, et leur réle présumé. Les CCI sont innervédsacien massivement
afférente, et ont un role sensitif au sens propre. Les CCEisparvés de facon
efférente, et, aussi étrange que cela puisse paraitreplewgstmoteur
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Coupe du canal cochléaire (d'aprés Salt, 1999). La rampéame&demplie d’endolymphe
est prise “en sandwich” entre la rampe vestibulaire et lapeatympanique, tous delix
remplis de périlymphe. La membrane de Reissner, sanstégert de simple barriéfe
ionique pour isoler la rampe médiane de la rampe vestilauldine deuxiéme barriéfe
ionique se trouve a la surface de I'organe de Corti, perchéaguembrane basilaire. LLa
stria vascularis maintient la composition chimique dedelymphe.

A leur extrémité ciliée, les CCl et CCE sont insérés dansrifasa de I'organe
de Corti. Ne dépassent de la surface que les cils. Lorgari@ode est renforce
intérieurement par deux rangées de piliers rigides, qunént un tunnel de sec-
tion triangulaire dont le sommet s’insére a la surface éb@eet CCE, et dont la
base s’appuye sur la membrane basilaire. Ce tunnel triamgtunnel de Corti)
donne une rigidité a 'ensemble, et rend la surface d’ou gererles cils stricte-
ment solidaire des mouvements de la membrane basilaireeggud des cils flotte
une membrane flasque, la membrane tectorielle, dans lacgigiserent les cils
des CCE. Les cils des cellules ciliées baignent dans I'gmajothe, et leur corps
baigne dans la périlymphe, qui remplit le tunnel de Cortiestihterstices entre
cellules. Le potentiel intracellulaire est intermédiarere les potentiels des deux
liquides. Une déformation mécanique provoque I'ouvertdgsortes de "trappes”
sur la surface des cils, et laisse passer des ions entreoignghe et le milieu
intracellulaire. 1l en résulte une modification du potentieracellulaire qui, dans
le cas de la CCl, déclenche la sécrétion de neurotransmetieexcite les fibres
nerveuses innervant la cellule.

Une surpression statique de l'air extérieur est transmasdgs osselets du
tympan a la fenétre ovale, qui se déforme vers I'intérieufadeochlée (rampe
vestibulaire). Les rampes communiquant au sommet paiddtééme, la colonne
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Organe de Corti au microscope électronique a balayager@dujol et al., 1999). Lja
barre représente 20m. Dans la partie supérieure on distingue les cils d'une éang
de CCI (a gauche) et de trois rangées de CCE (a droite), qugémtede la surface de
'organe de Corti. Dans la partie inférieure I'organe detCest visible en coupe, avec|la
membrane basilaire en bas, et le tunnel de Corti (asténsmieuré de piliers et traversé
des fibres nerveuses qui desservent les CCE. On ne distingaeanche ni le corps des
CCl, niles fibres qui les innervent. La membrane tectorguedans une cochlée normale
vient se poser au dessus de organe de Corti et recouvrildesstiici absente.

de liguide monte dans la rampe vestibulaire et descend daasipe tympanique.
La poussée du liquide déforme la fenétre ronde vers I'eettériLa membrane
basilaire, elle, ne se déforme pas puisque I'hélicotrenadisigles pressions sur
ses deux faces. Cela est vrai pour une poustsdg|ue Pour une pousséeriable
dans le temps, I'inertie du liquide tendra a s’opposer a splatement, et la
membrane basilaire aura tendance a céder sous la presaiposition a laquelle
elle se déforme dépend de la vitesse de variation de pregsies de I'apex si
la variation est lente (pour une variation sinusoidalea $réquence est basse), et
prés de la base pour des variations rapides (fréequence&eéle\Cette dépendance
fréquentielle des lieux de déformation maximale de la meambrest a I'origine
de la sélectivité frequentielle de l'oreille.

Le son est transmis du tympan a la cochlée par un enchainempraba-
ble d'osselets qui servent a adapter I'impédance acowstigumilieu extérieur
(air) a celui du milieu liquide de la cochlée. Lpsessionssont multipliées par
un facteur considérable. Certains auteurs emploientiegefamplification pour



Principe de l'innervation des cellules ciliées internegxernes (d’aprés Pujol et 4.,
1999). Les CCI recoivent principalement des fibadfrentesde type I, mais ces f}-
bres sont contactées a leur extrémité par des fibres eférdntfaisceau olivocochléalre
latéral. Les CCE recoivent principalement des fibedirentesdu faisceau olivor
cochléaire médian, et secondairement quelques fibreeafésr de type Il. Notre dis-
cussion situe la limite entre systéme auditif périphériefugentral au niveau des synapses
entre fibres nerveuses et cellules ciliées.

qualifier cette multiplication de la pression: le terme tatiation conviendrait
aussi bien, puisque la contrainte de conservation d’éaesgge que I'amplitude
desdéplacementsoit diminuée dans un rapport au moins égal a 'augmentation
de pression. Le terme d’amplification ne convient donc pasraille moyenne,
mécaniquement passive. En revanche il peut s’appliqueraille interne pour
laquelle les CCE constituent une source d’énergie. La déoteidu role actif
des CCE (ou plus exactement la lente et encore incomplegptton de cette
idée sous la pression d’un faisceau de preuves) a bouhessaddeles de mé-
canique cochléaire et sélectivité fréquentielle, et dessnodeles d’audition plus
généraux dans la mesure ou I'innervation des CCE, massivegfiérente, met
logiquement cette source d’énergie sous contrble du systémveux central.

Les mécanismes actifs conférent a la réponse mécaniquaerdiarane basi-
laire une grande sélectivité fréquentielle. Les mesuresnt&s montrent qu’elle
suffita expliquer celle constatée au niveau du nerf auditiendent inutile I'hypothese
d’un "second filtre" au dela la membrane basilaire (Evan34)L9Les courbes
d’accord (seuil de réponse d'une fibre en fonction de la feége) ont la forme
d’'une vallée étroite, dont le flanc droit (vers les hauteguehces) est extreme-
ment raide, avec une pente de l'ordre de 200 a 250 dB/octawe didtribu-
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Coupe schématique de I'organe de Corti montrant la posd@s1CCE et CCl au sejn
de I'organe de Corti, de part et d’autre du tunnel spiralgcea Pujol, 1999). La mem-
brane tectorielle flotte au dessus des cils. La surface dgaliee de Corti forme urje
barriere ionique qui sépare I'endolymphe, dans laqueligrzale corps des cellules cjl-
iées, et le périlymphe, dans lequel baignent leurs cils. défiermation des cils provoque
I'ouverture de canaux et le passage d'ions, et entraing lainsodification du potentie
de membrane de la cellule.

tion d’activité évoquée par un ton pur a donc une frontieieae tres nette, et
n'empiete pas sur les zones plus proches de I'apex (de finéguearactéristique
plus basse). En revanche le flanc gauche des courbes d’aestgptiis doux, ce
qui fait que la distribution d’activité d’un ton pur peut feEenent déborder sur les
zones plus proches de la base. Cette asymétrie des pattexosgadion se com-
prend dans la mesure ou, avant d’ atteindre son lieu de $i@gsibaximale, une
onde sinusoidale doit se propager a travers des zones Faledaensibles a des
fréquences plus élevées.

Cette asymétrie vaut pour les filtres de fréquence caratitpre (CF) €levées,
au dela de 1 kHz. Pour les CF plus bas les courbes d’accorglsmrgymétriques.
La profondeur de la courbe d’accord et son asymétrie dinmnlogsque I'état
physiologique de I'animal se dégrade, lorsqu’on admiaeistes poisons spéci-
fiqgues des CCE, ou lorsqu’on stimule électriquement le systéfférent olivo-
cochléaire, ce qui suggere que la forte sélectivité fréetiekmest bien le fruit de
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I'activité motrice des CCE.

Sélectivité et asymétrie diminuent avec I'amplitude. llrésulte que, pour
des tons prés de la fréquence caractéristique, la réponkerdembrane basi-
laire n’est pas linéaire. Cette non-linearité se trahitsapar la production de
certains produits de distortion (en particulier le terzyie— f,). La non-linéarité
impliqgue que I'on ne peut pas strictement prédire la rép@nsme somme de
tons purs par superposition des réponses a ces tons isal@oup, la notion de
fonction de transfer{rapport entre les transformées de Fourier de la sortie et de
'entrée du filtre) perd de son sens. Le pouvoir séparataur danal (exclusion
des composantes de fréquence autre que sa fréquence GstigoiE) n’est pas
aussi bon que laisseraient prévoir les courbes d’accorde tdégrade a ampli-
tude élevée, et la dégradation se traduit par le "recruténpeogressif par une
composante intense des canaux de CF voisine. Malgré ces dispects non-
linéaires, I'hypotheése de linéarité des réponses mécasigst utile en premiere
approximation.

Quelgues évolutions récentes concernant le filtrage périghique Une ap-
proximation linéaire trés utilisée pour la modélisationasle du filtre "gamma-
tone". Elle a été proposée par Johannesma (1972), et Carivay €.988) ont
montré qu’elle représente bien la forme des reponses imopulsiles mesurées
par la méthode revcor (corrélation entre un stimulus bitait®et la réponse d’'une
fibre nerveuse). Sur le plan pratique, plusieurs impléntiems logicielles sont
disponibles (Holdsworth et al., 1988; O’'Mard, Hewitt et Mgl 1997; Slaney,
1993). Une évolution récente est I'apparition de versioms-inéaires du filtre
gammatone (Lyon, 1997; Irino, 1997; Meddis, O’Mard et Pa/elP99). Sur le
plan psychoacoustique, Rosen (1998) a démontré que laméarité dépend du
niveau a la sortie des filtres, plutdt qu’a leur entrée. Cettestatation permet
de simplifier la description des effets de la non-linéaritéla sélectivité (si ce
n’'est que des décennies d’expériences se sont appuyeebypathese inverse
de contréle par niveau a I'entrée du filtre). Les conséquededa non-linéarite,
des phénoménes actifs, et surtout de leur contréle par tersgsefferent n’ont
pas fini d'étre explorées.

1.3.1 Innervation des cellules ciliées

Les cellules ciliées internes sont innervées par les desdilie neurones du gan-
glion spiral. Chaque neurone dessert une seule CCI, maggieHaCl regoit des
synapses de 10 a 30 neurones. Linformation produite parceltele est ainsi
codée par une population de 10 a 30 neurones, qui envoiericlig axone vers
les niveaux centraux via le nerf auditif. Cette populatiGeshpas tout a fait ho-
mogene: on distingue les fibres a taux spontané éleve (> Rs) le seuil est
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Innervation afférente des cellules ciliées (d’apres RuUjeP9). Les CCI sont innervées
de fagcon massive, chacune recevant une dizaine de fibresraéfé de type | miéliniségs,
toutes dédiées a cette seule CCI. Les CCE ont une innenadfiénente plus lIégére par
des fibres de type Il hon myélinisées. Chacune dessert plsSBECE. Ces fibres de type
Il pourraient intervenir dans une boucle de régulation @juster le niveau d’activité de
I'innervation efférente (massive) des CCE.

faible, des fibres a taux spontané faible, dont le seuil est¢levé. Les neurones
correspondants different aussi par leur morphologie edé¢sils de leur connec-
tivité (Ruggero, 1992; Ryugo, 1992).

Le faisceau de 30000 a 50000 fibres afférentes provenant@es’€hroule
autour de son axe pour former le nerf auditif. Les cellulest @ydonnées en
fonction de leur fréquence caractéristique (CF), ce que #dppelletonotopie
L'ordonnancement tonotopique des CCI de I'apex (bassepiémrces) a la base
(hautes frequences) est conservé dans le nerf (HF au cBRt@a périphérie),
et restitué plus centralement a de multiples étapes.

A coté des fibres provenant des CCl (fibres de type I) qui ciosti I'essentiel
des fibres afférentes, il y existe une deuxieme populatibre@ide type 1), dont
les terminaisons se trouvent sur les fibres efférentes gsiedeent les CCE. Les
enregistrements faits dans le nerf auditif proviennenfitdess de type I, qui sont
pour la plupart miélinisées (Ryugo, 1992). Personne n'agiéa enregistrer a
partir des fibres de type I, non myélinisées, qui représerieé 10% de la pop-
ulation efférente. Il pourrait s’agir de la partie afféredtune boucle de contréle
du systeme de commande des CCE (Ryugo, 1992).

Outre ces fibres afférentes, il existe deux populations dediéfférentes
la voie olivo-cochléaire mediane (MOC) qui dessert les C&Ha voie olivo-
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cochléaire latérale (LOC) qui se termine sur les CCI (ou ssrdendrites af-
férentes qui les desservent). Cette derniére pourrait anaible d’ajustement de
la sensibilité des fibres afférentes de type I.

1.3.2 Transduction

Le mouvement de la membrane basilaire déforme les cils déseC@ovoque
'émission de neurotransmetteurs qui modulent la proliélde décharge des fi-
bres afférentes. La transduction est asymétrique: unerdaim positive (dans le
sens rampe tympanique - rampe vestibulaire) accroit lagtitite de décharge.
La déformation inverse produit une dépression par rappotaax de décharge
spontané, limitée par le fait qu’'une probabilité ne peutetvnégative. Le taux
moyende décharge augmente avec I'amplitude, mais sature asselemeent.
Néanmoins, grace a un effet de "contréle automatique dé',daitauxinstan-
tané suit assez fidélement le déplacement de la membrane dandtsoramace
positive. Ces propriétés - redressement simple alternetmmentréle automatique
de gain - sont bien représentées par le modele de cellute cié Meddis (1988).

La déformation de la membrane détermine, via la celluléejliaprobabilité
de décharge de la fibre de type | qui I'innerve. Les décharjes-mémes se
produisent au hasard, selon un processus stochastiquestopiea représentée
par un processus de Poisson. Le processus esthdilmogengcar son taux est
modulé par la CCl, e& effets réfractairecar un deuxiéme facteur controle la
probabilité de décharge a un instant donné: 'histoire dehdrges précédentes.
En pratique, cette histoire peut étre réduite a la duréeideifvalle depuis la
décharge précédente. Cette dépendance peut se repr@sentee fonction (1 —
1y). Cette fonction est nulle pendant peériode réfractaire absoluéd’environ
0.7 ms), puis elle croit rapidement pendanp&xiode réfractaire relativeavant
d’attendre sa valeur asymptotique.

