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Ce document est dérivé d'un mémoire plus complet (de Cheveigné, 2000). Il
se veut un essai de description du système auditif par “approximations succes-
sives”, en partant d'une vision macroscopique (le système auditif comme inter-
face entre l'organisme et son milieu) et en allant progressivement vers le détail
de structure. Il s'agit d'une approche inhabituelle, et le résultat n'est pas une so-
lution parfaite au problème que pose la description de ce système sophistiqué. Il
pourra néanmoins être utile en complément (ou mieux: en préparation) de la lec-
ture d'ouvrages qui font autorité, plus complets et de structure plus traditionnelle,
par exemple Webster et al. (1992) pour l'anatomie, ou Popperand Fay (1992),
Ehret et Romand (1997) ou Pickles (1988, un peu vieux) pour laphysiologie.
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1 Le système auditif

J'entreprends dans ce chapitre une description du système auditif. L'objectif est
de fournir un contexte aux modèles "neuronaux" présentés plus loin, de diriger le
lecteur vers les sources où il pourra satisfaire sa curiosité de détails plus appro-
fondis, et de signaler quelques fronts d'évolution rapide de notre compréhension
de ce système. Il s'agit d'un système d'une grande complexité, dont la com-
préhension est dif�cile quelle que soit manière qu'on s'y prenne pour la décrire.
J'ai opté pour une démarche d'approximation successive, qui, partant d'une per-
spective macroscopique la moins détaillée possible, révèle l'un après l'autre des
niveaux de détail progressivement plus complexes. Les chapitres suivants se fo-
caliseront ensuite sur des détails plus précis.

1.1 Le système auditif et son environnement

Dans une description la moins détaillée possible, le système auditif peut être vu
comme comme un ensemble insécable, une "boite noire", qu'une première fron-
tière sépare de l'organisme qui le porte, et une deuxième de l'environnement.

L'oreille est un organe de perception sensible aux vibrations transmises par
l'air ou, dans certains cas, conduites à travers les tissus du corps. Sa sensibil-
ité extraordinaire est décrite en détail dans des ouvrages de base comme Moore
(1997), Buser et Imbert (1987), ou Hartmann (1997). Retenons que la gamme
de fréquences perçues par l'homme est de 16 à 16000 Hz, soit environ 10 oc-
taves, et que la sensibilité en pression au seuil est de 20� � � . La petitesse de
cette valeur est dif�cile à imaginer: elle représente environ � � � � � fois la pression
atmosphérique, et correspond à une onde plane dans l'air quitransmettrait une
puissance d'à peine� � � � � W/ 	 � (dont une fraction, à peine le dix-millième, entr-
erait dans le canal de l'oreille. . . ). Le déplacement de l'air au seuil de perception
est environ� � � � � m, soit moins que le rayon d'un atome d'hydrogène. La vitesse
est de l'ordre de
 � � � � � m/s, soit � � � � fois moins que la vitesse cinétique des
molécules de l'air à température ambiente (Hartmann, 1995). À souligner en-
�n, la gamme de fonctionnement (entre seuil de perception etseuil de douleur)
d'environ 120 dB (un rapport de pression de� � 
 , ou de puissance de� � � � ).

À côté du rôle passif qui lui est largement reconnu et décrit,on peut trouver à
l'oreille un rôleactif. Passons sur l'usage de la motilité des pavillons chez certains
animaux (dont quelques humains) comme moyen d'expression ou de communica-
tion visuelle (Darwin, 1872) ou pour chasser les mouches. Lamotilité des pavil-
lons sert surtout à modi�er les propriétés acoustiques de l'oreille pour améliorer
la réception d'une source désirée, ou attenuer une source indésirée. Il s'agit d'une
forme d”'écoute active”, mais il en est d'autres: l'individu peut tourner la tête, dé-
placer son corps, tourner un bouton pour monter le son, chausser un sthétoscope,
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Dans une description grossière, le système auditif peut être vu comme un système en
communication avec l'organisme qui le porte et avec l'environnement. Les échanges sont
essentiellement centripètes: le système auditif traduit les sons en information nerveuse
relayée vers le reste de l'organisme. Mais il existe aussi des voies nerveuses efférentes
qui exercent un contrôle centrifuge sur toutes les étapes dutraitement auditif jusqu'à la
cochlée. Elles vont jusqu'à contrôler l'état mécanique de la membrane basilaire, ce qui
in�ue sur le phénomène discret desoto-émissionsacoustiques. Ce phénomène à part, les
échanges centrifuges se font pour l'essentiel via l'actionde l'organisme sur son environ-
nement, dont certains aspects sont au service de la perception. On ne peut pas complète-
ment dissocier perception et action.

voire tapoter une cloche pour "voir comment elle sonne". Pour peu qu'on admette
ces exemples, la notion d'écoute active a des limites très larges.

Dans cette même logique active, mais sans aller si loin, le système auditif
efférent modi�e la tension des os de l'oreille moyenne en contractant les mus-
cles stapédius et tensor tympani, ce qui atténue la transmission dans les basses
fréquences et modi�e quelque peu la réponse fréquentielle (Møller, 1983). Cette
contraction (ré�exe stapédien) peut être déclenchée par unbruit intense, mais
sa latence de (25-35 ms) est malheuresement trop longue pourprotéger l'oreille
d'un bruit impulsionnel. Elle est aussi déclenchée par divers stimulis non-auditifs
(Buser et Imbert, 1987) et lors de la phonation, atténuant ainsi la voix du sujet
dans ses propres oreilles. À un niveau légèrement plus central, les cellules ciliées
externes de l'oreille interne, qui participent à la mécanique cochléaire, sont sous
contrôle nerveux efférent.

Ces considérations sur l'innervation efférente de l'oreille interne seraient dé-
placées dans une description de l'oreille comme une "boite noire", si les mé-
canismes en question n'avaient pas des effets acoustiques mesurables, et parfois
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même audibles, à l'extérieur de l'oreille. Depuis Kemp (1978) on sait que l'oreille
peut émettre de l'énergie acoustique après un stimulus, sous la forme d'un "echo
auditif" (oto-émisssion évoquée), dont la latence est tropgrande pour qu'on puisse
l'attribuer à une simple ré�exion acoustique par les structures de l'oreille. Depuis
Zurek (1981) on sait que l'émission peut aussi être spontanée (oto-émission spon-
tanée), sous la forme d'un petit nombre de composantes à bande étroite. Leur
niveau dans le conduit auditif externe est généralement très faible, mesurable
uniquement à l'aide de techniques de moyennage, mais le cas aété rapporté d'une
oreille dont le sif�ement était audible à proximité (Klinke, 1986). L'émission est
parfois perceptible par le sujet sous forme de tinnitus, mais le plus souvent elle
est n'est pas perceptible, et n'interfère avec l'audition que près du seuil (Zwicker,
1986). Inversement le tinnitus, ou "sif�ement d'oreille",n'est pas nécessairement
lié à une oto-émission évoquée (Moore, 1997). Son origine reste est aussi mys-
térieux aujourd'hui qu'il y a trois siècles:

Le tintement des oreilles est un� ymptome dont les cau� es sont dif�ciles
à expliquer. (Du Vernay, 1683, p192)

Une belle expérience a été rapportée par l'équipe de Montpellier (Puel et al.,
1988), qui a montré que les oto-émissions évoquées sont modi�ées au cours de
tâches cognitives. Cela implique que l'état cognitif au niveau le plus central in-
�ue sur les propriétés mécaniques au niveau le plus périphérique, allant jusqu'à
modi�er l'environnement acoustique!

Pour résumer, le rôle le plus évident du système auditif est celui d'un récepteur
acoustique d'une sensibilité exquise. Son rôle productif (oto-émissions) est plus
discret, mais trahit les mécanismes actifs en jeu au niveau neuronal et sensitif, et
sert à rappeller que la perception n'est pas entièrement passive, ni dissociable de
l'activité de l'organisme.

1.2 Systèmes périphérique et central

Dans un premier pas vers la complexité, nous scindons le système auditif endeux
boites noires. La première, périphérique, comprend l'oreille externe, moyenne et
interne. La seconde, centrale, comprend l'ensemble du système nerveux auditif,
du ganglion spiral jusqu'au cortex. L'accent ici est sur l'interface entre systèmes
périphérique et central, et la nature des informations échangées entre les deux.
Cependant, pour que la présentation soit compréhensible, il nous faut transgresser
notre convention et regarder brièvement l'intérieur de la première boite noire, le
système périphérique. La description de la deuxième boite,le système auditif
central, sera développée dans les sections suivantes.
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Schéma du système auditif périphérique, comprenant l'oreille externe, moyenne, et in-
terne. Le nerf auditif issu de la cochlée (à droite) constitue le lien avec le système auditif
central.

1.3 Système auditif périphérique

Le système auditif périphérique est décrit en détail dans denombreux ouvrages
de base (Kahle et al., 1981; Møller, 1983; Buser et Imbert, 1987; Pickles, 1988;
Yates, 1995; Moore, 1997). Les ondes acoustiques incidentes sont légèrement
�ltrées par réfraction sur le torse, la tête et le pavillon del'oreille externe, �ltrage
qui dépend de l'azimuth et de l'élévation de la source. Les ondes sont transmises
le long du conduit auditif externe vers le tympan, qui met en vibration la chaîne
des osselets de l'oreille moyenne, dont le dernier (étrier,ou stapédius) s'insère
dans la fenêtre ovale de la cochlée.

La cochlée est un tunnel de forme spirale creusé dans l'os temporal, com-
posé de deux rampes, l'une montante (rampe vestibulaire) et l'autre descendante
(rampe tympanique). Sur presque toute leur longueur les rampes sont séparées
par la lame spirale (osseuse) que prolonge lamembrane basilaire(�breuse). Au
sommet de la cochlée, lame spirale et membrane basilaire s'effacent et les deux
rampes communiquent par un trou appeléhélicotrème. A la base, la rampe mon-
tante est fermée par la fenêtre ovale (sur laquelle s'insèrele stapédius) et la rampe
descendante par la fenêtre ronde. Toutes deux donnent sur l'oreille moyenne.

Les deux rampes sont remplies du même liquide, lepériplymphe, à l'exception
d'une poche (scala media) qui occupe une partie de la rampe vestibulaire immé-

6



Section axiale de la cochlée (d'après Pujol et al., 1999). Lesens des �èches permet de
distinguer la rampe vestibulaire (�èche montante) de la rampe tympanique (�èche descen-
dante). Ces rampes communiquent au sommet par l'hélicotrème. (1) canal cochléaire, (2)
rampe vestibulaire, (3) rampe tympanique, (4) ganglion spiral, (5) nerf cochléaire.

diatement supérieure à la membrane basilaire. Elle est remplie d'un liquide de
nature chimique différente,l'endolymphe. Cette poche (de forme spirale comme
le reste) est séparée de la rampe vestibulaire stricto-sensu par une membrane
souple et �ne, la membrane de Reissner. Cette membrane n'a pas de rôle mé-
canique, elle sert simplement de barrière ionique entre lesdeux liquides a�n que
la membrane basilaire soit baignée sur une face de périlymphe, et sur l'autre
d'endolymphe. Le gradient électrochimique entre ces deux liquides est en effet la
"pile" de l'oreille, la source d'énergie dans laquelle puisent les cellules sensitives
de la cochlée, lescellules ciliées. Cette "pile" est rechargée par la stria vascu-
laris, une bande de cellules fortement vascularisée qui maintient la composition
chimique de l'endolymphe.

Les cellules ciliées sont insérées dans l'organe de Corti, sorte de promontoire
fait de cellules de support, qui chevauche la membrane basilaire à proximité de
l'axe de la cochlée. Elles forment deux groupes. Le groupe leplus proche de l'axe
comprend lescellules ciliées internes(CCI) en une rangée unique. Le groupe le
plus éloigné de l'axe comprend trois à cinq rangées decellules ciliées externes
(CCE). Ces deux sortes de cellules ciliées diffèrent par leur morphologie, leur
innervation, et leur rôle présumé. Les CCI sont innervées defaçon massivement
afférente, et ont un rôle sensitif au sens propre. Les CCE sont innervés de façon
efférente, et, aussi étrange que cela puisse paraître, leurrôle estmoteur.
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Coupe du canal cochléaire (d'après Salt, 1999). La rampe médiane remplie d'endolymphe
est prise “en sandwich” entre la rampe vestibulaire et la rampe tympanique, tous deux
remplis de périlymphe. La membrane de Reissner, sans rigidité, sert de simple barrière
ionique pour isoler la rampe médiane de la rampe vestibulaire. Une deuxième barrière
ionique se trouve à la surface de l'organe de Corti, perché sur la membrane basilaire. La
stria vascularis maintient la composition chimique de l'endolymphe.

À leur extrémité ciliée, les CCI et CCE sont insérés dans la surface de l'organe
de Corti. Ne dépassent de la surface que les cils. L'organe deCorti est renforcé
intérieurement par deux rangées de piliers rigides, qui forment un tunnel de sec-
tion triangulaire dont le sommet s'insère à la surface entreCCI et CCE, et dont la
base s'appuye sur la membrane basilaire. Ce tunnel triangulaire (tunnel de Corti)
donne une rigidité à l'ensemble, et rend la surface d'où emergent les cils stricte-
ment solidaire des mouvements de la membrane basilaire. Au dessus des cils �otte
une membrane �asque, la membrane tectorielle, dans laquelle s'insèrent les cils
des CCE. Les cils des cellules ciliées baignent dans l'endolymphe, et leur corps
baigne dans la périlymphe, qui remplit le tunnel de Corti et les interstices entre
cellules. Le potentiel intracellulaire est intermédiaireentre les potentiels des deux
liquides. Une déformation mécanique provoque l'ouverturede sortes de "trappes"
sur la surface des cils, et laisse passer des ions entre l'endolymphe et le milieu
intracellulaire. Il en résulte une modi�cation du potentiel intracellulaire qui, dans
le cas de la CCI, déclenche la sécrétion de neurotransmetteur qui excite les �bres
nerveuses innervant la cellule.

Une surpression statique de l'air extérieur est transmise par les osselets du
tympan à la fenêtre ovale, qui se déforme vers l'intérieur dela cochlée (rampe
vestibulaire). Les rampes communiquant au sommet par l'hélicotrème, la colonne
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Organe de Corti au microscope électronique à balayage (d'après Pujol et al., 1999). La
barre représente 20� m. Dans la partie supérieure on distingue les cils d'une rangée
de CCI (à gauche) et de trois rangées de CCE (à droite), qui émergent de la surface de
l'organe de Corti. Dans la partie inférieure l'organe de Corti est visible en coupe, avec la
membrane basilaire en bas, et le tunnel de Corti (astérisque) entouré de piliers et traversé
des �bres nerveuses qui desservent les CCE. On ne distingue en revanche ni le corps des
CCI, ni les �bres qui les innervent. La membrane tectoriale,qui dans une cochlée normale
vient se poser au dessus de organe de Corti et recouvrir les cils, est ici absente.

de liquide monte dans la rampe vestibulaire et descend dans la rampe tympanique.
La poussée du liquide déforme la fenêtre ronde vers l'extérieur. La membrane
basilaire, elle, ne se déforme pas puisque l'hélicotrème égalise les pressions sur
ses deux faces. Cela est vrai pour une pousséestatique. Pour une pousséevariable
dans le temps, l'inertie du liquide tendra à s'opposer à son déplacement, et la
membrane basilaire aura tendance à céder sous la pression. La position à laquelle
elle se déforme dépend de la vitesse de variation de pression: près de l'apex si
la variation est lente (pour une variation sinusoidale: si la fréquence est basse), et
près de la base pour des variations rapides (fréquences élevées). Cette dépendance
fréquentielle des lieux de déformation maximale de la membrane est à l'origine
de la sélectivité fréquentielle de l'oreille.

Le son est transmis du tympan à la cochlée par un enchaînementimproba-
ble d'osselets qui servent à adapter l'impédance acoustique du milieu extérieur
(air) à celui du milieu liquide de la cochlée. Lespressionssont multipliées par
un facteur considérable. Certains auteurs emploient le terme d'ampli�cation pour
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Principe de l'innervation des cellules ciliées internes etexternes (d'après Pujol et al.,
1999). Les CCI reçoivent principalement des �bresafférentesde type I, mais ces �-
bres sont contactées à leur extrémité par des �bres efférentes du faisceau olivocochléaire
latéral. Les CCE reçoivent principalement des �bresefférentesdu faisceau olivo-
cochléaire médian, et secondairement quelques �bres afférentes de type II. Notre dis-
cussion situe la limite entre système auditif périphériqueet central au niveau des synapses
entre �bres nerveuses et cellules ciliées.

quali�er cette multiplication de la pression: le terme d'atténuation conviendrait
aussi bien, puisque la contrainte de conservation d'énergie exige que l'amplitude
desdéplacementssoit diminuée dans un rapport au moins égal à l'augmentation
de pression. Le terme d'ampli�cation ne convient donc pas à l'oreille moyenne,
mécaniquement passive. En revanche il peut s'appliquer à l'oreille interne pour
laquelle les CCE constituent une source d'énergie. La découverte du rôle actif
des CCE (ou plus exactement la lente et encore incomplète acceptation de cette
idée sous la pression d'un faisceau de preuves) a boulversé les modèles de mé-
canique cochléaire et sélectivité fréquentielle, et aussiles modèles d'audition plus
généraux dans la mesure où l'innervation des CCE, massivement efférente, met
logiquement cette source d'énergie sous contrôle du système nerveux central.

Les mécanismes actifs confèrent à la réponse mécanique de lamembrane basi-
laire une grande sélectivité fréquentielle. Les mesures récentes montrent qu'elle
suf�t à expliquer celle constatée au niveau du nerf auditif,et rendent inutile l'hypothèse
d'un "second �ltre" au delà la membrane basilaire (Evans, 1974). Les courbes
d'accord (seuil de réponse d'une �bre en fonction de la fréquence) ont la forme
d'une vallée étroite, dont le �anc droit (vers les hautes fréquences) est extrème-
ment raide, avec une pente de l'ordre de 200 à 250 dB/octave. La distribu-
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Coupe schématique de l'organe de Corti montrant la positiondes CCE et CCI au sein
de l'organe de Corti, de part et d'autre du tunnel spiral (d'après Pujol, 1999). La mem-
brane tectorielle �otte au dessus des cils. La surface de l'organe de Corti forme une
barrière ionique qui sépare l'endolymphe, dans laquelle baigne le corps des cellules cil-
iées, et le périlymphe, dans lequel baignent leurs cils. Unedéformation des cils provoque
l'ouverture de canaux et le passage d'ions, et entraîne ainsi la modi�cation du potentiel
de membrane de la cellule.

tion d'activité évoquée par un ton pur a donc une frontière apicale très nette, et
n'empiète pas sur les zones plus proches de l'apex (de fréquence caractéristique
plus basse). En revanche le �anc gauche des courbes d'accordest plus doux, ce
qui fait que la distribution d'activité d'un ton pur peut facilement déborder sur les
zones plus proches de la base. Cette asymétrie des patterns d'excitation se com-
prend dans la mesure où, avant d' atteindre son lieu de sensibilité maximale, une
onde sinusoïdale doit se propager à travers des zones plus basales sensibles à des
fréquences plus élevées.

Cette asymétrie vaut pour les �ltres de fréquence caractéristique (CF) élevées,
au delà de 1 kHz. Pour les CF plus bas les courbes d'accord sontplus symétriques.
La profondeur de la courbe d'accord et son asymétrie diminuent lorsque l'état
physiologique de l'animal se dégrade, lorsqu'on administre des poisons spéci-
�ques des CCE, ou lorsqu'on stimule électriquement le système éfférent olivo-
cochléaire, ce qui suggère que la forte sélectivité fréquentielle est bien le fruit de
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l'activité motrice des CCE.
Sélectivité et asymétrie diminuent avec l'amplitude. Il enrésulte que, pour

des tons près de la fréquence caractéristique, la réponse dela membrane basi-
laire n'est pas linéaire. Cette non-linearité se trahit aussi par la production de
certains produits de distortion (en particulier le terme� �

� �

�

�

). La non-linéarité
implique que l'on ne peut pas strictement prédire la réponseà une somme de
tons purs par superposition des réponses à ces tons isolés. Du coup, la notion de
fonction de transfert(rapport entre les transformées de Fourier de la sortie et de
l'entrée du �ltre) perd de son sens. Le pouvoir séparateur d'un canal (exclusion
des composantes de fréquence autre que sa fréquence caractéristique) n'est pas
aussi bon que laisseraient prévoir les courbes d'accord. Ilse dégrade à ampli-
tude élevée, et la dégradation se traduit par le "recrutement" progressif par une
composante intense des canaux de CF voisine. Malgré ces divers aspects non-
linéaires, l'hypothèse de linéarité des réponses mécaniques est utile en première
approximation.

Quelques évolutions récentes concernant le �ltrage périphérique Une ap-
proximation linéaire très utilisée pour la modélisation est celle du �ltre "gamma-
tone". Elle a été proposée par Johannesma (1972), et Carney et Yin (1988) ont
montré qu'elle représente bien la forme des reponses impulsionnelles mesurées
par la méthode revcor (corrélation entre un stimulus bruit blanc et la réponse d'une
�bre nerveuse). Sur le plan pratique, plusieurs implémentations logicielles sont
disponibles (Holdsworth et al., 1988; O'Mard, Hewitt et Meddis, 1997; Slaney,
1993). Une évolution récente est l'apparition de versions non-linéaires du �ltre
gammatone (Lyon, 1997; Irino, 1997; Meddis, O'Mard et Poveda, 1999). Sur le
plan psychoacoustique, Rosen (1998) a démontré que la non-linéarité dépend du
niveau à la sortie des �ltres, plutôt qu'à leur entrée. Cetteconstatation permet
de simpli�er la description des effets de la non-linéarité sur la sélectivité (si ce
n'est que des décennies d'expériences se sont appuyées sur l'hypothèse inverse
de contrôle par niveau à l'entrée du �ltre). Les conséquences de la non-linéarité,
des phénomènes actifs, et surtout de leur contrôle par le système efferent n'ont
pas �ni d'être explorées.

1.3.1 Innervation des cellules ciliées

Les cellules ciliées internes sont innervées par les dendrites de neurones du gan-
glion spiral. Chaque neurone dessert une seule CCI, mais chaque CCI reçoit des
synapses de 10 à 30 neurones. L'information produite par unecellule est ainsi
codée par une population de 10 à 30 neurones, qui envoient chacun un axone vers
les niveaux centraux via le nerf auditif. Cette population n'est pas tout à fait ho-
mogène: on distingue les �bres à taux spontané élevé (> 18/s), dont le seuil est
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Innervation afférente des cellules ciliées (d'après Pujol, 1999). Les CCI sont innervées
de façon massive, chacune recevant une dizaine de �bres afférentes de type I miélinisées,
toutes dédiées à cette seule CCI. Les CCE ont une innervationafférente plus légère par
des �bres de type II non myélinisées. Chacune dessert plusieurs CCE. Ces �bres de type
II pourraient intervenir dans une boucle de régulation pourajuster le niveau d'activité de
l'innervation efférente (massive) des CCE.

faible, des �bres à taux spontané faible, dont le seuil est plus élevé. Les neurones
correspondants diffèrent aussi par leur morphologie et lesdétails de leur connec-
tivité (Ruggero, 1992; Ryugo, 1992).

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

À côté des �bres provenant des CCI (�bres de type I) qui constituent l'essentiel
des �bres afférentes, il y existe une deuxième population (�bres de type II), dont
les terminaisons se trouvent sur les �bres efférentes qui desservent les CCE. Les
enregistrements faits dans le nerf auditif proviennent des�bres de type I, qui sont
pour la plupart miélinisées (Ryugo, 1992). Personne n'a réussi à enregistrer à
partir des �bres de type II, non myélinisées, qui représentent 5 à 10% de la pop-
ulation efférente. Il pourrait s'agir de la partie afférente d'une boucle de contrôle
du système de commande des CCE (Ryugo, 1992).

Outre ces �bres afférentes, il existe deux populations de �bres efférentes:
la voie olivo-cochléaire mediane (MOC) qui dessert les CCE,et la voie olivo-
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cochléaire latérale (LOC) qui se termine sur les CCI (ou sur les dendrites af-
férentes qui les desservent). Cette dernière pourrait avoir un rôle d'ajustement de
la sensibilité des �bres afférentes de type I.

1.3.2 Transduction

Le mouvement de la membrane basilaire déforme les cils des CCI et provoque
l'émission de neurotransmetteurs qui modulent la probabilité de décharge des �-
bres afférentes. La transduction est asymétrique: une déformatin positive (dans le
sens rampe tympanique - rampe vestibulaire) accroit la probabilité de décharge.
La déformation inverse produit une dépression par rapport au taux de décharge
spontané, limitée par le fait qu'une probabilité ne peut devenir négative. Le taux
moyende décharge augmente avec l'amplitude, mais sature assez rapidement.
Néanmoins, grâce à un effet de "contrôle automatique de gain", le taux instan-
tanésuit assez �dèlement le déplacement de la membrane dans son alternance
positive. Ces propriétés - redressement simple alternanceet contrôle automatique
de gain - sont bien représentées par le modèle de cellule ciliée de Meddis (1988).

La déformation de la membrane détermine, via la cellule ciliée, laprobabilité
de décharge de la �bre de type I qui l'innerve. Les décharges elles-mêmes se
produisent au hasard, selon un processus stochastique qui est bien représentée
par un processus de Poisson. Le processus est ditinhomogène, car son taux est
modulé par la CCI, età effets réfractairescar un deuxième facteur contrôle la
probabilité de décharge à un instant donné: l'histoire des décharges précédentes.
En pratique, cette histoire peut être réduite à la durée de l'intervalle depuis la
décharge précédente. Cette dépendance peut se représenterpar une fonction�
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�

�

� �

. Cette fonction est nulle pendant lapériode réfractaire absolue(d'environ
0.7 ms), puis elle croit rapidement pendant lapériode réfractaire relative, avant
d'attendre sa valeur asymptotique.

Les deux facteurs se combinent de façon multiplicative:
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est la fonction de probabilité produite par la
CCI,
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est l'instant de la décharge précédente, et�

� �

�

�

� �

s'appelle fonction de
récupération (Johnson et Swami, 1983).

En l'absence de stimulus, le taux moyen de décharge prend unevaleur con-
stante appeléetaux spontané. Comme noté plus haut, le taux spontané varie selon
la �bre. On distingue trois populations de �bres: à faible, moyen ou fort taux
spontané (de 0 à 0.5s� � , de 0.5 à 18 s� � , et de 18 et 140 s� � ). La première se dis-
tingue des deux autres par la morphologie des �bres, la position de leurs synapses
sur la CCI, et la position de leur projection dans le noyau cochléaire (Ruggero,
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1992). Pour un stimulus soutenu, le taux moyen sature à une valeur de l'ordre de
100 à 300 /s, mais à une échelle plus �ne le taux instantané peut être plus élevé.

Pour des stimuli de fréquence suf�samment basse, le taux instantané suit la
forme d'onde des vibrations: la décharge estsynchronisée. Pour des fréquences
supérieures à 1 kHz, la qualité de la synchronisation diminue. Elle disparaît au
dela de 5 kHz pour le chat, ou 9-10 kHz pour la chouette. Cette perte de synchro-
nisation a plusieurs causes. Elle peut s'expliquer en partie par un "bruit" temporel
(imprécision de dé�nition de l'instant de décharge), dont une partie pourrait être
d'origine instrumentale, liée aux contraintes techniquesde l'enregistrement des
décharges. Mais elle a aussi une origine plus profonde, dansla caractéristique
passe-bas de la cellule ciliée due à la capacité de membrane (Ruggero, 1992).

Au vu de ces données, on peut envisager deux types de codage del'information.
Un premier codage seraittemporel, parté par un faisceau parallèle de �bres qui
chacune porte une part de l'information dans la statistiquetemporelle de ses décharges.
Un deuxième serait de typespectral, représenté par le taux de décharge d'une �bre
ou neurone en fonction de sa position sur un axe tonotopique.