Les deux facteurs se combinent de fagon multiplicative:

p(t) = s(t)r(t — to) 1)

oup(t) est le taux du processus) est la fonction de probabilité produite par la
CCl, t, est I'instant de la décharge précédente;(et- ¢,) s’appelle fonction de
récupération (Johnson et Swami, 1983).

En I'absence de stimulus, le taux moyen de décharge prendaleer con-
stante appelé@ux spontanéComme noté plus haut, le taux spontané varie selon
la fibre. On distingue trois populations de fibres: a faibleyen ou fort taux
spontané (de 0 a 0.55 de 0.5 a 183!, et de 18 et 14078). La premiére se dis-
tingue des deux autres par la morphologie des fibres, laposié leurs synapses
sur la CCl, et la position de leur projection dans le noyawht&Eaire (Ruggero,
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1992). Pour un stimulus soutenu, le taux moyen sature a uaende I'ordre de
100 & 300 /s, mais a une échelle plus fine le taux instantari@fpelplus éleve.

Pour des stimuli de fréquence suffisamment basse, le tataniasé suit la
forme d’onde des vibrations: la décharge gichronisée Pour des fréequences
supérieures a 1 kHz, la qualité de la synchronisation dimirkile disparait au
dela de 5 kHz pour le chat, ou 9-10 kHz pour la chouette. Cettiegle synchro-
nisation a plusieurs causes. Elle peut s’expliquer engpar un "bruit” temporel
(imprécision de définition de l'instant de décharge), dord partie pourrait étre
d’origine instrumentale, liée aux contraintes technigded enregistrement des
décharges. Mais elle a aussi une origine plus profonde, ldacaractéristique
passe-bas de la cellule ciliée due a la capacité de memidRaggé€ro, 1992).

Auvu de ces données, on peut envisager deux types de codéigéotmation.
Un premier codage seragmpore] parté par un faisceau parallele de fibres qui
chacune porte une part de I'information dans la statistigogorelle de ses décharges.
Un deuxiéme serait de typectral 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 sélec-
tivité, extrémement fine, est le résultat d’interactiontreemes propriétés mé-
caniques passives de la membrane basilaire et des fluid¢smfourent, et les
propriétés actives des cellules ciliées externes. Lestrdns sont traduites en un
ensemble de décharges de la population de fibres du nerffaliditpopulation
est organisée tonotopiquement, et la probabilité de dgetde chaque fibre varie
dans le temps. La décharge d’ensemble peut donc se con@aibtomme une
succession de spectres a court terme, soit comme un engesnalléle de signaux
temporels qui different par le filtrage qu’ils ont subi. LFange d’information
entre périphérie et centre n’est pas a sens unique: le systéraeux central con-
trole, via les CCE, I'état mécanique du systeme périphéridLes propriétés et
effets de ce systeme de contrdle sont mal connus.

1.4 Le systeme auditif central

La section précédente décrivait la partie périphériqguerirsterface avec le nerf
auditif, en insistant sur la nature tant efférente qu'&ifte de cette interface.
Cette section aborde une description du systéme auditifadetoujours par ap-
proximations successives, en allant du simple vers le cexeplDans le chapitre
suivant la discussion se concentrera sur des questionsypares, en particulier
les indices d’une organisatiaonotopiqueet de circuits spécialisés dandiaite-
ment temporel
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AC
cortex auditif

+

MGB
corps genouillé médian

+

Ci
colliculus inférieur

+

LL
noyaux du lemniscus latéral

+

SOoC
compexe olivaire supérieur

+

CN
noyau cochléaire

+

SG
ganglion spiral

*

cochlée

Hiérarchie ascendante des principaux niveaux du systeraewneauditif.

1.4.1 Une hiérarchie de niveaux

Le systeme auditif central peut se décrire comme une hi@mascendante de
noyaux ou hiveaux de traitement, allant du ganglion spirsdji’au cortex auditif.

Les fibres afférentes du nerf auditif sont les axones desnesrduganglion
spiral (SG), dont les dendrites font synapse avec les cellulezesili Les étapes
suivantes sont l@oyau cochléair§CN), le complexe olivaire supériel(SOC),
lesnoyaux du lemniscus latérélL), le colliculus inférieur(IC), le thalamus et
en particlier lecorps genouillé média(MGB), et enfin lecortex auditif(AC).

Le ganglion spiral est logé dans une cavité osseuse presaede la cochlée.
Noyau cochléaire et complexe olivaire se trouvent dansolec cérébral Le
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8th nerve

Vue unilatérale schématique du systéme auditif du chatalanune idée grossiére des
positions anatomiques relatives des différentes étapsgddame nerveux auditif (d’aprés
Ehret, 1997). Le cervelet et la partie caudale du cortexlyzsgiont été retirés pour man-
trer le tronc cérébral. Abbréviations: AC cortex auditifG8 corps genouillé médian, IC
colliculus inférieur, SC colliculus supérieur, LL lemnigclatéral, SPOC complexe ofi-
vaire supérieur, DCN noyau cochléaire dorsal, AVCN noyatht#aire ventro-antérieyr,
PVCN noyau cochléaire postéroventral.

colliculus occupe lenésencéphalée thalamus leliencéphalget le cortex auditif
le télencéphale Les noyaux du lemniscus latéral sont intermédiaires drdgre
cérébral et mésencéphale.

Les étapes les plus périphériques (CN, SOC, LL) sont possdstiel spé-
cialisées dans le traitement auditif, mais il existe néansdes apports non-
auditifs dés le CN (Romand et Avan, 1997) qui se renforcerfuaet a mesure
gu’on monte dans la hiérarchie (IC, MGB, cortex). La vargitia complexité des
réponses aux sons augmente de la périphérie vers le centre peut parler de
hiérarchiedes structures et des traitements.

1.4.2 Subdivisions

La description précédente était extrémement simplifiéeptémier pas vers une
description plus fidele est de considérer que chaque "étpi hiérarchie pos-
sede elle-méme sa structure, faite de distinctions tantasespiques (divisions
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anatomiques) que microscopiques (distinctions de moggf®let connectivité
neuronale, neurotransmetteurs, etc.). On a coutume daglist les divisions
suivantes (Rouiller, 1977):

e Le noyau cochléaire (CN) comprend une division antéroaaifAVCN),
postéroventrale (AVCN) et dorsale (DCN).

e Le complexe olivaire supérieur (SOC) comprend trois noyaincipaux: le
noyau latéral (LSO), le noyau médian (MSO), et le noyau mediacorps
trapézoide (MNTB). Outre ces noyaux principaux bien défiarscompte
une demi-douzaine de noyaux périphériques dont les cansmunt plus ou
moins nets selon les espéces (Helfert et Aschoff, 1997).

e Le noyau du lemniscus latéral peut étre divisé en deux zonesipales:
une zone dorsale (DNLL) et une zone ventrale (VNLL), et ortinijgie
aussi un noyau intermédiaire (INLL) (Helfert et Aschoff,719).

¢ Le colliculus inférieur (IC) comprend une division ceng@lCC) a la struc-
ture laminaire tres marquée, entourée d’'un noyau dors@ngdiun cortex
dorsal, et d’'un noyau latéral.

¢ Dans le thalamus auditif, le corps genouillé médian (MGBypeend une
division ventrale (vMGB), une division médiane, et une sivh dorsale.
On peut lui associer deux autres noyaux: la partie latéraggaupe postérieur
des noyaux thalamiques, et la partie auditive du noyauuléire du thala-
mus (de Ribaupierre, 1997).

¢ Le cortex auditif (AC) a une structure qu’on peut concevoimene le pro-
duit cartésien d’une division esouchest d’'une division eraires La struc-
ture en couches (numérotées de | a VI depuis la surface) dexcaudi-
tif ressemble a celle d’autres parties du cortex, avec désifgptés dans
'importance relative de certaines couches. Orthogoneaigra cette struc-
ture en couches, les aires se répartissent selon des sat@w®miques (cor-
tex auditif primaire, secondaire, tertiaire, etc.) ou glgghysiologiques.
On distingue ainsi quatre champs auditifs (organisés tpigiement chez
'animal anésthésié): le champ antérieur (AAF), primaiéd) (postérieur
(PAF) et ventropostérieur (VPAF). lls sont entourés de ghsadont I'organisation
est moins nette ou moins bien étudiée aires ventral, terhparaorso-
postérieur (de Ribaupierre, 1997).

Des divisions plus fines peuvent bien entendu étre faiteseleh les auteurs,
les critéres, et/ou I'espece étudiée, les frontieres dsidis et leur noms peuvent
changer. A c6té d’'une organisation selon des lignes angtgsj la population
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auditf | Al AAF | Al VPAF| PAF

aires auditive prlmalre antérieure, secondaire,
ventropostérieur, posterieur

corps
g?,ﬁ’gc‘j,’gﬁ MGB MGB | dMGB divisions ventrale, médiane
vce| vV m dorsale (+ Bartle latérale du noyau
* posteneur O, etc.)
Cf’,#;?,‘,’é‘{f; Icc ICP ICX divisions centrale, péricentrale,
IC externe (+ noyau Iateral)
noyaux DNLL  qorsal noyaux périolivaires
du Iemrlwsqusl
ateiaL INLL  fintermédiaire APO |antsrieur
VNLL entral PPO postérieur
* DPO dorsal
olive supérieure médiane
MSO P DMPO y5rsomédial
COZ,\,’S,-’ES LSO olive supérieure latérale VMPO
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AVCN antérocventral

A

anglion
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Hiérachie ascendante des principaux niveaux du systenitef aadtral, montrant les prin
cipales subdivisions de ces niveaux.

de neurones de chaque noyau peut étre classée selon dessgrit¥phologiques
(taille et forme des soma et arborescences axonales etitiigunel), de connec-
tivité, électrophysiologiques (forme des réponses), ouragharmacologiques
(nature des neurotransmetteurs). Le frontieres de ceseslgseuvent étre co-
hérentes avec les divisions anatomiques, voire les soasetéorsqu’une division

est définie par le type de cellules gu’elle contient. Maidiles gouvent un type de
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Subdivisions du noyau cochléaire (d’apres Rouiller, 1990n distingue trois divi
sions principales: AVCN (noyau cochléaire antéroventRYCN (postéroventral), DCN
(dorsoventral). Ces divisions sont corrélées, mais nofocatues, avec les distributions
de neurones de divers types. Parmi ceux-ci, il est inténésigarepérer les neurones|de
type “bushy” sphériques et globulaires (AVCN), toutes depgcialisées dans la trans-
mission d'informations temporelles fines, sans perte dduéen. Une autre cellule sp
cialisée pour le traitement temporel est la cellule “ocsIdE&VCN).

(DN

cellule est distribué sur plusieurs divisions anatomigeesine division contient
plusieurs types cellulaires.

La variété de cellules croit de la périphérie vers le cenans le ganglion
spiral on ne distingue que trois types de neurones. Les nesirde type Il sont
petites, a axones non-miélinisés, et leurs dendrites camtiles fibres efferentes
qui contrélent les CCE. Les neurones de type | sont plus gspdsurs axones
sont souvent miélinisés (selon I'espece), et ils dessemigacun une CCI. Les
neurones de type | existent en deux variétés qui se distmguag leur taux de
décharge spontané et par des détails morphologiques ehdectwité.

En revanche au niveau cortical Winer (1992) distingue uad th¢ 47 sortes de
neurones (dont certaines, il est vrai, sont communes aepitssiivisions). A la
variété des neurones, on peut ajouter celle des synapsdgfénpent par leur mor-
phologie, les neurotransmetteurs qu’elles emploienpiepriétés de membrane,
etc..

Parmi les types cellulaires, il sera intéressant pour legie distinguer les
cellules qui sont spécialisées dans la transmission avecasolution temporelle
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fine. Ce sont par exemple les cellules de type "bushy" de lsidiv antéro-
ventrale du noyau cochléaire (AVCN), qui relaient les infations du nerf au-
ditif avec une grande fidélité vers les niveaux supériewrdes cellules de type
“octopus” de PVCN qui répondent avec des impulsions isghéésisément syn-
chronisées avec I'attaque ou la période d’un stimulus.

Pour résumer, chaque niveau de la structure hiérarchigaeX$N -> SOC
-> LL -> MGB -> cortex) peut étre subdivisé a son tour, de fagiverse selon les
criteres adoptés. Une stratification fine produit une dpson plus proche de la
réalité, mais plus difficile a retenir et plus lourde a manier

1.4.3 Structure bilatérale

Jusqu'ici la discussion a ignoré le fait que chaque niveastexndeux exem-
plaires depuis les oreilles jusqu’au cortex. Une symétrie regrieedas cotes
gauches et droits, du moins aux niveaux les plus périphési¢ureille, SG, CN,
SOC, LL, IC) et sauf spécialisation exceptionnelle, tedgdavillons asymétriques
de la chouette effraidto albg en anglaiarn owl). Le cortex en revanche mon-
tre des signes de spécialisation hémisphérique, et iltdegigue qu’il en soit de
méme de MGB qui lui est étroitement associé. Lhémisphéoé dst censé, chez
la plupart des individus, traiter la parole et le langag&hémisphére gauche les
aspects intonatifs ou musicaux (de Ribaupierre, 1997).

Des connexions croisées gauche-droite existent a plesieueaux. Le pre-
mier niveau important d’intégration binaurale est le complolivaire supérieur
(SOC), dont deux noyaux (LSO et MSO) sont réputés spécsalespectivement
dans le traitement des disparités binaurales d’intensdé &emps d’arrivée. Des
projections depuis le coté opposé existent cependant deg#el cochléaire (CN),
voire méme dés la cochlée, puisque les voies olivo-codieigdatérale et médi-
ane ont chacune une composante ipsilatérale et conta&atéux niveaux plus
centraux que SOC, des échanges gauche-droite ont lieu a ltplesuniveaux.
La projection de LSO sur IC est ipsilatérale pour les fregesrbasses, et con-
tralatérale pour les fréquences hautes (pour cette raitora é&té comparé au
chiasma optique, Rouiller, 1997). Des connexions croiggessives existent a la
sortie de LL (via la commissure de Probst) et de IC (via la cassure du col-
liculus inférieur), et au niveau du cortex auditif via le psrcalleux qui relie les
deux hémispheres. C’est dire que les connexions bilageaistent a la sortie de
pratiguement tous les niveaux principaux supérieurs S@d,u;: MGB (Ehret,
1997).