Pour résumer: La cochlée se comporte comme un banc de �ltres dont la sélec-
tivité, extrêmement �ne, est le résultat d'interactions entre les propriétés mé-
caniques passives de la membrane basilaire et des �uides quil'entourent, et les
propriétés actives des cellules ciliées externes. Les vibrations sont traduites en un
ensemble de décharges de la population de �bres du nerf auditif. La population
est organisée tonotopiquement, et la probabilité de décharge de chaque �bre varie
dans le temps. La décharge d'ensemble peut donc se concevoir, soit comme une
succession de spectres à court terme, soit comme un ensembleparallèle de signaux
temporels qui diffèrent par le �ltrage qu'ils ont subi. L'échange d'information
entre périphérie et centre n'est pas à sens unique: le système nerveux central con-
trôle, via les CCE, l'état mécanique du système périphérique. Les propriétés et
effets de ce système de contrôle sont mal connus.

1.4 Le système auditif central

La section précédente décrivait la partie périphérique et son interface avec le nerf
auditif, en insistant sur la nature tant efférente qu'afférente de cette interface.
Cette section aborde une description du système auditif central, toujours par ap-
proximations successives, en allant du simple vers le complexe. Dans le chapitre
suivant la discussion se concentrera sur des questions particulères, en particulier
les indices d'une organisationtonotopiqueet de circuits spécialisés dans letraite-
ment temporel.
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SG
ganglion spiral

CN
noyau cochlŽaire

SOC
compexe olivaire supŽrieur

LL
noyaux du lemniscus latŽral

CI
colliculus infŽrieur

MGB
corps genouillŽ mŽdian

AC
cortex auditif

cochlŽe

Hiérarchie ascendante des principaux niveaux du système nerveux auditif.

1.4.1 Une hiérarchie de niveaux

Le système auditif central peut se décrire comme une hiérarchie ascendante de
noyaux ou niveaux de traitement, allant du ganglion spiral jusqu'au cortex auditif.

Les �bres afférentes du nerf auditif sont les axones des neurones duganglion
spiral (SG), dont les dendrites font synapse avec les cellules ciliées. Les étapes
suivantes sont lenoyau cochléaire(CN), le complexe olivaire supérieur(SOC),
lesnoyaux du lemniscus latéral(LL), le colliculus inférieur(IC), le thalamus et
en particlier lecorps genouillé médian(MGB), et en�n lecortex auditif(AC).

Le ganglion spiral est logé dans une cavité osseuse près de l'axe de la cochlée.
Noyau cochléaire et complexe olivaire se trouvent dans letronc cérébral. Le
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Vue unilatérale schématique du système auditif du chat, donnant une idée grossière des
positions anatomiques relatives des différentes étapes dusystème nerveux auditif (d'après
Ehret, 1997). Le cervelet et la partie caudale du cortex gauches ont été retirés pour mon-
trer le tronc cérébral. Abbréviations: AC cortex auditif, MGB corps genouillé médian, IC
colliculus inférieur, SC colliculus supérieur, LL lemniscus latéral, SPOC complexe oli-
vaire supérieur, DCN noyau cochléaire dorsal, AVCN noyau cochléaire ventro-antérieur,
PVCN noyau cochléaire postéroventral.

colliculus occupe lemésencéphale, le thalamus lediencéphale, et le cortex auditif
le télencéphale. Les noyaux du lemniscus latéral sont intermédiaires entretronc
cérébral et mésencéphale.

Les étapes les plus périphériques (CN, SOC, LL) sont pour l'essentiel spé-
cialisées dans le traitement auditif, mais il existe néanmoins des apports non-
auditifs dès le CN (Romand et Avan, 1997) qui se renforcent aufur et à mesure
qu'on monte dans la hiérarchie (IC, MGB, cortex). La variétéet la complexité des
réponses aux sons augmente de la périphérie vers le centre, et on peut parler de
hiérarchiedes structures et des traitements.

1.4.2 Subdivisions

La description précédente était extrêmement simpli�ée. Unpremier pas vers une
description plus �dèle est de considérer que chaque "étape"de la hiérarchie pos-
sède elle-même sa structure, faite de distinctions tant macroscopiques (divisions
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anatomiques) que microscopiques (distinctions de morphologie et connectivité
neuronale, neurotransmetteurs, etc.). On a coutume de distinguer les divisions
suivantes (Rouiller, 1977):

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

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

� Le noyau du lemniscus latéral peut être divisé en deux zones principales:
une zone dorsale (DNLL) et une zone ventrale (VNLL), et on distingue
aussi un noyau intermédiaire (INLL) (Helfert et Aschoff, 1977).

� Le colliculus inférieur (IC) comprend une division centrale (ICC) à la struc-
ture laminaire très marquée, entourée d'un noyau dorsomédian, d'un cortex
dorsal, et d'un noyau latéral.

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

� Le cortex auditif (AC) a une structure qu'on peut concevoir comme le pro-
duit cartésien d'une division encoucheset d'une division enaires. La struc-
ture en couches (numérotées de I à VI depuis la surface) du cortex audi-
tif ressemble à celle d'autres parties du cortex, avec des spéci�cités dans
l'importance relative de certaines couches. Orthogonalement à cette struc-
ture en couches, les aires se répartissent selon des critères anatomiques (cor-
tex auditif primaire, secondaire, tertiaire, etc.) ou electrophysiologiques.
On distingue ainsi quatre champs auditifs (organisés tonotopiquement chez
l'animal anésthésié): le champ antérieur (AAF), primaire (AI), postérieur
(PAF) et ventropostérieur (VPAF). Ils sont entourés de champs dont l'organisation
est moins nette ou moins bien étudiée aires ventral, temporal ou dorso-
postérieur (de Ribaupierre, 1997).

Des divisions plus �nes peuvent bien entendu être faites, etselon les auteurs,
les critères, et/ou l'espèce étudiée, les frontières de divisions et leur noms peuvent
changer. À côté d'une organisation selon des lignes anatomiques, la population
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Hiérachie ascendante des principaux niveaux du système auditif central, montrant les prin-
cipales subdivisions de ces niveaux.

de neurones de chaque noyau peut être classée selon des critères morphologiques
(taille et forme des soma et arborescences axonales et dendritiques), de connec-
tivité, électrophysiologiques (forme des réponses), ou neuropharmacologiques
(nature des neurotransmetteurs). Le frontières de ces classes peuvent être co-
hérentes avec les divisions anatomiques, voire les sous-tendre lorsqu'une division
est dé�nie par le type de cellules qu'elle contient. Mais le plus souvent un type de
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Subdivisions du noyau cochléaire (d'après Rouiller, 1997). On distingue trois divi-
sions principales: AVCN (noyau cochléaire antéroventral), PVCN (postéroventral), DCN
(dorsoventral). Ces divisions sont corrélées, mais non confondues, avec les distributions
de neurones de divers types. Parmi ceux-ci, il est intéressant de repérer les neurones de
type “bushy” sphériques et globulaires (AVCN), toutes deuxspécialisées dans la trans-
mission d'informations temporelles �nes, sans perte de résolution. Une autre cellule spé-
cialisée pour le traitement temporel est la cellule “octopus” (PVCN).

cellule est distribué sur plusieurs divisions anatomiques, et une division contient
plusieurs types cellulaires.

La variété de cellules croit de la périphérie vers le centre.Dans le ganglion
spiral on ne distingue que trois types de neurones. Les neurones de type II sont
petites, à axones non-miélinisés, et leurs dendrites contactent les �bres efferentes
qui contrôlent les CCE. Les neurones de type I sont plus grosses, leurs axones
sont souvent miélinisés (selon l'espèce), et ils desservent chacun une CCI. Les
neurones de type I existent en deux variétés qui se distinguent par leur taux de
décharge spontané et par des détails morphologiques et de connectivité.

En revanche au niveau cortical Winer (1992) distingue un total de 47 sortes de
neurones (dont certaines, il est vrai, sont communes à plusieurs divisions). À la
variété des neurones, on peut ajouter celle des synapses, qui diffèrent par leur mor-
phologie, les neurotransmetteurs qu'elles emploient, lespropriétés de membrane,
etc..

Parmi les types cellulaires, il sera intéressant pour la suite de distinguer les
cellules qui sont spécialisées dans la transmission avec une résolution temporelle
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�ne. Ce sont par exemple les cellules de type "bushy" de la division antéro-
ventrale du noyau cochléaire (AVCN), qui relaient les informations du nerf au-
ditif avec une grande �délité vers les niveaux supérieurs, ou les cellules de type
“octopus” de PVCN qui répondent avec des impulsions isoléesprécisément syn-
chronisées avec l'attaque ou la période d'un stimulus.

Pour résumer, chaque niveau de la structure hiérarchique (SG -> CN -> SOC
-> LL -> MGB -> cortex) peut être subdivisé à son tour, de façondiverse selon les
critères adoptés. Une strati�cation �ne produit une description plus proche de la
réalité, mais plus dif�cile à retenir et plus lourde à manier.

1.4.3 Structure bilatérale

Jusqu'ici la discussion a ignoré le fait que chaque niveau existe endeux exem-
plaires, depuis les oreilles jusqu'au cortex. Une symétrie règne entre les côtés
gauches et droits, du moins aux niveaux les plus périphériques (oreille, SG, CN,
SOC, LL, IC) et sauf spécialisation exceptionnelle, tels les pavillons asymétriques
de la chouette effraie (Tyto alba, en anglaisbarn owl). Le cortex en revanche mon-
tre des signes de spécialisation hémisphérique, et il serait logique qu'il en soit de
même de MGB qui lui est étroitement associé. L'hémisphère droit est censé, chez
la plupart des individus, traiter la parole et le langage, etl'hémisphère gauche les
aspects intonatifs ou musicaux (de Ribaupierre, 1997).

Des connexions croisées gauche-droite existent à plusieurs niveaux. Le pre-
mier niveau important d'intégration binaurale est le complexe olivaire supérieur
(SOC), dont deux noyaux (LSO et MSO) sont réputés spécialisés respectivement
dans le traitement des disparités binaurales d'intensité et de temps d'arrivée. Des
projections depuis le côté opposé existent cependant dès lenoyau cochléaire (CN),
voire même dès la cochlée, puisque les voies olivo-cochléaires latérale et médi-
ane ont chacune une composante ipsilatérale et contralatérale. Aux niveaux plus
centraux que SOC, des échanges gauche-droite ont lieu à de multiples niveaux.
La projection de LSO sur IC est ipsilatérale pour les fréquences basses, et con-
tralatérale pour les fréquences hautes (pour cette raison elle a été comparé au
chiasma optique, Rouiller, 1997). Des connexions croiséesmassives existent à la
sortie de LL (via la commissure de Probst) et de IC (via la commissure du col-
liculus inférieur), et au niveau du cortex auditif via le corps calleux qui relie les
deux hémisphères. C'est dire que les connexions bilatérales existent à la sortie de
pratiquement tous les niveaux principaux supérieurs SOC, sauf un: MGB (Ehret,
1997).

Malgré ce brassage bilatéral massif, chaque niveau garde uncertain caractère
monaural de par la connectivité qui le relie de façon plus dense à une oreille, et de
par sa sensibilité plus grande aux sons venant d'un côté plutôt que de l'autre. Ce
qui complique un peu cette image, c'est que la dominance est tantôt ipsilatérale,
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Principales connexions ascendantes trans-latérales. Le système étant symmétrique, chaque type
de connexion existe en deux exemplaires dont un seul est �guré. Plus précisément, le schéma
comprend les projectionscontralatéralesdes noyaux situés àdroite, et les projectionsipsilatérales
des noyaux situés àgauche. On voit que certains noyaux projettent de façon bilatérale(en blanc
à droite), et d'autres de façon spéci�quement ipsi- ou contra-latérale. De même, certains noyaux
sont alimentés de façon bilatérale (en blanc à gauche) et d'autre de façon ipsi- ou contra-latérale.
Dans ce schéma sont mis en relief les projections de deux types de cellule spécialisées dans le
traitement temporel. Les cellules “bushy” de AVCN projettent des deux cotés, et les cellules
“octopus” de PVCN de façon surtout contralatérale.
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tantôt contralatérale, selon le niveau. Ainsi l'oreille droite alimente exclusivement
le CN droit, et préférentiellement le LSO droit et les MNTB , LL, et IC gauches.
Au niveau du thalamus (MGB) et du cortex les neurones à sensibilité monaurale
sont plus rares, mais on note cependant une certaine dominance contralatérale (de
Ribaupierre, 1997). Le MSO est alimenté de façon assez équilibrée par les deux
oreilles. Il en est de même du LSO, mais la source contralatérale, via le MNTB,
est surtout inhibitrice.

En résumé, des échanges translatéraux existent à de nombreux niveaux. Cer-
tains s'expliquent par les traitements binauraux nécessaires pour la localisation
et la séparation des sources, mais il est peu probable que ce soit le cas de toutes
les convergences bilatérales. Il semble plutôt qu'il s'agisse d'un aspect du paral-
lèlisme de la connectivité entre niveaux (voir section suivante). La multiplication
des circuits possibles qui résulte de ce parallèlisme pourrait contribuer à la so-
phistication des traitements, qu'ils soient ou non binauraux. Elle pourrait aussi
contribuer à la robustesse, grâce à la redondance des circuits.

1.4.4 Parallélisme et sauts “trans-hiérarchiques”

Jusqu'ici la discussion a présenté la succession de niveauxcomme s'il s'agissait
d'une hiérarchie stricte, chaque niveau alimentant le niveau immédiatement supérieur.
En fait, il existe de nombreuses voies parallèles ascendantes, dont certaines saut-
ent des étapes dans leur progression vers le centre. C'est unfacteur de com-
plexité en ce sens qu'il interdit la récapitulation au niveau de chaque étape. Il
faut souligner que l'abstraction et l'encapsulation de détails ("data hiding"), qui
sont des techniques familières de maîtrise de la complexitéen ingénieurie infor-
matique, nécessitent que soit respectée une hiérarchie stricte. Elles ne peuvent
s'appliquer à un système qui comporte des sauts de niveau.

Des exemples de sauts de niveau sont les connexions de CN versLL et IC (sans
passer par SOC), de SOC vers IC (sans passer par LL), et de LL vers MGB (sans
passer par IC), etc.. La combinatoire est cependant limitéepar le fait que certains
noyaux sont des étapes obligées. Ce sont lenoyau cochléaireoù se terminent
toutes les �bres ascendantes du nerf auditif, et lecolliculus inférieurqui reçoit
des �bres de presque tous les noyaux de niveau inférieur (desdeux côtés) et que
ne contournent que quelques �bres destinées au MGB en provenance du noyau de
la voie acoustique centrale (NCAT) (Schwartz, 1992) ou de VNLL (Scho�eld et
Cant, 1997). Une troisième étape obligée est lethalamus(essentiellement MGB)
qui �ltre toute information ascendante vers le cortex auditif (AC). Outre les voies
qui montent en sautant une ou plusieurs étapes, on note bien sûr de nombreuses
et parallèles voies d'un niveau vers le niveau supérieur, ainsi qu'à l'intérieur de
chaque niveau.

Pour résumer, le parallelisme des liaisons ascendentes estun élément supplé-
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Principales connexions ascendantes classées selon le nombre de niveaux hiérarchiques qu'elles
sautent. Les �bres des cellules du CN qui desservent directement le IC contralatéral contour-
nent lesdeuxniveaux intermédiaires deSOCet NLL (qu'elles desservent aussi). A noter parmi ces
�bres des axones de cellules “bushy” de AVCN et de cellules “octopus” de PVCN, toutes deux spé-
cialisées dans le transport d'informations temporelles précises). Parmi les connexions qui évitent
unniveau intermédiaire, on compte les projections contralatérales de CN sur NLL (qui contournent
SOC), et celles bilatérales de LSO sur IC et ipsilatérales deMSO et MNTB sur IC (qui contour-
nent NLL). Hormis ces exemples de connexions “transhiérarchiques”, de nombreuses connexions
afférentes se font, comme on s'y attend, d'un niveau au niveau immédiatement supérieur. Il existe
aussi de nombreuse connexions intrinsèques à chaque niveauhiérarchique (dont seules quelques
unes sont signalées), et un important réseau descendant quiest l'objet d'un schéma ultérieur. Il est
intéressant de noter que quelques étapes sont obligées: CN relaie toutes les �bres du nerf auditif,
et MGB reçoit toute l'information ascendante vers le cortex. IC est aussi une étape quasi-obligée
pour les informations ascendantes. Par souci de simpli�cation, les connexions impliquant les noy-
aux périolivaires ne �gurent pas sur ce schéma.
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mentaire de compléxité, auquel il faut ajouter les liaisonsintrinsèquesà un noyau
ou niveau donné, et les connexionsdescendantesqui sont décrites dans la section
suivante.

1.4.5 Voies descendantes

L'existence de voies descendantes est un cauchemar pour la caractérisation fonc-
tionnelle d'un système. Les chemins possibles pour aller d'un niveau à un autre
se démultiplient à l'in�ni (à la manière des miroirs en vis-à-vis que l'on trouve
dans certains restaurants). On ne peut donc préciser le niveau hiérarchique dans
un échange d'information, ni même compter le nombre d'"étapes" menant d'un
niveau à un autre. La rétroaction laisse craindre un risque d'instabilité, qui est
dif�cile à apprécier car le système est non-linéaire et non-invariant dans le temps
(du fait de changements d'état, contexte, eveil, etc.). Lesvoies descendantes sont
pourtant nombreuses, presqu'autant que les voies ascendantes, et dans certains cas
aussi massives. Notre seule consolation est de noter les quelques cas cas où elles
sont absentes ou particulièrement simples (boucle réciproque).

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

La deuxième voie olivocochléaire est le faisceau médian (MOC) qui assure,
via des �bres miélinisées, une innervation efférente massive des CCE. Elle trouve
son origine dans le MNTB et les noyaux périolivaires du SOC contralatéral (Warr,
1992; Schwartz, 1992). La plupart des cellules d'origine sont situés dans le corps
trapézoidal, zone où passent de nombreuses �bres issues de SOC, ainsi que des
�bres descendantes de IC. Cela fait dire à Warr (1992) que lesneurones d'origine
du MOC sont "les neurones les mieux informés du tronc cérébral". Ils sont ali-
mentés de façon dominante par des �bres venant du CN contralatérale, c'est à dire
du côté où ils projettent. On penserait à une simple boucle réciproque (à laquelle
participeraient les neurones de type II du SG; Ryugo, 1992),si n'était la présence
massive d'autres apports, notamment descendant de niveauxsupérieurs.

Le MOC contrôle les CCE, et donc les propriétés mécaniques actives de la
cochlée. L'hypothèse d'un traitement sophistiqué avec modi�cations dynamiques
du �ltrage en temps réel est attrayant, mais il est dif�cile d'en faire la preuve.
Les hypothèses avancées sont généralement moins ambitieuses: contrôle automa-
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Principales connexions descendantes. Il est intéressant de noter les lacunes: aucune connexion
efférente n'aboutit au ganglion spiral, aucune n'est issuedu ganglion ni du noyau cochléaire, et
aucune ne contourne le colliculus inférieur (à quelques exceptions près), ce qui fait que IC est
une étape quasi-obligée des voies descendantes comme ascendantes. Parmi les voies efférentes
vers la cochlée, la voie olivocochléaire latérale (LOC) issue de LSO se termine par des synapses
sur les dendrites des �bres afférentes de type I (à proximitéde leur synapse sur la CCI dans la
cochlée). Il pourrait s'agir d'une boucle de rétroaction chargée d'ajuster la sensibilité des �bres
afférentes. La voie olivocochléaire médiane (MOC) projette sur les CCE motrices de la cochlée
en provenance des noyaux périolivaires contralatéraux. Ces derniers sont alimentés depuis le CN
ipsilatéral: le MOC contrôle donc de la cochlée qui l'alimente. Il peut s'agir ici encore d'une
boucle de rétroaction, dont le but serait d'ajuster le pointde fonctionnement mécanique de la
cochlée.
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tique de gain, ajustement (mécanique) du point de fonctionnement de la CCI,
etc.. Il est interessant de noter que l'innervation efférente est phylogénétiquement
aussi ancienne que les cellules ciliées elles-memes, et prédaterait la différentiation
des vertébrés amniotes en une lignée menant aux mammifères,et d'autres lignées
menant aux tortues, reptiles ou oiseaux, il y a environ 300 millions d'années (Man-
ley et Köppl, 1998).

Une hypothèse hautement spéculative est celle d'une interaction sur la mem-
brane basilaire entre sons venus de l'environnement etvibrations endogènes, pro-
duites par la transduction de signaux nerveux à structure temporelle �ne (syn-
thétisés centralement, ou provenant de l'oreille opposée). Ce qui rend l'hypothèse
attrayante c'est qu'elle metterait à pro�t la relative linéarité de la membrane basi-
laire, "dernière étape linéaire avant le système auditif central" (Møller, 1983). Cer-
tains indices sont en sa faveur, dont le fait que les �bres efférentes du MOC sont
myélinisées, et que certains des neurones qui leur donnent naissance reçoivent des
synapses d'un type s'apparentant aux calyces de Held (Warr,1992). Autre donnée
en sa faveur, une expérience psychoacoustique a mis en évidence des battements
binauraux entre un stimulus supraliminaire d'un côté, etsubliminaire(de 10 à
20 dB) de l'autre (Ayres et Clack, 1984). Il est dif�cile d'imaginer qu'un stim-
ulus subliminaire soit suf�samment bien représenté centralement pour produire
des battements. En revanche les battements pourraient s'expliquer si on admet-
tait l'idée d'une interaction mécanique entre stimulus subliminaire et vibrations
transmises d'une oreille à l'autre via un codage nerveux.

Malheureusement pour cette hypothèse, (a) ces données psychoacoustiques
n'ont pas été con�rmées par des expériences plus récentes (Gu, Wright et Green,
1995), et (b) les enregistrements dans les �bres du MOC n'ontrévélé que des
réponses régulières du type "chopper", et non une structuretemporelle corrélée
avec le stimulus. Cette hypothèse attrayante est donc à écarter.

La majorité des �bres du système olivocochléaire proviennent de neurones
alimentés depuis le côté qu'ils desservent. Une minorité dessert l'autre oreille.
Le nombre de neurones impliqués et les proportions (LOC vs MOC, ipsilatéral
vs contralatéral) est très variable d'une espèce à l'autre,et d'un individu à l'autre
(Warr, 1992). Certaines �bres olivocochléaires desservent aussi CN, et il existe
aussi des efférences SOC->CN propres (Schwartz, 1992). La cochlée ne reçoit
pas de connexions descendantes directes depuis des niveauxsupérieurs à SOC.

En ce qui concerne les noyaux de niveau supérieur au complexeolivaire, la
plupart des projections de LL sont ascendantes, mais il existe néanmoins des ef-
férences du noyau dorsal (DNLL) vers le CN. Le colliculus inférieur (IC) projette
bilatéralement vers le noyau dorsal du CN (DCN), et ipsilatéralement vers les
noyaux périolivaires et vers LL (Ehret, 1997). Le MGB n'a apparamment pas
de projections descendantes (Winer, 1992). Le cortex auditif (AC) en revanche
projette vers MGB et IC. Les connexions entre cortex et MGB sont massives et
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Schéma des voies efférentes olivocochléaires (d'après Helfert et Aschoff, 1997). Les voies
efférentes latérale (LOC) et médiale (MOC) projettent principalement vers la cochlée qui
les alimente, mais il existe aussi une contribution contralatérale plus ou moins importante
selon les espèces et les individus.

ordonnées, et sauf exception chaque division de MGB est connectée avec une aire
particulière du cortex par une projection réciproque. Le cortex ne semble pas pro-
jeter directement vers LL, SOC (Schwartz, 1992), ou CN (Cant, 1992), ni bien sûr
vers SG ou la cochlée). Une exception, citée par Romand et Avan (1997), est une
projection directe du cortex vers CN.

En résumé, les voies descendantes sont nombreuses. Tous les noyaux impor-
tants du système auditif (sauf le ganglion spiral, SG) sont,soit la source, soit
l'aboutissement d'une voie centrifuge. L'absencede certaines combinaisons n'en
est que plus remarquable. Le thalamus (MGB) n'a aucune projection descendante,
et la plupart de celles du cortex ne dépassent pas IC. Le colliculus inférieur joue
ainsi un rôle de "verrou" pour les voies descendantes, semblable à celui qu'il joue
pour les voies ascendantes. Ce rôle (et peut-être aussi la régularité structurelle
de son noyau central?) lui a valu d'être quali�é de "gare de triage" du traitement
de l'information (Ehret, 1997). IC projette à tous les niveaux qui lui sont in-
férieurs sauf la cochlée (SG et cellules ciliées). Les cellules ciliées quand à elles
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ne reçoivent d'efférences que du complexe olivaire. L'absence d'une projection
directe entre deux niveaux donnés n'interdit bien sûr pas une in�uenceindirecte.
Ainsi, il suf�t de trois étapes pour passer du cortex à la cochlée (via IC et SOC).
On peut expliquer ainsi l'effet, cité plus haut, que peut avoir une tâche cognitive
sur les oto-émissions évoquées (Puel et al., 1988).

1.4.6 Autres facteurs de complexité

Nous avons parlé jusqu'ici des connexions ascendantes ou descendantes, mais il
en existe aussi qui sont intrinsèques à un niveau hiérarchique. Elles sont nom-
breuses, et d'autant plus importantes qu'une deuxième hiérarchie de traitements
semble exister à chaque niveau. Par exemple dans le noyau cochléaire on peut
établir une hiérarchie AVCN -> PVCN -> DCN, les circuits et traitements au
niveau de DCN étant plus complexes que ceux de VCN. Autre exemple, la dis-
tinction au sein de l'ensemble thalamus-cortex entre un système tonotopique (rel-
ativement "simple"), un système diffus, et un système multimodal, (Winer, 1992,
Rouiller, 1997)].

Autre facteur de complexité, les échanges avec d'autres modalités sensorielles
ou motrices, voire avec l'ensemble du système nerveux. Ils sont nombreux dès
le colliculus inférieur (en relation étroite avec le colliculus supérieur), et massifs
dans le thalamus et le cortex.

Des facteurs méthodologiques contribuent à brouiller notre compréhension du
système. Ce sont par exemple les effets des anesthésiques utilisées dans les études
physiologiques, la diversité des modèles animaux, et bien sûr l'impossibilité de
faire certaines expériences chez l'espèce qui nous intéresse le plus, l'homme.
Certains aspects sont constants chez tous les animaux étudiés (ou à l'intérieur
de groupes plus restreints tels que les animaux à sang chaud,les mammifères, les
carnivores, ou les primates). D'autres sont d'une grande variabilité, parfois en-
tre individus d'une même espèce. Ainsi, chez l'homme le LSO,spécialisé dans
le traitement des disparités binaurales d'intensité (et detemps d'attaque, Joris,
1998) serait-il peu développé, et les noyaux périolivairesseraient diffus (Kahle et
al., 1979; Schwartz, 1992) [mais Covey, Vater et Casseday (1991) assurent que
LSO est au contraire d'une grande stabilité phylogénétique. . . ].