Malgré ce brassage bilatéral massif, chaque niveau gardertain caractere
monaural de par la connectivité qui le relie de fagon plusdenune oreille, et de
par sa sensibilité plus grande aux sons venant d’'un cotétmgjue de 'autre. Ce
qui complique un peu cette image, c’'est que la dominancersittipsilatérale,
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Principales connexions ascendantes trans-latéralesydténse étant symmétrique, chaque type
de connexion existe en deux exemplaires dont un seul eséfigelus précisément, le schéma

comprend les projectio®ntralatéralesies noyaux situésdroite, et les projectiongpsilatérales
des noyaux situés gauche On voit que certains noyaux projettent de facon bilatéfahebland

a droite), et d’autres de fagon spécifiquement ipsi- ou eelattérale. De méme, certains noyaux
sont alimentés de facon bilatérale (en blanc a gauche) etrd’de facon ipsi- ou contra-latérale.
Dans ce schéma sont mis en relief les projections de deus gpeellule spécialisées dang le
traitement temporel. Les cellules “bushy” de AVCN projatteles deux cotés, et les cellules
“octopus” de PVCN de facon surtout contralatérale.
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tant6t contralatérale, selon le niveau. Ainsi I'oreilletie alimente exclusivement
le CN droit, et préférentiellement le LSO droit et les MNTBL, let IC gauches.
Au niveau du thalamus (MGB) et du cortex les neurones a sétésimonaurale
sont plus rares, mais on note cependant une certaine doreicantralatérale (de
Ribaupierre, 1997). Le MSO est alimenté de facon assezilégaglpar les deux
oreilles. Il en est de méme du LSO, mais la source contralatéria le MNTB,
est surtout inhibitrice.

En résume, des échanges translatéraux existent a de nonmioreaux. Cer-
tains s’expliquent par les traitements binauraux nécessaiour la localisation
et la séparation des sources, mais il est peu probable quBtde sas de toutes
les convergences bilatérales. Il semble plutét qu’il Sagid’un aspect du paral-
lelisme de la connectivité entre niveaux (voir section aote). La multiplication
des circuits possibles qui résulte de ce parallelisme pduwontribuer a la so-
phistication des traitements, qu’ils soient ou non binaxraElle pourrait aussi
contribuer a la robustesse, grace a la redondance dedsircui

1.4.4 Parallélisme et sauts “trans-hiérarchiques”

Jusqu'ici la discussion a présenté la succession de nivaauxne s'il s’agissait
d’une hiérarchie stricte, chaque niveau alimentant lemivenmeédiatement supérieur.
En fait, il existe de nombreuses voies paralleles asceagadont certaines saut-
ent des étapes dans leur progression vers le centre. C'dsicteur de com-
plexité en ce sens gu'il interdit la récapitulation au niveke chaque étape. Il
faut souligner que I'abstraction et I'encapsulation deadiet("data hiding"), qui
sont des techniques familiéres de maitrise de la complerii@génieurie infor-
matique, nécessitent que soit respectée une hiérarchuee stElles ne peuvent
s’appliquer a un systeme qui comporte des sauts de niveau.

Des exemples de sauts de niveau sont les connexions de CDNL\v&rkC (sans
passer par SOC), de SOC vers IC (sans passer par LL), et der&IM@&B (sans
passer par IC), etc.. La combinatoire est cependant lippaéde fait que certains
noyaux sont des étapes obligées. Ce somtolgau cochléaireou se terminent
toutes les fibres ascendantes du nerf auditif, eoléculus inférieurqui recoit
des fibres de presque tous les noyaux de niveau inférieud@lescotés) et que
ne contournent que quelques fibres destinées au MGB en @arosvedu noyau de
la voie acoustique centrale (NCAT) (Schwartz, 1992) ou de.NKSchofield et
Cant, 1997). Une troisieme étape obligée eshidamugessentiellement MGB)
qui filtre toute information ascendante vers le cortex au@cC). Outre les voies
qui montent en sautant une ou plusieurs étapes, on note lniele sxombreuses
et paralleles voies d’'un niveau vers le niveau supériensi @u’a I'intérieur de
chaque niveau.

Pour résumer, le parallelisme des liaisons ascendentes ément supplé-
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Principales connexions ascendantes classées selon lesdmimiveaux hiérarchiques qu’el
sautent. Les fibres des cellules du CN qui desservent dinectiele IC contralatéral contoy
nent ledeuxniveaux intermédiaires d8OCet NLL (qu’elles desservent aussi). A noter parmi
fibres des axones de cellules “bushy” de AVCN et de celluletdfous” de PVCN, toutes deux sf
cialisées dans le transport d’informations temporellégiges). Parmi les connexions qui évit
unniveau intermédiaire, on compte les projections contéaddées de CN sur NLL (qui contourne
SOC), et celles bilatérales de LSO sur IC et ipsilatéralegl8© et MNTB sur IC (qui contou
nent NLL). Hormis ces exemples de connexions “transhiéigues”, de nombreuses connexid
afférentes se font, comme on s’y attend, d’un niveau au niireanédiatement supérieur. Il exig
aussi de nombreuse connexions intrinséques a chaque tiiératchique (dont seules quelqt
unes sont signalées), et un important réseau descendat djobjet d'un schéma ultérieur. Il e
intéressant de noter que quelques étapes sont obligéesl@bltoutes les fibres du nerf audi
et MGB recoit toute I'information ascendante vers le cari€xest aussi une étape guasi-obli
pour les informations ascendantes. Par souci de simpiditdes connexions impliquant les nd

aux périolivaires ne figurent pas sur ce schéma.
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mentaire de compléxité, auquel il faut ajouter les liaisotrgnséques un noyau
ou niveau donnég, et les connexiafescendantegui sont décrites dans la section
suivante.

1.4.5 Voies descendantes

L'existence de voies descendantes est un cauchemar paanaletérisation fonc-
tionnelle d’'un systéeme. Les chemins possibles pour allen diveau a un autre
se démultiplient a l'infini (a la maniére des miroirs en visia que I'on trouve
dans certains restaurants). On ne peut donc préciser launhiérarchique dans
un échange d’information, ni méme compter le nombre d"&&apnenant d’'un
niveau a un autre. La rétroaction laisse craindre un risgustdbilité, qui est
difficile & apprécier car le systéme est non-linéaire etinoariant dans le temps
(du fait de changements d’état, contexte, eveil, etc.).Moéss descendantes sont
pourtant nombreuses, presqu’autant que les voies asdesdanhdans certains cas
aussi massives. Notre seule consolation est de noter l&gugsecas cas ou elles
sont absentes ou particulierement simples (boucle rémigno

Ni le ganglion spiral ni le noyau cochléaire n’ont de projeas efférentes. Du
complexe olivaire supérieur, deux voies distinctes sespient vers la cochlée. La
premiere est la voie olivocochléaire latérale (LOC) qui pgas cellules marginales
de LSO et aboutit sur des synapses au contact des fibresadf@es CCI. Elle
suit une organisation tonotopique précise: une fibre aftéreontacte le lieu
cochléaire d’ou parvient la fibre qui nourrit, via une cedlatultipolaire de AVCN,
son neurone d’origine dans le SOC. Il pourrait s’agir d’'uoedie réciproque a
trois neurones tres simple, dont le but serait d’ajusteefeibilité des fibres af-
férentes.

La deuxieme voie olivocochléaire est le faisceau médian QY1Qui assure,
via des fibres miélinisées, une innervation efférente masies CCE. Elle trouve
son origine dans le MNTB et les noyaux périolivaires du SOQtredatéral (Warr,
1992; Schwartz, 1992). La plupart des cellules d’origing situés dans le corps
trapézoidal, zone ou passent de hombreuses fibres issu€3@leal®isi que des
fibres descendantes de IC. Cela fait dire a Warr (1992) queelaones d’origine
du MOC sont "les neurones les mieux informés du tronc céréblta sont ali-
mentés de fagon dominante par des fibres venant du CN cdated& c’est a dire
du c6té ou ils projettent. On penserait a une simple boucienague (a laquelle
participeraient les neurones de type Il du SG; Ryugo, 1992j¢tait la présence
massive d’autres apports, notamment descendant de nigaepgxieurs.

Le MOC contrdle les CCE, et donc les propriétés mécaniquiaseade la
cochlée. L'hypothese d’'un traitement sophistiqué avecifitations dynamiques
du filtrage en temps réel est attrayant, mais il est difficiendaire la preuve.
Les hypothéses avancées sont généralement moins amdstieositrole automa-
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Principales connexions descendantes. |l est intéressanbigr les lacunes: aucune connexion
efférente n'aboutit au ganglion spiral, aucune n’est ishuganglion ni du noyau cochléaire, | et
aucune ne contourne le colliculus inférieur (a quelquegm@xans pres), ce qui fait que IC est
une étape quasi-obligée des voies descendantes commelastemn Parmi les voies efférentes
vers la cochlée, la voie olivocochléaire latérale (LOClésde LSO se termine par des synapses
sur les dendrites des fibres afférentes de type | (a proxuheitéur synapse sur la CCI dang la
cochlée). |l pourrait s’agir d’'une boucle de rétroactioargfee d’ajuster la sensibilité des fibres
afférentes. La voie olivocochléaire médiane (MOC) prejstir les CCE motrices de la cochl|ée
en provenance des noyaux périolivaires contralatéraus.démiers sont alimentés depuis le CN
ipsilatéral: le MOC contrdle donc de la cochlée qui I'alirenll peut s’agir ici encore d’'une
boucle de rétroaction, dont le but serait d’ajuster le pdmtfonctionnement mécanique de la
cochlée.

mécanique
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tique de gain, ajustement (mécanique) du point de fonctioremt de la CClI,
etc.. Il est interessant de noter que I'innervation efféx@st phylogénétiquement
aussi ancienne que les cellules ciliées elles-memes,@dterait la différentiation
des vertébrés amniotes en une lignée menant aux mamm#érautres lignées
menant aux tortues, reptiles ou oiseauy, il y a environ 30loms d’années (Man-
ley et Képpl, 1998).

Une hypothese hautement spéculative est celle d’une ati@nasur la mem-
brane basilaire entre sons venus de I'environnemenbsitions endogenegpro-
duites par la transduction de signaux nerveux a structumpdeelle fine (syn-
thétisés centralement, ou provenant de 'oreille opposeejui rend I'hypothése
attrayante c’est qu’elle metterait a profit la relative &né de la membrane basi-
laire, "derniére étape linéaire avant le systeme audhifre¢’ (Maller, 1983). Cer-
tains indices sont en sa faveur, dont le fait que les fibre&saites du MOC sont
myélinisées, et que certains des neurones qui leur donaesemce regoivent des
synapses d’un type s’apparentant aux calyces de Held (Y¥@92). Autre donnée
en sa faveur, une expérience psychoacoustique a mis emégides battements
binauraux entre un stimulus supraliminaire d’'un cotéswdiliminaire (de 10 a
20 dB) de l'autre (Ayres et Clack, 1984). Il est difficile d'aginer qu’un stim-
ulus subliminaire soit suffisamment bien représenté clemient pour produire
des battements. En revanche les battements pourraieptigigr si on admet-
tait I'idée d’une interaction mécanique entre stimuluslisuinaire et vibrations
transmises d’une oreille a I'autre via un codage nerveux.

Malheureusement pour cette hypothese, (a) ces donnéesopsptistiques
n’ont pas été confirmées par des expériences plus récenie8\i@ht et Green,
1995), et (b) les enregistrements dans les fibores du MOC mé&w@lé que des
réponses régulieres du type "chopper”, et non une strutgamnporelle corrélée
avec le stimulus. Cette hypothese attrayante est donc gegcar

La majorité des fibres du systeme olivocochléaire proviehde neurones
alimentés depuis le cb6té qu’ils desservent. Une minorigseke I'autre oreille.
Le nombre de neurones impliqués et les proportions (LOC v<Mipsilatéral
vs contralatéral) est trés variable d’'une espece a l'aetr@un individu a I'autre
(Warr, 1992). Certaines fibres olivocochléaires desseraassi CN, et il existe
aussi des efféerences SOC->CN propres (Schwartz, 1992) otldér ne recoit
pas de connexions descendantes directes depuis des nstganeurs a SOC.

En ce qui concerne les noyaux de niveau supérieur au comgpliexére, la
plupart des projections de LL sont ascendantes, mais iteerEsanmoins des ef-
férences du noyau dorsal (DNLL) vers le CN. Le colliculugndur (IC) projette
bilatéralement vers le noyau dorsal du CN (DCN), et ipsiE&ment vers les
noyaux périolivaires et vers LL (Ehret, 1997). Le MGB n’a apgmment pas
de projections descendantes (Winer, 1992). Le cortexi&@d®) en revanche
projette vers MGB et IC. Les connexions entre cortex et MGB soassives et
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Schéma des voies efférentes olivocochléaires (d'aprésitet Aschoff, 1997). Les voies
efférentes latérale (LOC) et médiale (MOC) projettentgipalement vers la cochlée qui
les alimente, mais il existe aussi une contribution coatéable plus ou moins importante
selon les espéces et les individus.

ordonnées, et sauf exception chaque division de MGB estexiéa avec une aire
particuliére du cortex par une projection réciproque. Lieeecone semble pas pro-
jeter directement vers LL, SOC (Schwartz, 1992), ou CN (CHE$®2), ni bien sar

vers SG ou la cochlée). Une exception, citée par Romand et (\&97), est une

projection directe du cortex vers CN.