Un dernier facteur important de la complexité du système estle nombre d'éléments
microscopiques en jeu à chaque étape. De Ribaupierre (1997)donne les chiffres
suivants pour le néocortex: 40000 neurones/mm� , 20000 synapses par neurone,
dont 2000 inhibitrices, 9000 excitatrices locales, et 9000excitatrices lointaines.
À noter que la complexité des connexions ne se mesure pas seulement au nombre
de synapses: il faut aussi tenir compte du fait qu'elles ont été choisies parmi un
nombre plus important encore de connexionspossibles. On tend parfois à voir
dans chaque élément neuronal un élément de circuit au comportement assez sim-
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Tableau des connexions cortico-corticales aboutissant sur des aires auditives (d'après Winer,
1992). Ce tableau ne comprend que les connexions ipsilatérales (sont exclues les connexions com-
missurales). La forme et la taille des symboles indique l'existence et la densité des projections. Ce
tableau est reproduit pour illustrer plusieurs points: (1)La complexité structurelle de ce niveau.
(2) La multiplicité des connexions entre subdivisions. (3)Le fait que cette connectivité n'en est
pas pour autant complète. (4) L'existence d'apports provenant d'autres zones ou modalités. Voir
la référence d'origine pour l'explication des symboles.
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Couches du cortex auditif primaire (AI) et connexions intrinsèques et extrinsèques
(d'après de Ribaupierre, 1997). Cette organisation en couches est orthogonale de
l'organisation en aires du tableau précédent (la structurede l'ensemble peut se concevoir
comme un sous-ensemble du produit cartésien aires� couches).

ple. Cependant si on les considère selon une perspective évolutionnaire, comme
les descendants des organismes unicellulaires qui, à un stade de l'évolution, ont
convenu de se grouper, puis de se spécialiser pour assurer unrôle particulier au
service du groupe (Gould, 1985), on peut s'attendre à un comportement sophis-
tiqué de chaque élément. Une partie de la sophistication de comportement de leurs
ancêtres unicellulaires, individus autonomes puis coopérateurs, a pu être conservé
par les neurones, notamment lors de leur croissance.

1.5 Conclusion

Pour résumer, les étapes successives de notre description ont revélé une com-
plexité considérable à chaque niveau de description. De nombreuses régularités
existent, mais elles ont chacune de nombreuses exceptions,dont le recensement
fait obstacle à la compréhension du système. Il faut rendre hommage aux biol-
ogistes d'avoir mis au point des techniques d'exploration et de description capa-
bles d'appréhender une telle complexité. Dans les sectionssuivantes je reviens
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Tableau des connexions entre MGB et cortex (d'après Winer, 1992). Le tableau montre
les connexions ascendantes (coin nord-ouest grisé) et descendantes (coin sud-est grisé)
entre les divisions de MGB et celles du cortex (dont cortex auditif primaire AI, accessoire
AAF, et secondaire AII). Ce tableau est reproduit pour illustrer: (1) la multiplicité des
connexions entre cortex et thalamus, (2) leur nature fortement réciproque, du moins en ce
qui concerne les aires primaires et accessoires, (3) le faitque cette connectivité n'est pas
pour autant complète. Voir la référence d'origine pour l'explication des symboles. Winer
(1992) donne deux autres tableaux intéressants: un tableaude la connectivité corticale
d'une hémisphère à l'autre (commissurale), et un tableau des projections corticofuges.
Ensemble, ils tracent un schéma complexe de la connectique du système auditif au niveau
du cortex et du thalamus.

sur certains aspects de cette structure, à la recherche d'éléments qui confortent,
ou au contraire affaiblissent, les hypothèses qui sous-tendent mes modèles. Je
suis spéci�quement à la recherche d'indices de l'existencede mécanismestem-
porelsde traitement du signal, en particulier utilisant l'inhibition. Je commencerai
néanmoins par examiner les indices en faveur d'un traitement dans le domaine
spectral, pour deux raisons. La premiere est que les modèlesspectraux représen-
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Classi�cation hiérarchique des champs corticaux (d'aprèsRouiller, 1997). AAF: auxiliary
auditory �eld, AI: primary auditory �eld, AII: secondary auditory �eld, VPAF: ventropos-
terior auditory �eld, PAF: posterior auditory �eld.

tent une alternative qu'il faut garder présente à l'esprit.La deuxième est que, si
l'essentiel du traitement se fait dans le domaine temps, il faut trouver une expli-
cation à l'ubiquité des représentations tonotopiques.
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2 Tonotopie et traitement temporel

Le chapitre précédent décrivait le système auditif en allant du simple vers le com-
plexe. Le présent chapitre recherche plus particulièrement les indices révélateurs
de la nature des traitements auditif. Deux classes d'hypothèse sont en lice: traite-
ments dans le domainefréquence, s'appuyant sur une représentation tonotopique,
et traitements dans le domainetemps, s'appuyant sur la structure temporelle des
trains de décharges nerveuses.

2.1 La tonotopie dans le système auditif

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

En�n cette lame[la lame spirale osseuse de la cochlee, à laquelle Du Ver-
nay attribuait les qualités résonnantes qu'on attribue aujourd'hui à la mem-
brane basilaire]n'e� t pas � eulement capable de reçevoir les tremblemens
de l'air, mais � a � tructure doit faire penser qu'elle peut répondre à tous
leurs caractères differens ; car e� tant plus large au commencement de la
premiere revolution qu'à l'extremité de la derniere, où elle �nit comme en
pointe, & � es autres parties diminuant proportionnellement de la largeur, on
peut dire que les parties les plus larges pouvant e� tre ébranlées� ans que
les autres le� oient, ne� ont capables que de fremi� � emens plus lents qui
répondent par con� equent aux tons graves ; & qu'au contraire� es parties les
plus etroites e� tant frappées, leurs fremi� � emens� ont plus vi� tes, & répon-
dent par con� equent aux tons aigus , de me� me les parties les plus larges
d'un re� � ort d'acier font des fremi� � emens plus lents, & répondent aux tons
graves , et que les plus étroites en font de plus frequens & de plus vi� tes,
& répondent par confequent aux tons aigus ; de� orte qu'en�n � elon les dif-
ferens ébranlemens de la lame� pirale , les e� prits du nerf , qui se répand
dans la� ubstance reçoivent differentes impre� � ions qui repre� entent dans le
cerveau les diver� es apparences des tons.

Les cellules ciliées répondent à des fréquences différentes en fonction de leur
position le long de la cochlée. Cette organisation tonotopique est reproduite à
tous les niveaux du système auditif central jusqu'au cortexavec un degré variable
de précision. Pour qu'il y ait tonotopie, deux condtions doivent être remplies:
(a) chaque cellule doit avoir une fréquence caractéristique bien dé�nie, et (b) ces
cellules doivent être disposées régulièrement dans l'espace en fonction de cette
fréquence. La première condition est nécessaire pour que laseconde ait un sens,
mais on peut parfaitement imaginer un ensemble désordonné de cellules sélectives
en fréquence, pour lequel le terme de tonotopie ne s'appliquerait pas.

34



Disposition des fréquences le long de la membrane basilaireselon von Békésy (1960)
(d'après Pujol, 1999). La base, étroite et rigide, répond aux fréquences élevées. L'apex,
large et souple, répond aux fréquences graves. Cette organisation tonotopique est projetée
à de nombreux niveaux du système auditif.

La tonotopie est de qualité variable selon les niveaux, et ilest intéressant de
considérer de quelles façons cette qualité se dégrade. Une première façon est
par élargissement de la courbe d'accord, par exemple par convergence (via une
ou plusieurs étapes synaptiques) des activités d'une population de neurones de
fréquences caractéristiques diverses. La convergence peut être justi�ée par un
traitement nécessitant une intégration large-bande, maiselle pourrait aussi être le
résultat de simples imperfections de la connectique. Dans les cas extrèmes on ob-
serve des courbes d'accord à plusieurs vallées, voire de forme non-fonctionnelle
(en forme de courbe fermée, etc.). Dans ces cas la notion de fréquence carac-
téristique n'a pas de sens univoque. Une deuxième forme de dégradation de la
tonotopie est par perte de l'ordonnancement linéaire, sansperte de sélectivité des
cellules individuelles. La perte d'ordonnancement linéaire ne signi�e pas forcé-
ment perte de tout ordre spatial. Licklider (1959) soulignequ'un ensemble de cel-
lules désordonné peut être remis en correspondance avec unedimension linéaire
par auto-organisation Hebbienne. À noter que la perte d'ordre spatial au niveau

�

risque d'accentuer la perte desélectivitéau niveau
� �

� , pour peu que la
projection de

�

à
� �

� fasse intervenir une sommation de neurones proches.
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D'autres facteurs peuvent affecter la qualité de la tonotopie. Aux niveaux
supérieurs, la représentation de la fréquence entre en concurrence avec les représen-
tations émergeantes d'autres paramètres (intensité, disparités binaurales, etc.), et
le degré de sélectivité observé peut différer selon la valeur de ces paramètres. Il
dépend de la présence d'anesthésie, et chez les animaux non-anesthésiés il dépend
de l'état de veille (Clarey, 1992). Ainsi, la tonotopie régulière observée dans les
MGB et cortex de l'animal anesthésié n'est plus évidente chez l'animal éveillé (de
Ribaupierre, 1997).

La simple tonotopie ne suf�t pas à la représentation précised'un spectre.
Il faut encore que l'activité puisse représenter l'amplitudeprécise du spectre à
chaque fréquence. On a beaucoup glosé sur le fait que les réponses des �bres du
nerf auditif ont une dynamique réduite, et saturent aux amplitudes élevées (Sachs
et Young, 1979). Néanmoins, l'existence de populations de �bres avec des taux
spontanés élevés et une dynamique large, associée à la redondance d'information
offerte par le nombre élevé de �bres, pourrait permettre le codage précis de l'amplitude
de chaque canal fréquentiel par le nerf auditif sur une largeplage de niveaux
(Delgutte, 1987). L'information spectrale pourrait alorsêtre extraite à un niveau
plus central. Au niveau du noyau cochléaire un type particulier de cellules, les
cellules-étoile (stellate), semble spécialisé dans le codage précis de l'amplitude.
Leur réponse, de type “chopper”, a la forme de trains d'impulsions séparées par
des intervalles de durée constante et indépendante de la structure temporelle du
stimulus. Cela permet le codage précis (par inverse de la durée de l'intervalle)
d'une valeur scalaire, par exemple la valeur du spectre en unpoint. Ces cellules
projettent de façon contralatérale sur VNLL, sur VNTB, LNTBet autres noyaux
périolivaires, et sur IC (Oertel, 1999).

2.1.1 Répartition de la tonotopie

La cochlée est organisée tonotopiquement avec fréquences élevées à la base et
basses à l'apex. Le nerf auditif a une structure qu'on peut interpréter comme ré-
sultant de l'enroulement sur lui-même d'un ruban de �bres organisé tonotopique-
ment. Les �bres de basse fréquence (provenant de l'apex de lacochlée) sont au
centre, celles de haute fréquence (provenant de la base) à lapériphérie.

L'organisation tonotopique se retrouve dans la projectiondu nerf auditif dans
le noyau cochléaire (CN): fréquences basses représentées ventralement, et hautes
dorsalement (Cant, 1992). Ceci vaut tant pour les nombreuses �bres de type I
en provenance des CCI, que pour les quelques �bres de type II en provenance
des CCE (Ryugo, 1992). La tonotopie est nette dans toutes lesdivisions de CN
(AVCN, PVCN, DCN), quoique dans le DCN la complexité des traitements, et
la complexité des courbes d'accord qui en résultent, rendent la dé�nition d'une
fréquence caractéristique plus dif�cile.
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Au niveau du complexe olivaire supérieur, MNTB, LSO et MSO sont tous
trois organisés tonotopiquement. Les hautes fréquences sont relativement mieux
représentées dans MNTB et LSO (réputés spécialisés dans l'exploitation de dif-
férences binaurales d'intensité), et les basses fréquences mieux représentées dans
MSO (spécialisé dans les disparités binaurales de temps d'arrivée). L'importance
relative de ces différents noyaux varie d'ailleurs selon les espèces, en particulier
selon que la taille de la tête favorise l'utilisation de l'unou l'autre type de disparité
binaurale (Heffner et Heffner, 1992).

Parmi les noyaux périolivaires, VNTB et DMPO sont organiséstonotopique-
ment (Helfert et Aschoff, 1997), et il en est de même des voiesolivocochléaires
éfférentes médiane (MOC) et latérale (LOC), aussi bien en cequi concerne leur
projection vers la cochlée que celle vers CN. La tonotopie est absente ou inconnue
dans les autres noyaux périolivaires.

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

Au niveau du colliculus inférieur, le noyau central (ICC) est organisé tono-
topiquement, avec une structure laminaire faite de lames isofréquence superposées,
avec les fréquences basses situées de façon dorsolatérale,et les fréquences élevées
de façon ventromédiane. Dans le plan d'une lame les cellulesont la même fréquence
caractéristique, mais leur sélectivité serait meilleure au centre et progressivement
moins bonne dans les zones concentriques qui l'entourent. Les lames étant trop
épaisses pour permettre une représentation fréquentielle�ne, il a été proposé qu'il
existe en outre un gradient tonotopique �n dans le plan de chaque lame. La dispo-
sition en zig-zag des fréquences dans cet ensemble rappellerait le balayage d'un
tube cathodique. Si cela est le cas, cette représentation tonotopique �ne est en
concurrence avec celle d'autres dimensions censées être codées selon des axes
perpendiculaires à l'axe tonotopique: temps de latence, sensibilité, fréquence
de modulation préférentielle (BMF), disparités binaurales, durée (Ehrlich et al,
1997), modulation de fréquence (Casseday et al., 1997), variations temporelles
de disparité binaurale (Spitzer et Semple, 1998), etc., ce qui implique soit des
corrélations entre ces dimensions, soit une sorte de "multiplexage" des représen-
tations dont on comprend mal la nature (Irvine, 1992). Outrele noyau central ICC,
le cortex dorsal du colliculus inférieur et la projection depuis le cortex auditif AC
qui l'alimentent seraient organisés tonotopiquement (Oliver et Huerta, 1992). La
tonotopie est absente (ou inconnue) dans les autres noyaux du colliculus inférieur.

Au niveau du thalamus et du cortex, Rouiller (1997) et de Ribaupierre (1997)
distinguent trois systèmes: tonotopique, diffus, et polysensoriel. Il y a une ségré-
gation assez nette entre les trois: les connexions réciproques entre cortex et thala-
mus, ou commissurales d'un hémisphère cortical à l'autre, se font de préférence
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Les trois systèmes, tonotopique, diffus, et polysensoriel, et leurs connexions ascendantes
entre colliculus inférieur, MGB, et cortex (d'après Rouiller, 1997). Voir la référence
d'origine pour la dé�nition des sigles, et pour une carte analogue des connexions de-
scendantes au sein de ces trois systèmes.