En résumé, les voies descendantes sont nombreuses. Tous les noyaax imp
tants du systeme auditif (sauf le ganglion spiral, SG) ssait, la source, soit
I'aboutissement d’'une voie centrifuge aldsencale certaines combinaisons n’en
est que plus remarquable. Le thalamus (MGB) n’a aucunegrojedescendante,
et la plupart de celles du cortex ne dépassent pas IC. Lewli inférieur joue
ainsi un réle de "verrou" pour les voies descendantes, sdai@h celui qu’il joue
pour les voies ascendantes. Ce réle (et peut-étre aussyudariéé structurelle
de son noyau central?) lui a valu d’étre qualifié de "gare idgéf' du traitement
de I'information (Ehret, 1997). IC projette a tous les niweajui lui sont in-
férieurs sauf la cochlée (SG et cellules ciliées). Les tadlailiees quand a elles
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ne recoivent d’efférences que du complexe olivaire. L'absed’'une projection
directe entre deux niveaux donnés n’interdit bien sOr pasinituencandirecte
Ainsi, il suffit de trois étapes pour passer du cortex a la [&ecftvia IC et SOC).
On peut expliguer ainsi I'effet, cité plus haut, que peutiauoe tache cognitive
sur les oto-émissions évoquées (Puel et al., 1988).

1.4.6 Autres facteurs de complexité

Nous avons parlé jusqu’ici des connexions ascendantessmeidantes, mais il
en existe aussi qui sont intrinséques a un niveau hiérarehiglles sont nom-
breuses, et d’autant plus importantes qu'une deuxiemaurcide de traitements
semble exister a chaque niveau. Par exemple dans le noyhléawe on peut
établir une hiérarchie AVCN -> PVCN -> DCN, les circuits ehitements au
niveau de DCN étant plus complexes que ceux de VCN. Autre pbeerta dis-
tinction au sein de I'ensemble thalamus-cortex entre ut@sys tonotopique (rel-
ativement "simple"), un systéme diffus, et un systeme maldal, (Winer, 1992,
Rouiller, 1997)].

Autre facteur de complexité, les échanges avec d’autresilit@sisensorielles
ou motrices, voire avec I'ensemble du systeme nerveux.ol$ sSombreux des
le colliculus inférieur (en relation étroite avec le callias supérieur), et massifs
dans le thalamus et le cortex.

Des facteurs méthodologiques contribuent a brouillerenodmpréhension du
systeme. Ce sont par exemple les effets des anesthésidiseesidans les études
physiologiques, la diversité des modeles animaux, et hiedimpossibilité de
faire certaines expériences chez I'espéce qui nous istrdesplus, I’'hnomme.
Certains aspects sont constants chez tous les animaux®tiadi a I'intérieur
de groupes plus restreints tels que les animaux a sang deaudammiferes, les
carnivores, ou les primates). D’autres sont d’'une grandehidité, parfois en-
tre individus d’'une méme espéce. Ainsi, chez I'homme le L§§&cialisé dans
le traitement des disparités binaurales d’intensité (etedgps d’attaque, Joris,
1998) serait-il peu développé, et les noyaux périolivasezaient diffus (Kahle et
al., 1979; Schwartz, 1992) [mais Covey, Vater et Cassed@91(lassurent que
LSO est au contraire d’'une grande stabilité phylogénétiqlie

Un dernier facteurimportant de la complexité du systemieesimbre d’éléments
microscopiques en jeu a chaque étape. De Ribaupierre (t®8@ng les chiffres
suivants pour le néocortex: 40000 neurones?r?®000 synapses par neurone,
dont 2000 inhibitrices, 9000 excitatrices locales, et 96g€itatrices lointaines.
A noter que la complexité des connexions ne se mesure pasvsaul au nombre
de synapses: il faut aussi tenir compte du fait qu’elles tdtchoisies parmi un
nombre plus important encore de connexipossibles On tend parfois a voir
dans chaque élément neuronal un élément de circuit au coenpamt assez sim-
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Tableau des connexions cortico-corticales aboutissantiss aires auditives (d’aprés Win
1992). Ce tableau ne comprend que les connexions ipsikedéspnt exclues les connexions cg
missurales). La forme et la taille des symboles indiquestexce et la densité des projections.
tableau est reproduit pour illustrer plusieurs points: L{@)complexité structurelle de ce nives
(2) La multiplicité des connexions entre subdivisions. [(8)fait que cette connectivité n'en ¢
pas pour autant compléte. (4) L'existence d’apports praned’autres zones ou modalités. V

la référence d'origine pour I'explication des symboles.
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Couches du cortex auditif primaire (Al) et connexions imBques et extrinséques
(d’aprés de Ribaupierre, 1997). Cette organisation en lmsi@st orthogonale de
I'organisation en aires du tableau précédent (la structed&ensemble peut se concevpir
comme un sous-ensemble du produit cartésien airesuches).

ple. Cependant si on les considére selon une perspectilgiénmaire, comme
les descendants des organismes unicellulaires qui, a de d&al’évolution, ont
convenu de se grouper, puis de se spécialiser pour assuréleyparticulier au
service du groupe (Gould, 1985), on peut s’attendre a un oaexpent sophis-
tiqué de chaque élément. Une partie de la sophisticationmi@ortement de leurs
ancétres unicellulaires, individus autonomes puis capérs, a pu étre conserve
par les neurones, notamment lors de leur croissance.

1.5 Conclusion

Pour résumer, les étapes successives de notre descriptioevelé une com-
plexité considérable a chaque niveau de description. Debreuses régularités
existent, mais elles ont chacune de nombreuses excepdions|e recensement
fait obstacle a la compréhension du systeme. Il faut rendnenmage aux biol-
ogistes d’avoir mis au point des techniques d’exploratiotieedescription capa-
bles d’appréhender une telle complexité. Dans les sectonsntes je reviens
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M

Tableau des connexions entre MGB et cortex (d'aprés Wirg®2)L Le tableau montre
les connexions ascendantes (coin nord-ouest grisé€) etmldeates (coin sud-est grisé)
entre les divisions de MGB et celles du cortex (dont cortaditifyprimaire Al, accessoire

AAF, et secondaire All). Ce tableau est reproduit pour theis (1) la multiplicité des
connexions entre cortex et thalamus, (2) leur nature fateméciproque, du moins en ce
qui concerne les aires primaires et accessoires, (3) lgdiaitette connectivité n'est pas
pour autant compléte. Voir la référence d’origine pourpiksation des symboles. Winer
(1992) donne deux autres tableaux intéressants: un tableeda connectivité corticale
d'une hémisphére a 'autre (commissurale), et un tableaupdejections corticofuges.
Ensembile, ils tracent un schéma complexe de la connectigsigsteme auditif au niveau
du cortex et du thalamus.

sur certains aspects de cette structure, a la rechercharaats qui confortent,
ou au contraire affaiblissent, les hypotheses qui souetgnmes modeéles. Je
suis spécifiquement a la recherche d’'indices de I'existeleceécanismetem-

porelsde traitement du signal, en particulier utilisant I'inlibn. Je commencerai
néanmoins par examiner les indices en faveur d’un traitémi@ms le domaine
spectral, pour deux raisons. La premiere est que les mosigdesraux représen-

32



Classification hiérarchique des champs corticaux (d'aRoasller, 1997). AAF: auxiliary
auditory field, Al: primary auditory field, All: secondaryditory field, VPAF: ventropog
terior auditory field, PAF: posterior auditory field.

tent une alternative qu’il faut garder présente a I'espré.deuxieme est que, Si
I'essentiel du traitement se fait dans le domaine tempsyil frouver une expli-
cation a l'ubiquité des représentations tonotopiques.
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2 Tonotopie et traitement temporel

Le chapitre précédent décrivait le systeme auditif en atlarsimple vers le com-
plexe. Le présent chapitre recherche plus particuliéréiesnndices révélateurs
de la nature des traitements auditif. Deux classes d’hgsetkont en lice: traite-
ments dans le domairfiezquences’appuyant sur une représentation tonotopique,
et traitements dans le domaitemps s’appuyant sur la structure temporelle des
trains de décharges nerveuses.

2.1 Latonotopie dans le systeme auditif

L'idée detonotopie(répartition spatiale des fréquences dans la cochlée,-et re
production de cette organisation a des niveaux centraigoesent attribuée a
Helmholtz. Elle remonte en fait au moins a Du Vernay (1683):

Enfin cette lamgla lame spirale osseuse de la cochlee, a laquelle Du Ver-
nay attribuait les qualités résonnantes qu’on attribuecaufl’hui a la mem-
brane basilaire]n’eft pasfeulement capable de recevoir les tremblemens
de Il'air, mais fa ftructure doit faire penser qu'elle peut répondre a tous
leurs caractéres differens ; caftant plus large au commencement de la
premiere revolution qu’'a I'extremité de la derniere, ot dihit comme en
pointe, & fes autres parties diminuant proportionnellement de laelatgn
peut dire que les parties les plus larges pouvdtreesbranléegans que
les autres lefoient, nefont capables que de frefiiemens plus lents qui
répondent par cgiequent aux tons graves ; & qu’au contrafies parties les
plus etroites &ant frappées, leurs frelffiemensfont plus vittes, & répon-
dent par cofiequent aux tons aigus , de fnge les parties les plus larges
d’'un reffort d’acier font des frenfifemens plus lents, & répondent aux tons
graves , et que les plus étroites en font de plus frequens &ufevites,

& répondent par confequent aux tons aigus faoiee qu’enfinfelon les dif-
ferens ébranlemens de la larfigrale , les ¢prits du nerf , qui se répand
dans lafubstance recoivent differentes impfions qui repréentent dans le
cerveau les divges apparences des tons.

Les cellules ciliées répondent a des fréquences diff&semdonction de leur
position le long de la cochlée. Cette organisation tonoepiest reproduite a
tous les niveaux du systéme auditif central jusqu’au catec un degré variable
de précision. Pour qu’'il y ait tonotopie, deux condtionsveat étre remplies:
(a) chaque cellule doit avoir une fréquence caractéristimjan définie, et (b) ces
cellules doivent étre disposées régulierement dans lbespa fonction de cette
fréquence. La premiére condition est nécessaire pour ggectande ait un sens,
mais on peut parfaitement imaginer un ensemble désordencéldles sélectives
en fréquence, pour lequel le terme de tonotopie ne s’appiapas.
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Disposition des fréquences le long de la membrane bas#aimn von Békésy (1960)
(d’aprés Pujol, 1999). La base, étroite et rigide, répondfekguences élevées. L'apex,
large et souple, répond aux fréquences graves. Cette egjem tonotopique est projetge
a de nombreux niveaux du systeme auditif.

La tonotopie est de qualité variable selon les niveaux, estilintéressant de
considérer de quelles facons cette qualité se dégrade. téna@gre facon est
par élargissement de la courbe d’accord, par exemple paergence (via une
ou plusieurs étapes synaptiques) des activités d’'une aopulde neurones de
fréquences caractéristiques diverses. La convergendeépreujustifiée par un
traitement nécessitant une intégration large-bande, ellaipourrait aussi étre le
résultat de simples imperfections de la connectique. Deseds extremes on ob-
serve des courbes d’accord a plusieurs vallées, voire deefaon-fonctionnelle
(en forme de courbe fermée, etc.). Dans ces cas la notiorédednce carac-
téristique n’a pas de sens univoque. Une deuxieme forme giadigion de la
tonotopie est par perte de 'ordonnancement linéaire, garie de sélectivité des
cellules individuelles. La perte d’ordonnancement linéaie signifie pas forcé-
ment perte de tout ordre spatial. Licklider (1959) soulign&in ensemble de cel-
lules désordonné peut étre remis en correspondance avetimession linéaire
par auto-organisation Hebbienne. A noter que la perte déosgatial au niveau
N risque d’accentuer la perte @d@lectivitéau niveauN + 1, pour peu que la
projection deV a NV + 1 fasse intervenir une sommation de neurones proches.

35



D’autres facteurs peuvent affecter la qualité de la tonetopAux niveaux
supérieurs, lareprésentation de la fréquence entre engence avec les représen-
tations émergeantes d’autres parametres (intensitegrdiép binaurales, etc.), et
le degré de sélectivité observé peut différer selon la valewces parametres. |l
dépend de la présence d’anesthésie, et chez les animawanestiiésiés il dépend
de I'état de veille (Clarey, 1992). Ainsi, la tonotopie régre observée dans les
MGB et cortex de I'animal anesthésié n’est plus évidente €aaimal éveillé (de
Ribaupierre, 1997).

La simple tonotopie ne suffit pas a la représentation prétise spectre.
Il faut encore que I'activité puisse représentemtplitudeprécise du spectre a
chaque fréquence. On a beaucoup glosé sur le fait que lesse&pdes fibres du
nerf auditif ont une dynamique réduite, et saturent aux daogads élevées (Sachs
et Young, 1979). Néanmoins, I'existence de populationslatediavec des taux
spontanés élevés et une dynamique large, associée a laleedend’information
offerte par le nombre élevé de fibres, pourrait permettredage précis de I'amplitude
de chaque canal fréquentiel par le nerf auditif sur une Iplgge de niveaux
(Delgutte, 1987). Linformation spectrale pourrait al@tse extraite a un niveau
plus central. Au niveau du noyau cochléaire un type pardcale cellules, les
cellules-étoile (stellate), semble spécialisé dans lagegrécis de I'amplitude.
Leur réponse, de type “chopper”, a la forme de trains d’irsjouls séparées par
des intervalles de durée constante et indépendante daitaust temporelle du
stimulus. Cela permet le codage précis (par inverse de keedde I'intervalle)
d’'une valeur scalaire, par exemple la valeur du spectre ggount. Ces cellules
projettent de facon contralatérale sur VNLL, sur VNTB, LN€Bautres noyaux
périolivaires, et sur IC (Oertel, 1999).

2.1.1 Répartition de la tonotopie

La cochlée est organisée tonotopiquement avec fréequetmases a la base et
basses a I'apex. Le nerf auditif a une structure qu’on pdatpnéter comme ré-
sultant de I'enroulement sur lui-méme d’un ruban de fibrgsuisé tonotopique-
ment. Les fibres de basse fréquence (provenant de I'apexabehdée) sont au
centre, celles de haute frequence (provenant de la baspgépédérie.