à l'intérieur du même système. Le premier système comprend,comme son nom
l'indique, des zones organisées tonotopiquement dans le thalamus: la division
ventrale du corps genouillé médian (vMGB) et la partie latérale du noyau postérieur
(PO). Dans le cortex auditif il comprend les champs antérieur (AAF), primaire
(AI) et postérieur (PAF). Chez l'animal anesthésié, l'organisation tonotopique est
relativement stricte pour PO et la moitié antérieure de vMGBdans le thalamus,
ainsi que pour AAF et AI dans le cortex. Elle est moins strictepour PAF et la
moitié postérieure de vMGB. Chez l'animal éveillé les courbes d'accord sont plus
complexes et la disposition plus désordonnée. Le système diffus, par dé�nition,
n'est pas tonotopique, mais dans le système polysensoriel on distingue une or-
ganisation tonotopique dans la partie antérieure de la division médiane du MGB
(mMGB).

Au niveau du cortex on rencontre des "cartes tonotopiques" multiples. Leur
nombre varie selon l'espèce, et aussi peut-être selon l'acharnement des chercheurs
à les trouver (Clarey, 1992). Une particularité est que des cartes voisines sont
généralement aboutées par la même extrémité de l'échelle des fréquences, de
façon à ce que la fréquence varie continuement lorsqu'on passe d'une carte à
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Orientation de la tonotopie dans plusieurs aires du cortex auditif (d'après de Ribaupierre,
1997). AAF: auxiliary, AI: primary, AII: secondary , PAF: posterior, VPAF: ventroposte-
rior, DP: dorsoposterior, V: ventral, T: temporal auditory�elds. aes: anterior ectosylvian
sulcus, ss: suprasylvian sulcus, pes: posterior ectosylvian sulcus.

l'autre, en changement simplement de sens de variation.
Lorsqu'on progresse de la périphérie au centre on rencontredonc des marques

d'une organisation tonotopique de façon répétée. Dans certains cas la tonotopie
est sous-tendue par une structure laminaire. Par exemple, dans ICC le champ
dendritique des cellules principales est en forme de disqueorienté parallèlement
à la lame qui contient les cellules de même fréquence caractéristique. L'épaisseur
de la lame (70 à 150� m) fait que l'ICC (épaisseur 4 mm) ne peut contenir qu'un
nombre limité de lames. Ehret (1997) établit un parallèle entre les lames de ICC
et les bandes critiques de la psychoacoustique, mais Brugge(1992) met en garde
contre une interprétation aussi simpliste. La structure laminaire révèle des bandes
contiguës distinctes, ce qui ne correspond pas à la phénoménologie de la bande
critique en psychoacoustique.

La tonotopie existe à de nombreux niveaux, de la cochlée au cortex. Cette
ubiquité doit néanmoins être relativisée. Un, il existe de nombreux zones non-
tonotopiques, surtout aux niveaux supérieurs. Deux, une zone donnée peut com-
prendre divers types de cellules, dont certaines seulementsont organisées tono-
topiquement (selon leurs degrés d'activité relatifs, ou lafacilité d'enregistrement
des différentes cellules, la zone pourrait apparaître comme strictement tonotopique
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ou au contraire dénuée de toute tonotopie). Trois, le degré de tonotopie dépend des
critères adoptés, et peut varier selon les conditions expérimentales (amplitude des
stimuli, anesthésie, etc.). Le chercheur est soumis à une pression qui l'encourage
à constater la présence d'une tonotopie. Il explorera patiemment - c'est tout à son
honneur - l'espace des paramètres jusqu'à en trouver les indices.

2.1.2 Spéculations sur le sens de la tonotopie

La multiplicité des cartes tonotopiques à travers le système auditif peut s'interpréter
en faveur d'une théorie spectrale du traitement auditif. Onpeut aussi au contraire
s'étonner de la répétition de cette représentation à des niveaux multiples: n'y a-t-il
donc pas progrès d'une étape à l'autre, de récapitulation? On ne s'attend pas à ce
que cette représentation relativement primitive persistejusqu'au cortex, au lieu de
céder la place à des représentations plus abstraites. Il estintéressant de rechercher
d'autres explications à l'ubiquité de la tonotopie dans le système nerveux auditif.

Une première hypothèse est que l'organisation tonotopiqueest un épiphénomène,
manifestation remarquable d'un principe banal, par exemple le résultat de con-
traintes de croissance (Thompson, 1917). La tonotopie périphérique est liée à
l'analyse fréquentielle de la cochlée, mais celle des niveaux supérieurs existerait
simplement parcequ'il “eut été plus compliqué qu'il en soitautrement”, et seul un
Bernardin de Saint Pierre y chercherait un sens plus profond. 1. Cet argument est
symétrique de celui de Whit�eld (1978) pour qui c'est la structuretemporelledes
décharges nerveuses qui est épiphénomène.

Une deuxième hypothèse est que la tonotopie est utilisée pour guider l'organisation
lors de l'ontogénèse, ou la réorganisation après un traumatisme (Clarey, 1992).
On sait par exemple que la qualité de la tonotopie s'af�ne avec le développement
(Sanes et Rubel, 1988). La régularité spectrale de nombreuxsons, associée à la
résolution spectrale limitée de la cochlée, entrainent unecorrélation de l'activité
de canaux voisins qui pourrait faciliter le repérage des défauts d'ordre. Selon cette
hypothèse, la tonotopie serait l'analogue de l'étiquetagedes lignes dans un central
téléphonique, ou de l'ordre alphabétique d'un dictionnaire. Une fois le câblage
fait, le fonctionnement du système suivrait d'autres principes, mais la tonotopie
pourrait subsister dans certains états particuliers. Celapourrait expliquer par ex-
emple la labilité de la tonotopie de vMGB chez l'animal éveillé.

Une troisième hypothèse estque le système auditif traite essentiellement la
structure temporellede l'activité nerveuse issue de la cochlée, mais qu'il opère
ce traitement en parallèle sur différents canaux fréquentiels. L'avantage, dans une
optique de ségrégation de sources, est que les divers canauxdiffèrent dans leur

1Bernardin de Saint Pierre voyait dans les marques sur la peaudes melons, pratiques pour les
partager en quartiers, la preuve de l'existence d'un Dieu bienveillant
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sensibilité à des bruits parasites (supposés concentrés dans une partie restreinte
du spectre). Chaque canal peut alors être pondéré selon le degré de bruit qui
l'affecte, c'est à dire selon la �abilité des informations qu'il porte. La sélectiv-
ité observée jusqu'au cortex serait le support de ce mécanisme de ségrégation.
Cette hypothèse n'implique pas forcément une dispostionrégulière (tonotopie),
mais celle-ci pourrait s'expliquer soit comme épiphénomène (conséquence d'une
croissance régulière), soit par l'utilité qu'il y aurait à pouvoir grouper des canaux
de fréquence voisine à l'issue des traitements intra-canal.

Pour résumer, la tonotopie s'observe à tous les niveaux du système auditif,
mais il n'est pas obligatoire d'y voir forcément la preuve d'une représentation
purement spectrale de l'information auditive. Elle peut s'expliquer aussi comme
servant à la ségrégation des informations provenant de sources concurrentes par la
pondération différentielle de différents canaux fréquentiels. Néanmoins, l'hypothèse
selon laquelle le traitement auditif opère sur des représentations spectrales reste
largement acceptée.

2.2 L'information temporelle

2.2.1 Répartition dans le système auditif

Les décharges naissent dans les dendrites qui innervent lescellules ciliées in-
ternes, et se propagent le long des axones qui constituent lenerf auditif. Chaque
impulsion a une durée totale de l'ordre de la milliseconde, mais sa forme est
stéréotypée et son instant d'apparition peut être dé�ni (sinon mesuré) avec une
résolution bien plus �ne, de l'ordre de la dizaine de microsecondes. La probabil-
ité de décharge suit approximativement une version redressée (simple alternance)
des mouvements de la membrane basilaire, ce qui imprime à la statistique des
trains d'impulsions une structure temporelle qui re�ète celle du son.

Chaque CCI est innervé par 10 à 20 �bres. Chez le mammifère la population
n'est pas homogène (60-65% ont un taux de décharge spontané élevé, un seuil
faible et une dynamique réduite, et les 35-40% qui restent untaux de décharge
spontané moyen ou faible, un seuil élevé, et une dynamique large). On peut con-
sidérer que le movement en chaque point de la membrane est traduit de façon assez
précise par un codage d'ensemble, version stochastique du codage "en volées"
imaginé par Wever et Bray (1930a,b). Pour autant qu'on puisse imaginer ou
mesurer (Johnson et Kiang, 1976), les processus stochastiques de �bres différents
sont statistiquement indépendants, la seule corrélation étant celle résultant d'une
excitation mécanique commune. On ne peut pas (ou dif�cilement) enregistrer
ces �bres simultanément, mais on peut enregistrer la réponse d'une seule �bre
à des présentations répétées du stimulus. Moyennant une hypothèse raisonnable
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Tension électrique enregistrée par une microélectrode placée dans une �bre du du nerf
auditif de la chouette effraie (Tyto Alba) lors de la décharge de la �bre (d'après Köppl,
1997a). Chez cette espèce la synchronisation des déchargespersiste à une fréquence
particulièrement élevée (stimulis sinusoïdaux de 9 kHz).

d'indépendance statistique entre présentations, et celled'homogénéité de la pop-
ulation de �bres, le résultat obtenu devrait être le même selon qu'on enregistre (a)
une population de

�

�bres ou (b) la même �bre avec
�

répétitions du stimulus
(Delgutte, 1996). La réponse d'une �bre à plusieurs stimulis répétés mesurée par
le physiologiste remplace celle, quasi-impossible à mesurer, de plusieurs �bres
semblables à un stimulus unique.

La précision temporelle peut s'apprécier de plusieurs façons. La mesure la
plus courante est lecoef�cient de synchronisationen réponse à une sinusoide,
mesuré à partir de l'histogramme de période. C'est le coef�cient fondamental
de la série de Fourier normalisé par division par le taux moyen. Il vaut 0.0 si
l'histogramme est plat, et 1.0 s'il a la forme d'une impulsion. Dans le nerf audi-
tif, le coef�cient est élevé (0.8) pour les fréquences inférieures à 1 kHz. À partir
de 1 ou 2 kHz le coef�cient diminue, et tend vers zéro au delà de4 à 6 kHz
(Johnson, 1980). La perte de synchronie a plusieurs origines. Une première est
une imprécision temporelle dans la production des décharges ("jitter"), ou leur
transport (variation de vitesse de conduction). L'imprécision peut aussi avoir une
composante instrumentale (variations de l'instant de déclenchement). Néanmoins
l'origine la plus importante semble être le �ltrage passe-bas opéré dans la cellule
ciliée du fait de la capacité de membrane (Russel et Palmer, 1986). Ce �ltrage
dimine l'amplitude de la composante alternative du potentiel intracellulaire rela-
tivement à la composante continue, ce qui diminue la composante variable de la
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Coef�cient de synchronisation en fonction de la fréquence mesurée chez la chouette ef-
fraie (d'après Köppl, 1997b). On observe un “plateau” entre2 et 3 kHz qui est spéci�que
de cette espèce, et pourrait re�éter les effets d'une spécialisation pour la synchronie aux
fréquences élevées. On ne voit pas de plateau analogue dans les données pour les mam-
mifères tels que le chat, pour lesquels la synchronie n'est pas mesurable au dela de 4-6
kHz. (Johnson, 1980).

probabilité de décharge, relative à sa composante constante.
De la perte de synchronie au dela de 4-6 kHz, il résulte que les�bres dont la CF

est plus élevée ne répondent pas de façonsynchroniséeaux fréquences auxquelles
elles sont le plus sensibles. Elles peuvent néanmoins se synchroniser à des tons
de fréquence plus basse, moyennant un niveau sonore plus élevé. Elles peuvent
aussi se synchroniser à desmodulations d'amplituded'une porteuse dépassant les
4-6 kHz. La fréquence limite de réponse à ce type de modulation est néanmoins
plus faible (d'environ 0.8 octave) que pour la synchronie à un son pur.

La perte de synchronie au delà de 4-5 kHz pose un problème aux modèles
temporels. Si pour traiter des fréquences supérieures il faut faire appel à des mé-
canismes spectraux, l'hypothèse temporelle perd une partie de son intérêt. À cette
critique on peut opposer deux sortes de réponse. La premièreest que le codage
temporel est utilisable de 16 à 4000 Hz, soit huit octaves surles dix que nous
pouvons entendre. Ne manquent que deux octaves: le problèmen'est pas si grave.
Précisément, on observe en psychoacoustique une transition vers 4-5 kHz pour les
phénomènes liés à la hauteur tonale (Demany, 1986). Au delà de cette limite, les
seuils de discrimination s'élèvent et la perception du chroma se dégrade. D'autres
phénomènes ont des limites plus basses. Hartmann (1990) a ainsi observé que la
détection d'inharmonicité d'un partiel se dégrade rapidement entre 2 et 3.5 kHz.
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Quant aux phénomènes d'interaction binaurale, tels que le démasquage binaural
(BMLD) ou les phénomènes de hauteur binaurale, ils ont une limite de l'ordre de
1 à 1.5 kHz (Hafter et Trahiotis, 1997).

La deuxième réponse fait valoir que la perte de synchronie audelà de 5 kHz
n'entraine pas nécessairement que la période correspondante (200� s) soit la lim-
ite de résolution temporelle. L'écart-type de la latence deréponse de certaines
cellules de type "onset" du noyau cochléaire est inférieureà 100 � s (Rhode et
Greenberg, 1992). Chez l'homme, le seuil de disparité temporelle binaurale de
6 � s (Irvine, 1992) laisse à penser que la limite de synchronie pourrait être due,
non pas à une imprécision temporelle, mais à une dif�culté deconcilier précision
et répétition régulière. On pourrait aussi spéculer que la synchronie s'af�ne par
un mécanisme d'adaptation active (par exemple par contrôleefférent des CCE),
qui pourrait ne pas être opérationnelle chez l'animal anesthésié. On observe chez
certains oiseaux une limite de synchronie plus élevée, par exemple 9 kHz chez la
chouette effraie (Carr et Konishi, 1990, Köppl, 1997a,b).

La limite de synchronie s'abaisse lorsqu'on s'élève dans lesystème auditif.
Dans le noyau cochléaire, la limite est d'environ 3 kHz pour les cellules "prima-
rylike" et "onset", et 1-2 kHz pour les "onset choppers" (Romand et Avan, 1997).

Les cellules-pieuvre du PVCN ont une réponse de type “onset”qui a la forme
simpli�ée d'une impulsion unique par période. Cela se traduit par des coéf�cients
de synchronisation proches de 1.0, plus élevés que dans le nerf auditif. On en
déduit parfois qu'il y a "amélioration de la synchronie", mais il s'agit là d'une
illusion, étant donné qu'elle s'accompagne d'un appauvrissement de la structure
temporelle �ne intra-période. Les cellules-pieuvre du PVCN projettent via des
axones myélinisés et synapses de type “calyce de Held” sur leVNLL contraléral,
et noyaux périolivaires (Oertel, 1999). La projection se fait sur une sous-région de
VNLL qui est particulièrement bien représentée chez l'homme. Les cellules cibles
présumées (cellules globulaires) y représentent 38 % des cellules de VNLL, contre
4% chez le chat (Adams, 1997).

La synchronie des cellules du complexe olivaire (MNTB, LSO,MSO) est sem-
blable à celle de leurs afférents du noyau cochléaire (cellules de type "bushy" du
AVCN). Ces cellules opèrent un traitement de signal de nature instantanée, dont
le résultat conserve généralement une structure temporelle �ne. MNTB sert de
simple relais qui transforme le signal excitateur des cellules “bushy” globulaires
de AVCN en signal inhibiteur. MSO opère une détection de coincidence (à base
d'excitation), et LSO une détection d'anticoincidence (à base d'inhibition). Le ré-
sultat de ces traitements est lissé lorsqu'il est relayé dans le colliculus inférieur, où
on constante la même forme de sensibilité à des stimulis binauraux qu'au niveau
de SOC, mais sans la synchronie �ne (Joris et Yin, 1998; Joris, 1996; Batra et
al., 1989, 1997a,b). Dans le meilleur des cas, la synchroniequ'on observe ne dé-
passe pas 1.2 kHz dans le colliculus inférieur, et 1 kHz dans le thalamus (Rouiller,
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Principales voies spécialisées dans le transport d'informations temporelles �nes. Elles
ne vont pas au-dela de IC, mais jusqu'à ce niveau de nombreux noyaux sont desservis:
complexe olivaire, noyaux périolivaires, NLL et IC. La structure temporelle de l'activité
des �bres “primary-like”, qui projettent jusqu'à IC, se rapproche de celle du nerf auditif.
Il en est de même des axones des cellules principales de MNTB,à ceci près que ces
cellules sont inhibitrices. Les cellules-pieuvre de PVCN ont une réponse de type “onset”
comprenant un nombre réduit d'impulsions (une par période,ou une par stimulus) dont la
précision temporelle est très �ne.
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1997). Dans le cortex la limite est plus basse, de l'ordre de 100 Hz (Clarey,
1992). Comme pour la tonotopie, les limites de synchronie dépendent des critères
employés. Ceci est particulièrement vrai des niveaux supérieurs où les réponses
sont complexes, diverses, labiles, et sensibles aux anesthésiques (Kuwada et al.,
1989).

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

� L'anesthésie utilisée dans la plupart des expériences modi�e les réponses
temporelles, et peut masquer les effets d'inhibition, soiten l'augmentant
comme dans IC (Kuwada et al., 1989; Batra et al., 1997), soit en la diminu-
ant comme dans CN (Romand et Avan, 1997).

� La facilité d'enregistrement varie selon l'emplacement, la morphologie et
les caractéristiques électriques des neurones ou �bres. Laprésence de grosses
cellules sans synchronie peut masquer la présence de petites cellules ou
�bres synchronisées dans une étude de population, ou lors d'un enreg-
istrement de �bres multiples avec la même électrode. Dans certains cas
des champs électriques parasites sont un obstacle, par exemple dans MSO
ou CN (Yin et Chan, 1988; Joris et al., 1994).

� La synchronie présente à un niveau peut être projetée (donc présente) au
niveau suivant sans forcément y être visible. Cela sera le cas par exemple si
cette projection se fait via des �bres �nes. On en conclue quela synchronie
estpotentiellement disponibleaux étages immédiatement supérieurs à celui
ou elle estconstatée.

En résumé, le système nerveux auditif comprend des voies spécialiséesdans
la transmission �able de la structure temporelle �ne. Ces voies desservent de
nombreux niveaux entre la cochlée et le colliculus inférieur. La synchronie de la
réponse à un son périodique est limitée à 4-6 kHz dans le nerf auditif, et cette
limite diminue lorsqu'on s'élève dans le système. Cependant la période corre-
spondante (200� s pour le nerf auditif) ne dé�nit pas forcément la limite de résolu-
tion temporelle d'événements non-répétitifs. La section suivante détaille certaines
spécialisations qui semblent motivées par la nécessité d'un transport ou traitement
précis des informations temporelles.

2.2.2 Spécialisations en faveur du traitement temporel

Sur le plan anatomique, certains traits semblent être associés à une spécialisation
pour la transmission temporelle. Lescalyces de Heldet synapses assimilées as-
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surent une transmission sûre et temporellement précise de chaque impulsion. Ces
synapses sont observées dans AVCN entre �bres du nerf auditif et cellules de type
"bushy", et entre les �bres issues de ces cellules et les cellules-relais du MNTB
(Joris, 1996). Les cellules de MSO et LSO reçoivent des synapses sécures de ces
�bres, et les cellules de LSO reçoivent en outre des synapsessécures des cellules
de MNTB (Schwartz, 1992). Cette spécialisation synaptiquepour le traitement
temporel permet aux noyaux du complexe olivaire supérieur d'exploiter les dis-
parités temporelles binaurales.

Des synapses de type calyce sont signalées aussi dans le noyau ventral du
lemniscus latéral (VNLL), à l'extrémité des �bres provenant des cellules "pieu-
vre" (octopus cells) du noyau cochléaire (PVCN) et des cellules-relais du MNTB
(Schwartz, 1992). Des cellules specialisées dans la transmission temporelle �ne
(morphologie semblable aux cellules "bushy", innervationpar une synapse de
grande surface) sont aussi signalées dans le sous-noyau posteroventral du noyau
lateral du corps trapezoidal (pvLNTB) (Rowland et Spirou, 1998; Helfert et Aschoff,
1997).

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

� Les �bres de type I du nerf auditif projettent sur les cellules de type "bushy"
du noyau cochléaire.

� Les �bres issues des cellules de type "bushy" projettent vers MSO, LSO, et
surtout MNTB (Joris, 1996), comme noté ci-dessus. Après branchement ces
mêmes �bres projettent sur certains noyaux périolivaires (LNTB, VNTB,
NCAT) (Schwartz, 1992, Romand et Avan, 1997), le noyau ventral du lem-
niscus latéral (VNLL), et le noyau central du colliculus inférieur (ICC).

� Les cellules principales de MNTB projettent sur LSO, comme noté ci-dessus,
et aussi sur VNLL et les noyaux périolivaires DMPO, VMPO (Schwartz,
1992), LNTB, VNTB, et MSO (Helfert et Aschoff, 1997). La voieefférente
olivocochléaire médiane qui part de MNTB vers le CN et la cochlée em-
prunte aussi des �bres miélinisées (Warr, 1992).

� Les �bres issues des cellules "pieuvre" du PVCN qui projettent dans VNLL
sont miélinisées (Schwartz, 1992). Elles projettent aussidans les noyaux
périolivaires APO, DMPO et DLPO (Helfert et Aschoff, 1997).

La transmission précise d'informations temporelles fait intervenir des mécan-
ismes membranaires post-synaptiques spécialisés qui (a) limitent dans le temps la
durée d'un EPSP supraliminaire de façon qu'il ne produise qu'une seule et unique
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décharge, (b) stabilisent le temps de latence entre l'événement pré-synaptique et
la décharge, pour éviter l'estompage des patterns temporels, et (c) raccourcissent
le temps de récupération de la cellule pour que des déchargespuissent se succéder
à une cadence rapide (Brew and Forsythe, 1995, Sabatini et Regehr, 1999).

Ces mécanismes membranaires s'appuyent sur des canaux à potassium (� � )
spécialisés. Des canaux vulnérables au 4-aminopyridine (4-AP) assurent à la
membrane des propriétés non-linéaires dont notamment une forte augmentation
de la conductivité en réponse à une dépolarisation. Ces canaux sont de deux sortes
au moins, qui se distinguent par leur cinétique et leur sensibilité à des toxines spé-
ci�ques (Brew and Forsythe, 1995; Smith, 1995; Banks et Smith, 1992). Les
fortes conductivités assurent des constantes de temps réduites, mais il en découle
que des courants élevés sont nécessaires pour que soit atteint le seuil (en potentiel)
de décharge. Cela expliquerait la taille exceptionnelle des synapses spécialisées
du type calyce de Held, capables de lâcher une dose massive deneurotransmet-
teur (Oertel, 1983). Ces caractéristiques membranaires spécialisées se rencontrent
dans les cellules de type "bushy" et “octopus” du noyau cochléaire (Wu et Kelly,
1992), dans les cellules principales de MNTB (Brew and Forsythe, 1985) et de
MSO (Smith, 1995), et dans les cellules globulaires de VNLL (Wu, 1999).

Banks et Smith (1992) rapportent que, dans les cellules principales de MNTB,
les constantes de temps varient avec le potentiel de repos: une dépolarisation rac-
courcit l'événement post-synaptique, tout en rapprochantla membrane de son
seuil de décharge. Le potentiel de repos dépend de l'équilibre des afférences.
Hormis les calyces de Held, le corps et les dendrites des cellules principales de
MNTB reçoivent d'autres synapses excitateurs et inhibiteurs. On pourrait spéculer
que la résolution temporelle est af�née par un mécanisme quiajuste le potentiel
de membrane à la limite de la décharge spontanée, dans la zoneoù la cinétique
est la plus rapide (Köppl, 1997b; Yang et al., 1999). La sensibilité éventuelle de
ce mécanisme à l'anesthésie diminuerait les chances d'observer des patterns de
coïncidence normaux.

Outre les caractéristiques post-synaptiques, la cinétique des canaux à calcium
dans la cellule présynaptique est importante pour une transmission synaptique
rapide et temporellement précise (Sabatini et Regehr, 1999). Le neurotransmetteur
des synapses excitatrices rapides est probablement le glutamate, et les récepteurs
correspondants de type AMPA (� -amino3-hydroxy-5-methyl-4-isoazolepropionate),
en particulier l'isoforme D (GluR-D� � � � ), la plus rapide (Trussel, 1997a,b). Le
neurotransmetteur des synapses inhibitrices rapides est probablement la glycine
(Trussel, 1997b). Le neurotransmetteur est lâché sous forme de vésicules élémen-
taires, qui produisent chacune un potentiel postsynaptique “miniature” (mEPSP).
Dans la limite d'une approximation de sommation linéaire, l'EPSP peut se con-
cevoir comme la convolution du mEPSP avec un train d'impulsions décrivant
les temps d'arrivée des vésicules sur la membrane post-synaptique (Sabatini et
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Courants post-synaptiquesminiatures (mEPSC) dans une cellule de type “bushy” de VCN
(à gauche) et dans une cellule hippocampale de culture (à droite). Ces courants se pro-
duisent ici au hasard. Les mEPSC de la cellule auditive sont particulièrement courts
(d'après Trussel, 1997a).

Regehr, 1997; Trussel, 1997a). Pour que le EPSP soit temporellement précis, il
faut que le mEPSP soit courtetque les vésicules arrivent en groupe serré.

En résumé, au traitement et le transport d'informations temporelles précises
sont associées des propriétés particulières des cellules,axones et synapses. La
rapidité et la �abilité de transmission synaptique fait intervenir des propriétés par-
ticulières des membranes pré- et post-synaptiques. Ces propriétés se rencontrent à
des niveaux multiples dans le tronc cérébral, et débordent largement les limites tra-
ditionnellement assignées au traitement temporel binaural (circuit AVCN-MSO du
modèle de Jeffress). Malgré la présence massive de ces structures spécialisées, le
neurophysiologiste hésite sur le sens à accorder à l'information temporelle dans le
système auditif. Il est tributaire pour cela de l'existencedemodèles. La prochaine
section recense plusieurs modèles qui exploitent la structure temporelle, ainsi que
les données anatomo-physiologiques éventuelles qui les confortent.

2.2.3 Modèles

Coincidence et traitement corrélatif Deux modèles se distinguent dans l'histoire
des modèles de traitement auditif temporel: le modèle de localisation de Jeffress
(1948) et le modèle de hauteur tonale de Licklider (1951, 1956, 1959, 1961). Tous
deux s'appuyent sur le calcul defonctions de corrélation, à l'aide de réseaux de
lignes à retard et détecteurs de coincidence. Le premier de ces deux modèles cal-
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cule la fonction de corrélation binaurale, le second la fonction d'autocorrélation
monaurale. Chacun a donné naissance à une famille de modèlesdérivés, en-
richis plus tard de modèles deségrégation de sourcesbinaurale (Lyon, 1983)
ou monaurale (Weintraub, 1985, Meddis et Hewitt, 1992) qui ont inspiré à leur
tour des modèles récents d'"analyse de scène auditive computationnelle" (CASA)
(Cooke, 1991; Brown, 1992; de Cheveigné, 2002). Il a aussi été proposé que
l'autocorrélation serve de support à la reconnaissance destimbres de voyelles
(Meddis et Hewitt, 1992; de Cheveigné, 1997). La corrélation est donc un mécan-
isme d'une grande importance théorique.