L'organisation tonotopique se retrouve dans la projeatiomerf auditif dans
le noyau cochléaire (CN): fréquences basses représermgalement, et hautes
dorsalement (Cant, 1992). Ceci vaut tant pour les nombseiilses de type |
en provenance des CCI, que pour les quelques fibres de tymegioyenance
des CCE (Ryugo, 1992). La tonotopie est nette dans toutediissons de CN
(AVCN, PVCN, DCN), quoique dans le DCN la complexité dest&aients, et
la complexité des courbes d’accord qui en résultent, randetéfinition d'une
fréquence caractéristique plus difficile.
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Au niveau du complexe olivaire supérieur, MNTB, LSO et MSQ@itstous
trois organisés tonotopiquement. Les hautes fréquencesedativement mieux
représentées dans MNTB et LSO (réputés spécialisés dampdoitation de dif-
férences binaurales d’intensité), et les basses fréegaeniggix représentées dans
MSO (spécialisé dans les disparités binaurales de tempsvé'@). L'importance
relative de ces différents noyaux varie d’ailleurs selandspeces, en particulier
selon que la taille de la téte favorise I'utilisation de l'ounl’autre type de disparité
binaurale (Heffner et Heffner, 1992).

Parmi les noyaux périolivaires, VNTB et DMPO sont organisémtopique-
ment (Helfert et Aschoff, 1997), et il en est de méme des voliescochléaires
efféerentes médiane (MOC) et latérale (LOC), aussi bien equceoncerne leur
projection vers la cochlée que celle vers CN. La tonotogialesente ou inconnue
dans les autres noyaux périolivaires.

Au niveau du lemniscus latéral (LL), le noyau dorsal (DNLE} sonotopique-
ment organisé, mais non les noyaux ventraux (VNLL) et intsiaires (INLL)
dont les cellules ont des courbes d’accord larges (Helteksehoff, 1997) (voir
cependant Malmierca, 1998).

Au niveau du colliculus inférieur, le noyau central (ICC} esganisé tono-
topiguement, avec une structure laminaire faite de lano&®iguence superposées,
avec les frequences basses situées de facon dorsolagétasefréquences élevées
de fagon ventromédiane. Dans le plan d’'une lame les celuida méme fréquence
caractéristique, mais leur sélectivité serait meillewreentre et progressivement
moins bonne dans les zones concentriques qui I'entouread.ldmes étant trop
épaisses pour permettre une représentation fréquetiitnel|el a été propose qu'il
existe en outre un gradient tonotopique fin dans le plan dgushiame. La dispo-
sition en zig-zag des fréquences dans cet ensemble rappdiiebalayage d’'un
tube cathodique. Si cela est le cas, cette représentathmojaque fine est en
concurrence avec celle d’autres dimensions censées &éessaelon des axes
perpendiculaires a I'axe tonotopique: temps de latencesilsiéité, fréquence
de modulation préférentielle (BMF), disparités binausalgurée (Ehrlich et al,
1997), modulation de fréquence (Casseday et al., 1997gtiars temporelles
de disparité binaurale (Spitzer et Semple, 1998), etc.,ucenplique soit des
corrélations entre ces dimensions, soit une sorte de 'ppheptige” des représen-
tations dont on comprend mal la nature (Irvine, 1992). Oetr®yau central ICC,
le cortex dorsal du colliculus inférieur et la projectiorpdés le cortex auditif AC
qui I'alimentent seraient organisés tonotopiquementv@let Huerta, 1992). La
tonotopie est absente (ou inconnue) dans les autres noyawotltulus inférieur.

Au niveau du thalamus et du cortex, Rouiller (1997) et de &Rerre (1997)
distinguent trois systemes: tonotopique, diffus, et pegoriel. Il y a une ségre-
gation assez nette entre les trois: les connexions réaipsogntre cortex et thala-
mus, ou commissurales d’un hémisphere cortical a 'auerdost de préférence
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Les trois systémes, tonotopique, diffus, et polysensatdeurs connexions ascendantes
entre colliculus inférieur, MGB, et cortex (d’apres Roei|l 1997). Voir la référenge
d’origine pour la définition des sigles, et pour une cartel@nee des connexions de-
scendantes au sein de ces trois systémes.

a l'intérieur du méme systeme. Le premier systeme comp@mme son nom
indique, des zones organisées tonotopiqguement dansalantfus: la division
ventrale du corps genouillé médian (vVMGB) et |a partie E&du noyau postérieur
(PO). Dans le cortex auditif il comprend les champs antérf@éF), primaire
(Al) et postérieur (PAF). Chez I'animal anesthésié, I'ongation tonotopique est
relativement stricte pour PO et la moitié antérieure de vMiaRBs le thalamus,
ainsi que pour AAF et Al dans le cortex. Elle est moins strippeir PAF et la
moitié postérieure de vYMGB. Chez I'animal éveillé les camsd’accord sont plus
complexes et la disposition plus désordonnée. Le systeffus,dpar définition,
n’est pas tonotopique, mais dans le systéme polysensaridistingue une or-
ganisation tonotopique dans la partie antérieure de Isidivimédiane du MGB
(MMGB).

Au niveau du cortex on rencontre des "cartes tonotopiquestiptes. Leur
nombre varie selon I'espéce, et aussi peut-étre selordraelment des chercheurs
a les trouver (Clarey, 1992). Une particularité est que @eges voisines sont
généralement aboutées par la méme extrémité de I'échedldrélguences, de
facon a ce que la fréquence varie continuement lorsqu’oeepddine carte a
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Orientation de la tonotopie dans plusieurs aires du coudxif(d'aprés de Ribaupierre,
1997). AAF: auxiliary, Al: primary, All: secondary , PAF: pterior, VPAF: ventroposte-
rior, DP: dorsoposterior, V: ventral, T: temporal auditfiglds. aes: anterior ectosylvian
sulcus, ss: suprasylvian sulcus, pes: posterior ect@yhtilcus.

I'autre, en changement simplement de sens de variation.

Lorsqu’on progresse de la périphérie au centre on rencdotre des marques
d’'une organisation tonotopique de fagon répétée. Danainsrtas la tonotopie
est sous-tendue par une structure laminaire. Par exemgnhes, ICC le champ
dendritique des cellules principales est en forme de disgieaté parallélement
a la lame qui contient les cellules de méme fréquence caistajée. L'épaisseur
de la lame (70 a 150m) fait que I''CC (épaisseur 4 mm) ne peut contenir qu’un
nombre limité de lames. Ehret (1997) établit un parallékeecies lames de ICC
et les bandes critiques de la psychoacoustique, mais B(d§§2) met en garde
contre une interprétation aussi simpliste. La structurenaire révele des bandes
contigués distinctes, ce qui ne correspond pas a la phérmmogda de la bande
critique en psychoacoustique.

La tonotopie existe a de nombreux niveaux, de la cochlée eaxcoCette
ubiquité doit néanmoins étre relativisée. Un, il existe denbreux zones non-
tonotopiques, surtout aux niveaux supérieurs. Deux, une donnée peut com-
prendre divers types de cellules, dont certaines seulesoentorganisées tono-
topiqguement (selon leurs degrés d’activité relatifs, ofatalité d’enregistrement
des différentes cellules, la zone pourrait apparaitre cestnictement tonotopique
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ou au contraire dénuée de toute tonotopie). Trois, le degtétbtopie dépend des
critéres adoptés, et peut varier selon les conditions erpétales (amplitude des
stimuli, anesthésie, etc.). Le chercheur est soumis a wssipn qui I'encourage
a constater la présence d’une tonotopie. Il explorerapatient - c’est tout a son
honneur - I'espace des parametres jusqu’a en trouver lesmd

2.1.2 Spéculations sur le sens de la tonotopie

La multiplicité des cartes tonotopiques a travers le systaadlitif peut s’interpréter
en faveur d’une théorie spectrale du traitement auditif p@ut aussi au contraire
s’étonner de la répétition de cette représentation a deamwmultiples: n’y a-t-il
donc pas progres d’'une étape a l'autre, de récapitulationfe’attend pas a ce
gue cette représentation relativement primitive pergisigu’au cortex, au lieu de
céder la place a des représentations plus abstraitesint@&sissant de rechercher
d’autres explications a 'ubiquité de la tonotopie dansylé&me nerveux auditif.

Une premiére hypothese est que I'organisation tonotopgtien épiphénomene,
manifestation remarquable d’un principe banal, par exenglrésultat de con-
traintes de croissance (Thompson, 1917). La tonotopiglp@rique est liée a
'analyse fréquentielle de la cochlée, mais celle des nixesaupérieurs existerait
simplement parcequ’il “eut été plus compliqué qu’il en saitrement”, et seul un
Bernardin de Saint Pierre y chercherait un sens plus proforet argument est
symétrique de celui de Whitfield (1978) pour qui c’est |la stinwetemporelledes
décharges nerveuses qui est épiphénoméne.

Une deuxiéme hypothese est que la tonotopie est utiliséegpaer I'organisation
lors de I'ontogénése, ou la réorganisation aprés un trasmeat(Clarey, 1992).
On sait par exemple que la qualité de la tonotopie s’affine eveéveloppement
(Sanes et Rubel, 1988). La régularité spectrale de nomls@us, associée a la
résolution spectrale limitée de la cochlée, entrainentaameglation de I'activité
de canaux voisins qui pourrait faciliter le repérage deawtsfd’ordre. Selon cette
hypothése, la tonotopie serait I'analogue de I'étiquetigignes dans un central
téléphonique, ou de I'ordre alphabétique d’un dictionmiaiune fois le cablage
fait, le fonctionnement du systéme suivrait d’autres ppes, mais la tonotopie
pourrait subsister dans certains états particuliers. Qalarait expliquer par ex-
emple la labilité de la tonotopie de vMGB chez I'animal égil

Une troisieme hypothése estque le systeme auditif tragengigllement la
structure temporellele I'activité nerveuse issue de la cochlée, mais qu’il opére
ce traitement en parallele sur différents canaux fréqaknti’avantage, dans une
optique de ségrégation de sources, est que les divers cdifiarent dans leur

1Bernardin de Saint Pierre voyait dans les marques sur lagesmelons, pratiques pour les
partager en quartiers, la preuve de I'existence d'un Dieovillant
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sensibilité a des bruits parasites (supposes concentndsute partie restreinte
du spectre). Chaque canal peut alors étre pondéré selorgté de bruit qui
I'affecte, c’est a dire selon la fiabilité des informationsigporte. La sélectiv-
ité observée jusqu’au cortex serait le support de ce méoange ségrégation.
Cette hypothese n'implique pas forcément une dispostguliere (tonotopie),
mais celle-ci pourrait s’expliquer soit comme épiphénoen@onséquence d’une
croissance réguliere), soit par l'utilité qu’il y aurait ayproir 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 auditif
mais il n'est pas obligatoire d’y voir forcément la preuveinnk représentation
purement spectrale de I'information auditive. Elle peaxgpliquer aussi comme
servant a la ségrégation des informations provenant dees®uaoncurrentes par la
pondération différentielle de différents canaux fréqiedst Néanmoins, I'hypothése
selon laquelle le traitement auditif opére sur des reptétiens spectrales reste
largement acceptée.

2.2 Linformation temporelle
2.2.1 Répartition dans le systeme auditif

Les décharges naissent dans les dendrites qui innerventlleges ciliées in-
ternes, et se propagent le long des axones qui constituaetflauditif. Chaque
impulsion a une durée totale de I'ordre de la millisecondajsnsa forme est
stéreotypée et son instant d’apparition peut étre défino(smesuré) avec une
résolution bien plus fine, de I'ordre de la dizaine de miccoseles. La probabil-
ité de décharge suit approximativement une version re¢egssmple alternance)
des mouvements de la membrane basilaire, ce qui imprime ttlatsjue des
trains d’impulsions une structure temporelle qui refleteeau son.

Chaque CCI est innervé par 10 a 20 fibres. Chez le mammifereplalgtion
n’est pas homogene (60-65% ont un taux de décharge sporeug én seull
faible et une dynamique réduite, et les 35-40% qui restertur de décharge
spontané moyen ou faible, un seuil élevé, et une dynamigge)laOn peut con-
sidérer que le movement en chaque point de la membranechst tfe facon assez
précise par un codage d’ensemble, version stochastiquedhge "en volées”
imaginé par Wever et Bray (1930a,b). Pour autant qu'on puisgginer ou
mesurer (Johnson et Kiang, 1976), les processus stochestilg fibres différents
sont statistiquement indépendants, la seule corrélatant éelle résultant d’une
excitation mécanique commune. On ne peut pas (ou difficigrenregistrer
ces fibres simultanément, mais on peut enregistrer la répduse seule fibre
a des présentations répétées du stimulus. Moyennant u¢hiége raisonnable
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Time (ms)

Tension électrique enregistrée par une microélectrodeéplaans une fibre du du nerf
auditif de la chouette effraie (Tyto Alba) lors de la décteadg la fibre (d’aprés Kopp
1997a). Chez cette espéce la synchronisation des déchsegaste a une fréquenge
particulierement élevée (stimulis sinusoidaux de 9 kHz).

d’'indépendance statistique entre présentations, etad@temogénéité de la pop-
ulation de fibres, le résultat obtenu devrait étre le ménanggl’on enregistre (a)
une population deV fibres ou (b) la méme fibre ave¥ répétitions du stimulus
(Delgutte, 1996). La réponse d’une fibre a plusieurs stismdlpétés mesurée par
le physiologiste remplace celle, quasi-impossible a nersuale plusieurs fibres
semblables a un stimulus unique.

La précision temporelle peut s’apprécier de plusieursrfacd-a mesure la
plus courante est leoefficient de synchronisatioen réponse a une sinusoide,
mesuré a partir de I'histogramme de période. C’est le coeffidondamental
de la série de Fourier normalisé par division par le taux moy vaut 0.0 si
I’histogramme est plat, et 1.0 s’il a la forme d’'une imputsi®ans le nerf audi-
tif, le coefficient est élevé (0.8) pour les fréquences iefées a 1 kHz. A partir
de 1 ou 2 kHz le coefficient diminue, et tend vers zéro au deld de6 kHz
(Johnson, 1980). La perte de synchronie a plusieurs osgib@e premiére est
une impreécision temporelle dans la production des déckdfder"), ou leur
transport (variation de vitesse de conduction). Limps#&si peut aussi avoir une
composante instrumentale (variations de l'instant deast@tiement). Néanmoins
I'origine la plus importante semble étre le filtrage pasas-tpéré dans la cellule
ciliée du fait de la capacité de membrane (Russel et PalrB86)1 Ce filtrage
dimine I'amplitude de la composante alternative du poetmiracellulaire rela-
tivement a la composante continue, ce qui diminue la commesariable de la

42



1.0

0.9 —Ts
0.8
0.7
0.6 —
0.5

04 : —HERR
0.3 A

[ v, all frequencies L Y
0.2 7 HE

0.1
0.0

Vector strength

1 10

Frequency (kHz)

Coefficient de synchronisation en fonction de la fréquenesurée chez la chouette ef-
fraie (d’aprés Koppl, 1997b). On observe un “plateau” e@tet 3 kHz qui est spécifique
de cette espéce, et pourrait refléter les effets d’'une dig&tian pour la synchronie aux
fréquences élevées. On ne voit pas de plateau analoguesdathsrinées pour les mam-
miféres tels que le chat, pour lesquels la synchronie n‘astnpesurable au dela de 4-6
kHz. (Johnson, 1980).

probabilité de décharge, relative a sa composante coastant

De la perte de synchronie au dela de 4-6 kHz, il résulte quéles dont la CF
est plus élevée ne répondent pas de faymrchronisé@aux fréquences auxquelles
elles sont le plus sensibles. Elles peuvent néanmoins shisymiser a des tons
de fréquence plus basse, moyennant un niveau sonore pligs é&#es peuvent
aussi se synchroniser a desdulations d’amplitudd’une porteuse dépassant les
4-6 kHz. La fréquence limite de réponse a ce type de modulasb néanmoins
plus faible (d’environ 0.8 octave) que pour la synchroni@&aon pur.

La perte de synchronie au dela de 4-5 kHz pose un probleme adeles
temporels. Si pour traiter des fréquences supérieurestifdere appel a des mé-
canismes spectraux, I’nypothése temporelle perd unesgtson intérét. A cette
critique on peut opposer deux sortes de réponse. La preeséigue le codage
temporel est utilisable de 16 a 4000 Hz, soit huit octavedesudix que nous
pouvons entendre. Ne manquent que deux octaves: le problésigas si grave.
Précisément, on observe en psychoacoustique une transsti® 4-5 kHz pour les
phénomenes liés a la hauteur tonale (Demany, 1986). Au detattk limite, les
seuils de discrimination s’élevent et la perception du stase dégrade. D’autres
phénomenes ont des limites plus basses. Hartmann (19903iaohserveé que la
détection d’inharmonicité d’un partiel se dégrade rapidenentre 2 et 3.5 kHz.
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Quant aux phénomeénes d’interaction binaurale, tels quérneadquage binaural
(BMLD) ou les phénoménes de hauteur binaurale, ils ont umigdide I'ordre de
1 a 1.5 kHz (Hafter et Trahiotis, 1997).

La deuxieme réponse fait valoir que la perte de synchrondetaude 5 kHz
n’entraine pas nécessairement que la période correspen@®®..s) soit la lim-
ite de résolution temporelle. L'écart-type de la latenceémonse de certaines
cellules de type "onset" du noyau cochléaire est inféri@ui®0.s (Rhode et
Greenberg, 1992). Chez I'homme, le seuil de disparité teatieobinaurale de
6 us (Irvine, 1992) laisse a penser que la limite de synchrooierpit étre due,
non pas a une impreécision temporelle, mais a une difficulgodeilier précision
et répétition réguliere. On pourrait aussi spéculer qugtatzronie s’affine par
un mécanisme d’adaptation active (par exemple par congfédeent des CCE),
qui pourrait ne pas étre opérationnelle chez I'animal dréss¢. On observe chez
certains oiseaux une limite de synchronie plus élevée,ygample 9 kHz chez la
chouette effraie (Carr et Konishi, 1990, Képpl, 1997a,b).

La limite de synchronie s’abaisse lorsqu’on s’éléve dansykteme auditif.
Dans le noyau cochléaire, la limite est d’environ 3 kHz p@&srdellules "prima-
rylike" et "onset", et 1-2 kHz pour les "onset choppers" (Rwmihet Avan, 1997).

Les cellules-pieuvre du PVCN ont une réponse de type “orpéta la forme
simplifiée d’'une impulsion unique par période. Cela se titgohr des coéfficients
de synchronisation proches de 1.0, plus élevés que dansflauditif. On en
déduit parfois qu’il y a "amélioration de la synchronie", imd s’agit la d’une
illusion, étant donné qu’elle s’accompagne d’'un appaserngent de la structure
temporelle fine intra-période. Les cellules-pieuvre du RM@ojettent via des
axones myélinisés et synapses de type “calyce de Held” &(Nl&. contraléral,
et noyaux périolivaires (Oertel, 1999). La projection sedar une sous-région de
VNLL qui est particulierement bien représentée chez I'ha@nhbes cellules cibles
présumees (cellules globulaires) y représentent 38 % tlakesade VNLL, contre
4% chez le chat (Adams, 1997).

La synchronie des cellules du complexe olivaire (MNTB, LM30) est sem-
blable a celle de leurs afférents du noyau cochléaire (eslide type "bushy" du
AVCN). Ces cellules operent un traitement de signal de eanstantanée, dont
le résultat conserve généralement une structure temedned. MNTB sert de
simple relais qui transforme le signal excitateur des tasltibushy” globulaires
de AVCN en signal inhibiteur. MSO opére une détection deadence (a base
d’excitation), et LSO une détection d’anticoincidencedadd’inhibition). Le re-
sultat de ces traitements est lissé lorsqu’il est relayé acolliculus inférieur, ou
on constante la méme forme de sensibilité a des stimulisitana qu’au niveau
de SOC, mais sans la synchronie fine (Joris et Yin, 1998;,J09@6; Batra et
al., 1989, 1997a,b). Dans le meilleur des cas, la synchiprian observe ne dé-
passe pas 1.2 kHz dans le colliculus inférieur, et 1 kHz datislamus (Rouiller,
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Principales voies spécialisées dans le transport d'irditions temporelles fines. Ell
ne vont pas au-dela de IC, mais jusqu’a ce niveau de nombmyaur sont desservi
complexe olivaire, noyaux périolivaires, NLL et IC. La stture temporelle de I'activit
des fibres “primary-like”, qui projettent jusqu’a IC, se papche de celle du nerf audit
Il en est de méme des axones des cellules principales de MBTRBCi prés que cé
cellules sont inhibitrices. Les cellules-pieuvre de PVGitl une réponse de type “onss
comprenant un nombre réduit d’impulsions (une par périodeine par stimulus) dont

précision temporelle est tres fine.
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1997). Dans le cortex la limite est plus basse, de I'ordre @@ Hz (Clarey,
1992). Comme pour la tonotopie, les limites de synchrongeddent des criteres
employés. Ceci est particuliérement vrai des niveaux $eynérou les réponses
sont complexes, diverses, labiles, et sensibles aux a@sgties (Kuwada et al.,
1989).

Comme pour la tonotopie, il existe une pression professib@pour "trouver
de la synchronie” qui peut conduire a un biais en sa faveversement, plusieurs
facteurs peuvent avoir conduit a une sous-représentagida g/nchronie:

e L'anesthésie utilisée dans la plupart des expériencesfiadds réponses
temporelles, et peut masquer les effets d’inhibition, saoit’augmentant
comme dans IC (Kuwada et al., 1989; Batra et al., 1997), sd@ diminu-
ant comme dans CN (Romand et Avan, 1997).

e La facilité d’enregistrement varie selon 'emplacemeatmorphologie et
les caractéristiques électriques des neurones ou fibrggékance de grosses
cellules sans synchronie peut masquer la présence despetilales ou
fibres synchronisées dans une étude de population, ou lars atfireg-
istrement de fibres multiples avec la méme électrode. Dartaice cas
des champs électriques parasites sont un obstacle, papkexdens MSO
ou CN (Yin et Chan, 1988; Joris et al., 1994).

e La synchronie présente a un niveau peut étre projetée (d@semte) au
niveau suivant sans forcémenty étre visible. Cela seraslpaaexemple si
cette projection se fait via des fibres fines. On en concludaysygnchronie
estpotentiellement disponibleux étages immédiatement supérieurs a celui
ou elle estonstatée

En résumé, le systéme nerveux auditif comprend des voies spécialddes
la transmission fiable de la structure temporelle fine. Ceéssvdesservent de
nombreux niveaux entre la cochlée et le colliculus infériéa synchronie de la
réponse a un son periodique est limitée a 4-6 kHz dans le ndififa et cette
limite diminue lorsqu’on s’éleve dans le systeme. Cepenttapériode corre-
spondante (200s pour le nerf auditif) ne définit pas forcément la limite deolé-
tion temporelle d’événements non-répétitifs. La sectiauamnte détaille certaines
spécialisations qui semblent motivées par la nécessitétchnsport ou traitement
précis des informations temporelles.

2.2.2 Spécialisations en faveur du traitement temporel

Sur le plan anatomique, certains traits semblent étre E@ssaaine spécialisation
pour la transmission temporelle. Lealyces de Hel@ét synapses assimilées as-
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surent une transmission sdre et temporellement préciseatgie impulsion. Ces
synapses sont observées dans AVCN entre fibres du nerffaidillules de type
"bushy"”, et entre les fibres issues de ces cellules et ladeslielais du MNTB
(Joris, 1996). Les cellules de MSO et LSO recoivent des sampecures de ces
fibres, et les cellules de LSO recoivent en outre des synagseses des cellules
de MNTB (Schwartz, 1992). Cette spécialisation synaptigower le traitement
temporel permet aux noyaux du complexe olivaire supérigxptbiter les dis-
parités temporelles binaurales.

Des synapses de type calyce sont signalées aussi dans ke veyaal du
lemniscus latéral (VNLL), a I'extrémité des fibres provendes cellules "pieu-
vre" (octopus cells) du noyau cochléaire (PVCN) et des tedivelais du MNTB
(Schwartz, 1992). Des cellules specialisées dans la tiasgm temporelle fine
(morphologie semblable aux cellules "bushy”, innervaf@am une synapse de
grande surface) sont aussi signalées dans le sous-noyteugvesitral du noyau
lateral du corps trapezoidal (pvLNTB) (Rowland et Spird298; Helfert et Aschoff,
1997).

Les axones myelinisés et de fort diametre transporteniripslsions avec un
temps de latence court (et donc sans doute peu variablegt I€’eas d’au moins
guatre groupes de fibres:

¢ Lesfibresde type | du nerf auditif projettent sur les ceBude type "bushy”
du noyau cochléaire.

e Les fibres issues des cellules de type "bushy” projettestM&0O, LSO, et
surtout MNTB (Joris, 1996), comme noté ci-dessus. Aprésdirament ces
mémes fibres projettent sur certains noyaux périolivait®sT8, VNTB,
NCAT) (Schwartz, 1992, Romand et Avan, 1997), le noyau & lem-
niscus latéral (VNLL), et le noyau central du colliculuséntur (ICC).

e Lescellules principales de MNTB projettent sur LSO, comoig ci-dessus,
et aussi sur VNLL et les noyaux périolivaires DMPO, VMPO (®elz,
1992), LNTB, VNTB, et MSO (Helfert et Aschoff, 1997). La vaaéférente
olivocochléaire médiane qui part de MNTB vers le CN et la ¢éetem-
prunte aussi des fibres miélinisées (Warr, 1992).

e Lesfibresissues des cellules "pieuvre” du PVCN qui prajéttans VNLL
sont miélinisées (Schwartz, 1992). Elles projettent adass les noyaux
périolivaires APO, DMPO et DLPO (Helfert et Aschoff, 1997).

La transmission précise d’informations temporelles fativenir des mécan-
ismes membranaires post-synaptiques spécialisés qunigrit dans le temps la
durée d’'un EPSP supraliminaire de facon qu’il ne produiserguseule et unique
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décharge, (b) stabilisent le temps de latence entre I'éaénepré-synaptique et
la décharge, pour éviter 'estompage des patterns teng@tg(c) raccourcissent
le temps de récupération de la cellule pour que des déchauggsent se succéder
a une cadence rapide (Brew and Forsythe, 1995, SabatingehRe1999).

Ces mécanismes membranaires s’appuyent sur des canawasaipot ()
spécialisés. Des canaux vulnérables au 4-aminopyridirfsP(dassurent a la
membrane des propriétés non-linéaires dont notammentartesgugmentation
de la conductivité en réponse a une dépolarisation. Cesixaoat de deux sortes
au moins, qui se distinguent par leur cinétique et leur bdiéia des toxines spé-
cifigues (Brew and Forsythe, 1995; Smith, 1995; Banks et I§mi®92). Les
fortes conductivités assurent des constantes de tempsa®duais il en découle
gue des courants €levés sont nécessaires pour que soitlatssuil (en potentiel)
de décharge. Cela expliquerait la taille exceptionnelle simapses spécialisées
du type calyce de Held, capables de lacher une dose massieudatransmet-
teur (Oertel, 1983). Ces caractéristiques membranaiéesasées se rencontrent
dans les cellules de type "bushy" et “octopus” du noyau céaste (Wu et Kelly,
1992), dans les cellules principales de MNTB (Brew and Rbiesy1985) et de
MSO (Smith, 1995), et dans les cellules globulaires de VNWu(1999).

Banks et Smith (1992) rapportent que, dans les cellulesipaies de MNTB,
les constantes de temps varient avec le potentiel de repesiépolarisation rac-
courcit I'événement post-synaptique, tout en rapprocl@amhembrane de son
seuil de décharge. Le potentiel de repos dépend de I'équitibs afférences.
Hormis les calyces de Held, le corps et les dendrites degleglprincipales de
MNTB recoivent d’autres synapses excitateurs et inhilbge@n pourrait spéculer
que la résolution temporelle est affinée par un mécanismajgsie le potentiel
de membrane a la limite de la décharge spontanée, dans lsoadaecinétique
est la plus rapide (Koppl, 1997b; Yang et al., 1999). La dmlig éventuelle de
ce mécanisme a I'anesthésie diminuerait les chances diaysdes patterns de
coincidence normaux.

Outre les caractéristiques post-synaptiques, la cinétilgs canaux a calcium
dans la cellule présynaptique est importante pour unertrgsgn synaptique
rapide et temporellement précise (Sabatini et Regehr,)128%eurotransmetteur
des synapses excitatrices rapides est probablement &eTgite, et les récepteurs
correspondants de type AMPA{amino3-hydroxy-5-methyl-4-isoazolepropionate),
en particulier I'isoforme D (GluR-[.,), la plus rapide (Trussel, 1997a,b). Le
neurotransmetteur des synapses inhibitrices rapides@salglement la glycine
(Trussel, 1997b). Le neurotransmetteur est laché sousfdewésicules élémen-
taires, qui produisent chacune un potentiel postsynagtiouniature” (MEPSP).
Dans la limite d’'une approximation de sommation linéaifePSP peut se con-
cevoir comme la convolution du mEPSP avec un train d'impualsidécrivant
les temps d’arrivée des vésicules sur la membrane pospsgoa (Sabatini et
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VCN bushy cell T hippocampal neuron

Courants post-synaptiques miniatures (MEPSC) dans undeadé type “bushy” de VCN
(a gauche) et dans une cellule hippocampale de culture {@&dr&es courants se pro-
duisent ici au hasard. Les mEPSC de la cellule auditive sarticplierement courts
(d’aprés Trussel, 1997a).

Regehr, 1997; Trussel, 1997a). Pour que le EPSP soit tettggoent précis, il
faut que le MEPSP soit cowgtque les vésicules arrivent en groupe serre.

En résumé, au traitement et le transport d’'informations temporelle&cises
sont associées des propriétés particulieres des celhteses et synapses. La
rapidité et la fiabilité de transmission synaptique fakiaenir des propriétés par-
ticulieres des membranes pré- et post-synaptiques. Cpedigs se rencontrent a
des niveaux multiples dans le tronc cérébral, et débordegeiment les limites tra-
ditionnellement assignées au traitement temporel bihézirauit AVCN-MSO du
modele de Jeffress). Malgreé la présence massive de cetustisispécialisées, le
neurophysiologiste hésite sur le sens a accorder a l'irdiion temporelle dans le
systeme auditif. 1l est tributaire pour cela de I'existedeenodelesLa prochaine
section recense plusieurs modéles qui exploitent la strecémporelle, ainsi que
les données anatomo-physiologiques éventuelles qui fésrtent.

2.2.3 Modeéles

Coincidence et traitement corrélatif Deux modeles se distinguent dans I'histoire
des modéles de traitement auditif temporel: le modéle daikation de Jeffress
(1948) et le modele de hauteur tonale de Licklider (1951619959, 1961). Tous
deux s’appuyent sur le calcul denctions de corrélationa I'aide de réseaux de
lignes a retard et détecteurs de coincidence. Le premieesldeux modéles cal-
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cule la fonction de corrélation binaurale, le second la fimncd’autocorrélation
monaurale. Chacun a donné naissance a une famille de matkigss, en-
richis plus tard de modéles d#grégation de sourcdsinaurale (Lyon, 1983)
ou monaurale (Weintraub, 1985, Meddis et Hewitt, 1992) auiinspiré a leur
tour des modéles récents d"analyse de scene auditive datignnelle” (CASA)
(Cooke, 1991; Brown, 1992; de Cheveigné, 2002). Il a ausspabpose que
'autocorrélation serve de support a la reconnaissanceioises de voyelles
(Meddis et Hewitt, 1992; de Cheveigné, 1997). La corréfagist donc un mécan-
isme d’une grande importance théorique.

Le modele de Jeffress (1948) a été largement conforté paelssuvertes de
'anatomie et de la physiologie. Sur le plan de 'anatomreréseau régulier de
"lignes a retard" alimentant des "compteurs de coincideaé&é mis en évidence
dans le nucléus laminaris (homologue du MSO) de plusieysces de hibou
(Konishi et al., 1988; Carr et Konishi, 1990; Irvine, 199lan et Konishi,
1989), ainsi que dans le MSO du chat (Schwartz, 1992; Yin anCh990; Smith,
Joris et Yin, 1993). Sur le plan physiologique, des enregnsénts faits dans
MSO ont révélé des réponses tout a fait conformes a celles abmpteur de
coincidences (Goldberg et Brown, 1992; Yin et Chan, 199@dné&, 1992; Batra
etal., 1997).

Les cellules principales de MSO recoivent bilatéralemestftbres en prove-
nance des SBC des noyaux cochléaires. Chez le chat, la voielxdérale est
disposée de facon a introduire un gradient de retard, entiselon I'axe rostral-
caudal, le retard ipsilatéral étant fixe (Smith, Joris et Y®93). La différence de
retard interaurale suit donc un axe anatomique qu’on pairndsr a la variable
7 de la fonction de corrélation croisée du modéle de Jeffress:

o0

cOr(r) = [ itelt — )t @)

La réponse des cellules principales de MSO présente uratseidemporelle fine
(Goldberg et Brown, 1969; Spitzer et Semple, 1998) qui refketvaleur instan-
tanée du produif(t)c(t — 7) des probabilités de décharge des voies afférentes
ipsilatéralei(¢) et contralérale(t — 7). L'étape d'intégration temporelle qui suit
ce produit (I'intégrale dans Eq. 2) n’est pas compléte agaumde MSO, mais in-
tervient semble-t-il au niveau de IC ou les cellules priatgg de MSO projettent.
Le modele de Jeffress a été confirmé chez de nombreuses gSfiéeetement au
niveau de MSO (Goldberg et Brown, 1969; Yin et Chan, 1990;t8rdoris et Yin,
1993) ou indirectement au niveau de IC (Yin, Kuwada et SujaR84; Chan, Yin
et Musicant, 1987; Yin, Chan et Carney, 1987; Konishi etl#188; Yin et Chan,
1988; Kuwada, Batra et Stanford, 1989; Carney et Yin, 198@m¥n et Konishi,
1989; Carr et Konishi, 1990; Kuwada et al., 1990).

Il faut cependant noter quelques aspects qui s’éloignentatiele de Jeffress.
Linnervation bilatérale en provenance des SBC du noyatléaae se complete
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d’'une innervation inhibitrice, bilatérale elle aussi, WINTB (alimenté par les
GBC contralatéraux) et LNTB (alimenté par les GBC ipsilaté). Quoique
de nombreuses cellules répondent de maniére conforme aalendel Jeffress,
d’autres refletent des contributions inhibitrices (Groth894; Grothe et Park,
1998).

Contrairement au modéle de Jeffress, le modéle de Lickhdeagu peu de
confirmation directe. Il serait cependant prématuré dej&aepour les raisons
suivantes: (a) Il n’existe pas d’autre modele qui soit apisgisible physiologique-
ment. (b) Phénoménologiqguement, il rend compte d’une lelegse de phénoménes
(Meddis et Hewitt, 1990a,b; Cariani et Delgutte, 1996; Y&996; de Cheveigne,
1998). (c) Les difficultés d’exploration du systeme auditiiit qu’il ne faut pas
exagérer le poids dedbsenceal’indices en faveur d’'un modele, surtout si on ad-
met ce dernier puisse prendre dans son implémentation ume foattendue (par
exemple remplacement de la coincidence par I'anticoimade de Cheveigneé,
1998). Casseday et al. (1995) soulignent que chez la chsawgs les structures
de VNLL ressemblent a celles requises par le modele de diekli

Anticoincidence et inhibition Linhibition se manifeste partout dans le systeme
auditif. On lui attribue souvent un réle diffus d’ajusterh@® seuils (Yang et
al, 1999), de renforcement de contraste spectral ou temmErsuppression de
réponse, bref un réle de "faire-valoir" d’'un signal exaftdt n’est pas courant de
voir attribuer & une activité inhibitrice un réle de signetl,a ses effets (suppres-
sion d’activité) un réle de pattern précis dans le temps esplace. Des mesures
physiologiques in vitro et in vivo montrent que l'interamtientre excitation et in-
hibition au sein d’'une cellule peut étre tres rapide (Jared.e 1995; Joris, 1996;
Batra et al., 1997; Zacksenhouse et al., 1995; Finlaysormagp&y, 1991; Wu et
Kelly, 1991, 1992; Sanes, 1990, Tsuchitani, 1997). Les mpétgs de membrane
assurent une dépendance fine de I'intégration d’impulstccgatives et inhibi-
trices sur leur timing relatif (Sanes, 1990; Wu et Kelly, 198ackenhouse et al.,
1995; Batra et al., 1997).

Dans de Cheveigné (1998) je propose un modéle de hautele tartzase
d’annulation, version "en négatif" du modele de de Licklidea coincidence est
replacée par énticoincidenceet les maxima cedent la place amnimadans le
réle d’indice de la périodicité. Les deux modéles sont fdkeneent identiques en
premiére approximation (en deuxiéme approximation le riedenulation offre
certains avantages).

Le modéle précédent est construit a partir d’un “filtre dalation neuronal”,
qui s’est revélé efficace pour expliquer la ségrégation des sur la base de leur
structure harmonique (de Cheveigné, 1993, 1997).

Linhibition peut aussi étre invoquée pour les interacsitamaurales. Le role
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Filtre d’annulation neuronal. Le neurone laisse passeesol@s impulsions qu
arrivent selon la voie directe, sauf si une impulsion arggkn la voie retarde
La statistique des intervalles s’en trouve modifiée dansems sjui diminue [
probabilité d’intervalles de durée

D

de LSO dans I'exploitation des disparités binaurales didgoge est bien connu.
A priori on imaginerait que ce mécanisme puisse se contefiee interaction
lente, mais paradoxalement, comme noté plus haut, lesitsirgui alimentent
LSO (via AVCN et MNTB) sont spécialisés pour une transmigssiemporelle
fiable, avec fibres miélinisées épaisses et calyces de Hald €t al., 1994a,b,
1995; Schwartz, 1992). Cette spécialisation temporellg pexpliquer si on
étend les compétences de LSO a la détection de dispariggaundles dhstant
d’attaque(Goldberg et Brown, 1969; Joris et Yin, 1998), qu'on peugiptéter
comme une disparité d’intensité pendant un temps tres.cdlgtte hypothese
explique la spécialisation temporelle du circuit qui aliteeLSO, tout en préser-
vant son role classique dans la comparaison d’intensitéstai@es cellules de
type IE de LSO (et aussi MSO: Goldberg et Brown, 1969; Firdayst Caspary,
1991, Joris et al. 1995; Joris, 1996; Batra et al., 1997; SahRubel, 1988) sont
sensible a des disparités please On peut attribuer cette sensibilité a un mécan-
isme qui calculerait une sorte de "fonction d’anticornélalt, version en négatif
du modele de Jeffress, avec des creux a la place des pics.uDfopauler un tel
modele de fagcon a ce qu’il soit formellement équivalent aicie Jeffress, en rem-
placant 'opération de multiplication par une opératiorsdastraction (comme je
I'ai fait pour le modéle de Licklider, de Cheveigné, 1998)edt cependant dif-
ficile d’expliquer la présence de deux mécanismes, l'unitifopdans MSO, et
l'autre "négatif" dans LSO, formellement équivalents entda fonction serait la
méme.

Autre modéle classique, le modele "Equalization and Céatcah” de Durlach
(1963) explique la réduction de masquage binaurale (BML&) yme interac-
tion soustractive. Dans ce modeéle, les signaux provenantieiex oreilles sont
égaliséesen appliquant un retard et un facteur multiplicatif, parsnuléspar
soustraction. La présence éventuelle d’'un résidu d’ationldraduit alors la
présence d'une cible. Le LSO a été proposé comme site deimettaction (Itoh
et al., 1982; Itoh, 1983, 1984). Dans le modéle EC de Durllshparametres
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Projections vers les noyaux périolivaires (afférentesudeN, efférentes depuis IC
Apparait sur ce shéma les projections inhibitrices desitedIprincipales de MNTB vers
LSO (noyau en forme de “S” caché derriere PPO) et d'autresumoyériolivaires. |
existe aussi une projection vers INLL (non visible ici).

d’égalisation sont déterminés globalement, et appligeéscbn uniforme a tous
les canaux fréquentiels. Un progrés récent est la démastnaar Culling et
Summerfield (1995; Culling et al., 1998a,b) que le systénd@ihpeut déterminer
et appliquer les parametres de fagodependante dans chaque canal fréquentiel

Le principe d’anticorrélation est d’'un grand attrait thgae et il est intéres-
sant de lui chercher un corrélat physiologique associaninigrédients retard,
coincidence et inhibition.

Sources d’inhibition temporellement fine Le MNTB semble spécialisé dans
la production d’un signal inhibiteur d’'une grande préasiemporelle. Il est ex-
ploité par LSO dans le mécanisme binaural cité plus haus o&a ne lui interdit
pas d'autres réles du méme type, par exemple dans un méeamsmaural tel
que le filtre d’annulation (de Cheveigné, 1993, 1997). Jetrigin (1995) notent
gue chez le chat dans MNTB les cellules de basse fréequeraetéastique exis-
tent, mais la densité de leur projection sur LSO est faildejud suppose qu’elles
sont utilisées ailleurs. Comme nous I'avons noté plus NITB projette sur de
nombreux noyaux. Dans le complexe olivaire, outre LSO etrléme, il projette
sur MSO, DMPO, VMPO, VNTB et LNTB (Helfert et Aschoff, 1997 entrale-
ment il projette sur INLL et VNLL, et périphériguement sur Mt les cellules
ciliées externes de la cochlée, via la voie éfféerente méd{d0OC) (Spangler,
Warr et Henkel, 1985). Lexistence de projections vers leht&e justifie une
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conjecture attrayante mais improbable: que I'interacsiomstractive se fasse mé-
caniguement dans la cochlée. Attrayante par la relativéalite, et surtout la
dynamique pratiguement illimitée d’une interaction mégaa. Improbable, car,
comme noté plus haut, les enregistrements faits dans les filur systeme MOC
n’'ont jusqu’a présent révelé que des décharges de type pengmvec des ISI
réguliers, et non une structure temporelle liée au signaliffer, 1998, Brown et
al., 1998).

Comme MNTB, LNTB semble étre un relais source d’inhibitigklors que
MNTB est desservi par les cellules globulaires (GBC) du VGitralatéral,
LNTB est desservi par ceux du noyau ipsilatéral. Tous desgseatgent le MSO
homolatéral, qui recoit donc, en plus de I'innervation t@tale excitatrice pos-
tulée par le modéle de Jeffress, une innervation inhileitelie aussi bilatérale
(Smith, 1995; Grothe, Park et Schuller, 1997; Grothe et P48).

Pour ces derniers auteurs, une innervation mixte inhdaiexcitatrice (IE)
provenant de la méme oreille aurait pour "fonction” de comfé la cellule une
caractéristique "passe-bas” en réponse aux modulati@mptitude. Ce com-
portement serait le résultat de la coincidence de deux &pppnchronisés avec
la modulation: 'une excitatrice, et I'autre inhibitricetardée. En réponse a un
stimulus modulé en fréquence, la coincidence des appdrilsiteurs et excita-
teurs annulerait I'activité du neurone lorsque la péricsteegale au retard, seule
survivant la premiere impulsion. En principe, un tel mésare devrait produire
une succession de zéros aux multiples de I'inverse du rgpartbt qu'une sim-
ple caractéristique passe-bas. La suppression de répmnskeda du premier zéro
serait le résultat d’'une persistence des effets inhilsté@rothe, 1994, Covey et
al., 1991). Le méme principe a été invoqué pour expliqueplepriétés sem-
blables observées dans DNLL (Yang et Pollak, 1997), ou (ev@os de succes)
IC (Burger et Pollak, 1998).

Les noyaux du lemniscus latéral, DNLL (binaural) et VNLL BtUL (monau-
raux, collectivement connus sous la désignation de VCLh{ra¢ complex of the
lateral lemniscus) sont a prédominance inhibitrice. CortviNE B, ils constituent
une source d’inhibition a structure temporelle fine qui etig sur IC (Yang et Pol-
lak, 1997).

Autre source d’inhibition a la structure temporelle fines ellules onset-
chopper Q.) du noyau cochléaire, qui desservent les DCN ipsi- et ctaiéaaux
(via la strie acoustique dorsale) (Joris et Smith, 1998)s heurotransmetteurs
les plus souvent cités pour cette inhibition rapide sontyaige (cellulesO. du
CN, principales de MNTB, LNTB) et dans une moindre mesureidta gamma-
aminobutyrique (GABA).
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Sites d’inhibition temporelle fine LSO est connu pour étre le site d’une in-
teraction binaurale inhibitrice, sensible a la structemaporelle fine des apports
excitateurs et inhibiteurs. Parmi les sites possibles poerinteractiormonau-
rale, on peut citer les suivants.

1. VNLL est systématiquement desservi par les fibres asoteslales SBC
et GBC contralatéraux, ainsi que par celles du MNTB homad&{&mith,
Joris et Yin, 1993, 1998). Il recoit aussi des fibres miédasen provenance
des cellules-pieuvre du CN contralatéral, via des synageségoe calyce de
Held (Schwartz, 1992). L'essentiel de cette informatiayvpent de I'oreille
contralatérale, ce qui suppose que VNLL a un réle monauoal ¢ependant
Batra et Fitzpatrick, 1997).

2. Le noyau périolivaire dorso-médian (DMPO) chez le chat,le noyau
paraolivaire supérieur (SPN) chez le rat recoivent aussimmervation ex-
citatrice et inhibitrice essentiellement contralatér@enith, Joris et Yin,
1993; Banks et Smith, 1992; Kuwada et Batra, 1999).

3. Dans DCN on note une interaction entre afférences ewciatdu nerf au-
ditif, et inhibitrices via des cellules de type onset-chep{.).

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

5. IC recoit de nombreuses projections a structure temlpdiiak, excitatri-
ces depuis AVCN et inhibitrices depuis VNLL (Schofield et €&k997).
L'activité dans IC n’a pas une synchronisation précisesnhae peut qu’elle
dépende de l'interaction temporelle des afférences qjefemt sur les den-
drites de ses cellules.

Enrésumé, I'interaction inhibitrice rapide requise pas th@déles d’annulation
binaurale ou monaurale est présente a plusieurs niveauysténse auditif. Le
MNTB se distingue comme apte a jouer un role de "source djitibn". Ses nom-
breuses projections laissent un grand choix pour rechelesasite d’interaction
requis par les modeles. Pour l'instant le seul exemple qitaimis en évidence
de facon claire l'interaction binaurale dans LSO.

2.2.4 \Vers des modeles plus complexes?

Une chose frappante est le décalage entre la complexitéstiensg nerveux audi-
tif, et la simplicitérelative des modeles. Les modeles de Jeffress ou de Licklide
supposent, certes, des réseaux de nombreux neuronestop@nzeralléle avec
des parametres différents. Cependant, chaque élémensdiérceits est d’'une
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—

Cascade de deux filtres d’annulation neuronaux. Une teeacke permettrai
d’estimer les périodes (et donc les hauteurs) de deux sosEamx simultanés
(de Cheveigné et Kawahara, 1999).

-

Filtre d’annulation modifie. Ce circuit permet I'estimatiale la période d'u
partiel désaccordé d’'un son complexe harmonique. La beancbert a atténue
la périodicité du son complexe, et la brancha estimer la période du partiel.
Ce modele permet d’expliquer les décalages systématiciesideur des partigls
désaccordés observés par Hartmann et Doty (1996). La easkafiltres de la
figure précédente ne le permettrait pas (de Cheveigné, 1993)

—

grande simplicité: un neurone muni de deux synapses. lOamatest bien plus
complexe.

Le “filtre d’annulation” neuronal que je propose (de Chenéigl993, 1997)
est un pas dans la direction de topologies de traitementpluplexes, puisqu’il
est censé préparer a d’autres traitements. On peut imaggsefiltres multiples
mis en cascade, comme je I'ai proposé pour I'estimation @eselirs de sons
multiples (de Cheveigné et Kawahara, 1999). J'ai pu mongremodélisant les
données psychoacoustiques de Hartmann et Doty (1996)¢etemee plausible
d’'une version un peu plus complex du “filtre d’annulationtngprenant deux
voies inhibitrices au lieu d'une.

On peut imaginer des combinaisons plus complexes faisganvanir de mul-
tiples lignes a retard et synapses excitateurs ou inhilsit€les circuits pourraient
intervenir dans les interactions binaurales, I'élimioatde bruit, I'estimation de
la périodicité (hauteur) ou du timbre.

Des modeles temporels relativement complexes ont été pésgmur la dis-
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crimination chez la chauve-souris des durées d’echo ou delaition de frequences
(Casseday et al., 1995), ou la caractérisation par effgildodes vitesses de cible
(Suga, 1994).

Maas (1997a,b) a suggéré que par combinaison additive @atps post-
synaptiques excitateurs et inhibiteurs (EPSP et IPSP) onhgyathétiser des fil-
tres de réponse impulsionnelle arbitraire. Plus génémdéeml a montré que
des réseaux de neurones formels traitant des informataées parmnstantde
décharge sont aussi puissants que les réseaux classigge®ites”, qui sup-
posent que I'information est codée par les taux moyens deadge dans les dif-
férents neurones. Dans certains cas ils sont méme plusaptgsslans le sens ou
certaines opérations peuvent se faire avec un nombre demesubien moindre
gu’avec des réseaux classiques. Le codage temporel a €éréympur des sys-
temes autres que auditif, par exemple le systéeme visuek€nd996; Usrey et
Reid, 1999).

2.3 Conclusion

On trouve des indices d’organisation tonotopique a tousilesaux du systéeme
auditif, de la cochlée au cortex. Il est habituel d’y voiranttde représentations
spectrales, servant de substrat a des traitement auditits|d domaine frequen-
tiel. C’est ce que supposent la plupart des modeles classdgitraitment auditif.
Parallelement, on trouve des indices de structure tempdieé, et de spéciali-
sations cellulaires et synaptiques pour son transporagemnent. Leur présence
s’explique en partie par les besoins de comparaison desstdiapivée binau-
rale, selon le modéle classique de Jeffress (1948), maigépartition est bien
plus large que ne le requiert ce modeéle. On les retrouve eicylaar dans VNLL
et divers noyaux périolivaires qui ne sont pas habituell@nmapliqués dans le
traitement binaural. On trouve aussi une présence massivarcuitsinhibi-
teurs spécialisés dans le traitement de la structure temporeke fe manque
de modéles nécessitant ces éléments est un obstacle a leéb@mgion des don-
nées anatomiques et physiologiques, et aussi a leur réé@ltge de modele qui
leur donne un sens, la description des propriétés temperefit parfois omise,
parfois incomplete.
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Sigles employes

AAF - Anterior Auditory Field -Champ auditif antérieur

AC - Auditory Cortex -Cortex auditif

ACF - AutoCorrelation Function Fonction d’autocorrélation

Al - Primary Auditory Field -Champ auditif primaire

All - Secondary Auditory Field€hamp auditif secondaire

aes - Anterior Ectosylvian Sulcus

AMDF - Average Magnitude Difference Functioffenction utilisée dans 'estimation de la F
AMPA - a-amino-3-hydroxy-5-methyl-4isoxazole propionic acid

APO - Anterior Periolivary Nucleus Noyau périolivaire antérieur

AVCN - Anteroventral Cochlear NucleusNdoyau cochléaire antéroventral

BIC - Brachium of the Inferior Colliculus

BF - Best frequency Fréquence de réponse optimale

BMF - Best modulation frequencyrréquence de modulation optimale

BMLD - Binaural masking level differencelaux de démasquage binaural

CASA - Computation Auditory Scene Analysig\nalyse de scénes auditives computationnelle
CCI -Cellule Ciliée Interne

CCE - Cellule Ciliée Externe

CF - Characteristic frequencyFrégquence caractéristique

CN - Cochlear Nucleus Noyau cochléaire

DCN - Dorsal cochlear nucleusNoyau cochléaire dorsal

DLPO - Dorso-lateral periolivary nucleusNoyau périolivaire dorsolatéral

dMGB - Dorsal division of the MGB

DMPO - Dorso-medial periolivary nucleusNoyau périolivaire dorsomédian

DNLL - Dorsal Nucleus of the Lateral LemniscuBleyau dorsal du lemniscus latéral
DPO - Dorsal periolivary nucleusNoyau périolivaire dorsal

EE - Excitatory-excitatory Excitateur/excitateur (interaction binaurale)
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El - Excitatory-inhibitory -Excitateur/inhibiteur (interaction binaurale)

Ep - Posterior ectosylvian field

EPSP/EPSC - Excitatory post-synaptic potential/current

Fo - Fundamental Frequencyrréquence fondamentale

GABA - Gamma-aminobutyric acidAcidey-aminobutyrique

GBC - Globular bushy cells €ellules globulaires (du CN)

IC - Inferior Colliculus -Colliculus Inférieur

ICA - Independent Component Analysifiralyse en composantes indépendantes

ICC - Central nucleus of th Inferior ColliculusNoyau centrale du colliculus Inférieur

ICP - Posterior nucleus of th Inferior ColliculudNoyau postérieur du colliculus Inférieur

ICX - External nucleus of th Inferior ColliculusNoyau externe du colliculus Inférieur

IE - Inhibitory-excitatory 4nhibiteur/excitateur (interaction binaurale)

IHC - Inner Hair Cell -Cellule ciliée interne

INLL - Intermediate nucleus of the Lateral Lemniscioyau intermédiaire du lemniscus latéral

IPSP/IPSC - Inhibitory post-synaptic potential/current

ISI Interspike Interval

LL - Lateral lemniscuskemniscus latéral

LPC - Linear Predictive Coding€odage prédictif linéaire

LNTB - Lateral nucleus of the Trapezoidal bodieyau latéral du corps trapézoide

LOC - Lateral olivocochlear bundlefFaisceau 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 mediane du corps genouillé médian

MGB - Medial Geniculate Body €orps genouillé médian

MOC - Medial olivocochlear bundleFaisceau croisé olivocochléaire médian

MNTB - Medial Nucleus of the Trapezoidal BodyNoyau médian du corps trapézoide

MSO - Medial Superior Olive Olive supérieur médiane
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MDT - Missing Data Theory Théorie des Données Manquantes

NCAT - Nucleus of the Central Acoustic TracNoyau 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 MGBNoyau postérieur du corps genouillé médian
PON - Periolivary nuclei Noyaux périolivaires

PPO - Posterior Periolivary NucleusNoyau périolivaires postérieur

PVCN - Posteroventral cochlear nucleusleyau cochléaire postéroventral

pPvLNTB - Posterior division of the LNTB Bivision postérieure du noyau latéral du corps trapé-
zoide

SBC - Spherical Bushy Cells€ellules sphériques (du CN)

SC - Superior Colliculus Colliculus supérieur

SG - Spiral Ganglion -Ganglion spiral

SOC - Superior Olivary Complex €omplexe olivaire supérieur

SPO - Superior periolivary nucleusNoyau supérieur périolivaire

SPN - Superior paraolivary nucleus

VCLL - Ventral complex of the Lateral Lemniscu€emplexe ventral du lemniscus latéral
VCN - Ventral cochlear nucleusNoyau cochléaire ventral

VMGB - Ventral division of the Medial Geniculate BodyDivision ventrale du corps genouillé
médian

VMPO - Ventro-medial periolivary nucleusNoyau périolivaire dorsoventral
VNLL - Ventral Nucleus of the Lateral Lemniscudleyau ventral du lemniscus latéral
VNTB - Ventral Nucleus of the Trapezoidal Bod{Weyau ventral du noyau trapézoide médian

VPAF - Posteroventral Auditory FieldGhamp auditif postéroventral
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