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

Les cellules principales de MSO reçoivent bilatéralement des �bres en prove-
nance des SBC des noyaux cochléaires. Chez le chat, la voie contralatérale est
disposée de façon à introduire un gradient de retard, croissant selon l'axe rostral-
caudal, le retard ipsilatéral étant �xe (Smith, Joris et Yin, 1993). La différence de
retard interaurale suit donc un axe anatomique qu'on peut assimiler à la variable

� de la fonction de corrélation croisée du modèle de Jeffress:
� � �
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La réponse des cellules principales de MSO présente une structure temporelle �ne
(Goldberg et Brown, 1969; Spitzer et Semple, 1998) qui re�ète la valeur instan-
tanée du produit

�

� �

� �

� �

�

�

�
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. L'étape d'intégration temporelle qui suit
ce produit (l'intégrale dans Eq. 2) n'est pas complète au niveau de MSO, mais in-
tervient semble-t-il au niveau de IC où les cellules principales de MSO projettent.
Le modèle de Jeffress a été con�rmé chez de nombreuses espèces, directement au
niveau de MSO (Goldberg et Brown, 1969; Yin et Chan, 1990; Smith, Joris et Yin,
1993) ou indirectement au niveau de IC (Yin, Kuwada et Sujaku, 1984; Chan, Yin
et Musicant, 1987; Yin, Chan et Carney, 1987; Konishi et al.,1988; Yin et Chan,
1988; Kuwada, Batra et Stanford, 1989; Carney et Yin, 1989; Volman et Konishi,
1989; Carr et Konishi, 1990; Kuwada et al., 1990).

Il faut cependant noter quelques aspects qui s'éloignent dumodèle de Jeffress.
L'innervation bilatérale en provenance des SBC du noyau cochléaire se complète
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d'une innervation inhibitrice, bilatérale elle aussi, viaMNTB (alimenté par les
GBC contralatéraux) et LNTB (alimenté par les GBC ipsilatéraux). Quoique
de nombreuses cellules répondent de manière conforme au modèle de Jeffress,
d'autres re�ètent des contributions inhibitrices (Grothe, 1994; Grothe et Park,
1998).

Contrairement au modèle de Jeffress, le modèle de Licklidera reçu peu de
con�rmation directe. Il serait cependant prématuré de le rejeter pour les raisons
suivantes: (a) Il n'existe pas d'autre modèle qui soit aussiplausible physiologique-
ment. (b) Phénoménologiquement, il rend compte d'une largeclasse de phénomènes
(Meddis et Hewitt, 1990a,b; Cariani et Delgutte, 1996; Yost, 1996; de Cheveigné,
1998). (c) Les dif�cultés d'exploration du système auditiffont qu'il ne faut pas
exagérer le poids de l'absenced'indices en faveur d'un modèle, surtout si on ad-
met ce dernier puisse prendre dans son implémentation une forme inattendue (par
exemple remplacement de la coincidence par l'anticoincidence, de Cheveigné,
1998). Casseday et al. (1995) soulignent que chez la chauve-souris les structures
de VNLL ressemblent à celles requises par le modèle de Licklider.

Anticoincidence et inhibition L'inhibition se manifeste partout dans le système
auditif. On lui attribue souvent un rôle diffus d'ajustement de seuils (Yang et
al, 1999), de renforcement de contraste spectral ou temporel, de suppression de
réponse, bref un rôle de "faire-valoir" d'un signal excitatif. Il n'est pas courant de
voir attribuer à une activité inhibitrice un rôle de signal,et à ses effets (suppres-
sion d'activité) un rôle de pattern précis dans le temps ou l'espace. Des mesures
physiologiques in vitro et in vivo montrent que l'interaction entre excitation et in-
hibition au sein d'une cellule peut être très rapide (Joris et al., 1995; Joris, 1996;
Batra et al., 1997; Zacksenhouse et al., 1995; Finlayson et Caspary, 1991; Wu et
Kelly, 1991, 1992; Sanes, 1990, Tsuchitani, 1997). Les propriétés de membrane
assurent une dépendance �ne de l'intégration d'impulsionsexcitatives et inhibi-
trices sur leur timing relatif (Sanes, 1990; Wu et Kelly, 1991; Zackenhouse et al.,
1995; Batra et al., 1997).

Dans de Cheveigné (1998) je propose un modèle de hauteur tonale à base
d'annulation, version "en négatif" du modèle de de Licklider. La coincidence est
replacée par l'anticoincidence, et les maxima cèdent la place auxminimadans le
rôle d'indice de la périodicité. Les deux modèles sont formellement identiques en
première approximation (en deuxième approximation le modèle annulation offre
certains avantages).

Le modèle précédent est construit à partir d'un “�ltre d'annulation neuronal”,
qui s'est révélé ef�cace pour expliquer la ségrégation des sons sur la base de leur
structure harmonique (de Cheveigné, 1993, 1997).

L'inhibition peut aussi être invoquée pour les interactions binaurales. Le rôle
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Filtre d'annulation neuronal. Le neurone laisse passer toutes les impulsions qui
arrivent selon la voie directe, sauf si une impulsion arriveselon la voie retardée.
La statistique des intervalles s'en trouve modi�ée dans un sens qui diminue la
probabilité d'intervalles de durée� .

de LSO dans l'exploitation des disparités binaurales d'amplitude est bien connu.
A priori on imaginerait que ce mécanisme puisse se contenterd'une interaction
lente, mais paradoxalement, comme noté plus haut, les circuits qui alimentent
LSO (via AVCN et MNTB) sont spécialisés pour une transmission temporelle
�able, avec �bres miélinisées épaisses et calyces de Held (Joris et al., 1994a,b,
1995; Schwartz, 1992). Cette spécialisation temporelle peut s'expliquer si on
étend les compétences de LSO à la détection de disparités interaurales d'instant
d'attaque(Goldberg et Brown, 1969; Joris et Yin, 1998), qu'on peut interpréter
comme une disparité d'intensité pendant un temps très court. Cette hypothèse
explique la spécialisation temporelle du circuit qui alimente LSO, tout en préser-
vant son rôle classique dans la comparaison d'intensités. Certaines cellules de
type IE de LSO (et aussi MSO: Goldberg et Brown, 1969; Finlayson et Caspary,
1991; Joris et al. 1995; Joris, 1996; Batra et al., 1997; Sanes et Rubel, 1988) sont
sensible à des disparités dephase. On peut attribuer cette sensibilité à un mécan-
isme qui calculerait une sorte de "fonction d'anticorrélation", version en négatif
du modèle de Jeffress, avec des creux à la place des pics. On peut formuler un tel
modèle de façon à ce qu'il soit formellement équivalent à celui de Jeffress, en rem-
plaçant l'opération de multiplication par une opération desoustraction (comme je
l'ai fait pour le modèle de Licklider, de Cheveigné, 1998). Il est cependant dif-
�cile d'expliquer la présence de deux mécanismes, l'un "positif" dans MSO, et
l'autre "négatif" dans LSO, formellement équivalents et dont la fonction serait la
même.

Autre modèle classique, le modèle "Equalization and Cancellation" de Durlach
(1963) explique la réduction de masquage binaurale (BMLD) par une interac-
tion soustractive. Dans ce modèle, les signaux provenant des deux oreilles sont
égaliséesen appliquant un retard et un facteur multiplicatif, puisannuléspar
soustraction. La présence éventuelle d'un résidu d'annulation traduit alors la
présence d'une cible. Le LSO a été proposé comme site de cetteinteraction (Itoh
et al., 1982; Itoh, 1983, 1984). Dans le modèle EC de Durlach,les paramètres
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Projections vers les noyaux périolivaires (afférentes depuis CN, efférentes depuis IC).
Apparait sur ce shéma les projections inhibitrices des cellules principales de MNTB vers
LSO (noyau en forme de “S” caché derrière PPO) et d'autres noyaux périolivaires. Il
existe aussi une projection vers INLL (non visible ici).

d'égalisation sont déterminés globalement, et appliqués de façon uniforme à tous
les canaux fréquentiels. Un progrès récent est la démonstration par Culling et
Summer�eld (1995; Culling et al., 1998a,b) que le système auditif peut déterminer
et appliquer les paramètres de façonindépendante dans chaque canal fréquentiel.

Le principe d'anticorrélation est d'un grand attrait théorique et il est intéres-
sant de lui chercher un corrélat physiologique associant les ingrédients retard,
coincidence et inhibition.

Sources d'inhibition temporellement �ne Le MNTB semble spécialisé dans
la production d'un signal inhibiteur d'une grande précision temporelle. Il est ex-
ploité par LSO dans le mécanisme binaural cité plus haut, mais cela ne lui interdit
pas d'autres rôles du même type, par exemple dans un mécanisme monaural tel
que le �ltre d'annulation (de Cheveigné, 1993, 1997). Joriset Yin (1995) notent
que chez le chat dans MNTB les cellules de basse fréquence caractéristique exis-
tent, mais la densité de leur projection sur LSO est faible, ce qui suppose qu'elles
sont utilisées ailleurs. Comme nous l'avons noté plus haut,MNTB projette sur de
nombreux noyaux. Dans le complexe olivaire, outre LSO et lui-même, il projette
sur MSO, DMPO, VMPO, VNTB et LNTB (Helfert et Aschoff, 1997).Centrale-
ment il projette sur INLL et VNLL, et périphériquement sur VCN et les cellules
ciliées externes de la cochlée, via la voie éfférente médiane (MOC) (Spangler,
Warr et Henkel, 1985). L'existence de projections vers la cochlée justi�e une
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conjecture attrayante mais improbable: que l'interactionsoustractive se fasse mé-
caniquement dans la cochlée. Attrayante par la relative linéarité, et surtout la
dynamique pratiquement illimitée d'une interaction mécanique. Improbable, car,
comme noté plus haut, les enregistrements faits dans les �bres du système MOC
n'ont jusqu'à présent révélé que des décharges de type "chopper", avec des ISI
réguliers, et non une structure temporelle liée au signal (Rouiller, 1998, Brown et
al., 1998).

Comme MNTB, LNTB semble être un relais source d'inhibition.Alors que
MNTB est desservi par les cellules globulaires (GBC) du VCN contralatéral,
LNTB est desservi par ceux du noyau ipsilatéral. Tous deux desservent le MSO
homolatéral, qui reçoit donc, en plus de l'innervation bilatérale excitatrice pos-
tulée par le modèle de Jeffress, une innervation inhibitrice elle aussi bilatérale
(Smith, 1995; Grothe, Park et Schuller, 1997; Grothe et Park, 1998).

Pour ces derniers auteurs, une innervation mixte inhibitrice-excitatrice (IE)
provenant de la même oreille aurait pour "fonction" de conférer à la cellule une
caractéristique "passe-bas" en réponse aux modulations d'amplitude. Ce com-
portement serait le résultat de la coincidence de deux apports synchronisés avec
la modulation: l'une excitatrice, et l'autre inhibitrice retardée. En réponse à un
stimulus modulé en fréquence, la coincidence des apports inhibiteurs et excita-
teurs annulerait l'activité du neurone lorsque la période est égale au retard, seule
survivant la première impulsion. En principe, un tel mécanisme devrait produire
une succession de zéros aux multiples de l'inverse du retard, plutôt qu'une sim-
ple caractéristique passe-bas. La suppression de réponsesau-dela du premier zéro
serait le résultat d'une persistence des effets inhibiteurs (Grothe, 1994, Covey et
al., 1991). Le même principe a été invoqué pour expliquer lespropriétés sem-
blables observées dans DNLL (Yang et Pollak, 1997), ou (avecmoins de succès)
IC (Burger et Pollak, 1998).

Les noyaux du lemniscus latéral, DNLL (binaural) et VNLL et INLL (monau-
raux, collectivement connus sous la désignation de VCLL, ventral complex of the
lateral lemniscus) sont à prédominance inhibitrice. CommeMNTB, ils constituent
une source d'inhibition à structure temporelle �ne qui projette sur IC (Yang et Pol-
lak, 1997).

Autre source d'inhibition à la structure temporelle �ne, les cellules onset-
chopper (� � ) du noyau cochléaire, qui desservent les DCN ipsi- et contralatéraux
(via la strie acoustique dorsale) (Joris et Smith, 1998). Les neurotransmetteurs
les plus souvent cités pour cette inhibition rapide sont la glycine (cellules� � du
CN, principales de MNTB, LNTB) et dans une moindre mesure l'acide gamma-
aminobutyrique (GABA).
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Sites d'inhibition temporelle �ne LSO est connu pour être le site d'une in-
teraction binaurale inhibitrice, sensible à la structure temporelle �ne des apports
excitateurs et inhibiteurs. Parmi les sites possibles pourune interactionmonau-
rale, on peut citer les suivants.

1. VNLL est systématiquement desservi par les �bres ascendantes des SBC
et GBC contralatéraux, ainsi que par celles du MNTB homolatéral (Smith,
Joris et Yin, 1993, 1998). Il reçoit aussi des �bres miélinisées en provenance
des cellules-pieuvre du CN contralatéral, via des synapsesde type calyce de
Held (Schwartz, 1992). L'essentiel de cette information provient de l'oreille
contralatérale, ce qui suppose que VNLL a un rôle monaural (voir cependant
Batra et Fitzpatrick, 1997).

2. Le noyau périolivaire dorso-médian (DMPO) chez le chat, ou le noyau
paraolivaire supérieur (SPN) chez le rat reçoivent aussi une innervation ex-
citatrice et inhibitrice essentiellement contralatérale(Smith, Joris et Yin,
1993; Banks et Smith, 1992; Kuwada et Batra, 1999).

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

� ).

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

5. IC reçoit de nombreuses projections à structure temporelle �ne, excitatri-
ces depuis AVCN et inhibitrices depuis VNLL (Scho�eld et Cant, 1997).
L'activité dans IC n'a pas une synchronisation précise, mais il se peut qu'elle
dépende de l'interaction temporelle des afférences qui projettent sur les den-
drites de ses cellules.

En résumé, l'interaction inhibitrice rapide requise par des modèles d'annulation
binaurale ou monaurale est présente à plusieurs niveaux du système auditif. Le
MNTB se distingue comme apte à jouer un rôle de "source d'inhibition". Ses nom-
breuses projections laissent un grand choix pour rechercher les site d'interaction
requis par les modèles. Pour l'instant le seul exemple qui ait été mis en évidence
de façon claire l'interaction binaurale dans LSO.

2.2.4 Vers des modèles plus complexes?

Une chose frappante est le décalage entre la complexité du système nerveux audi-
tif, et la simplicitérelative des modèles. Les modèles de Jeffress ou de Licklider
supposent, certes, des réseaux de nombreux neurones opérant en parallèle avec
des paramètres différents. Cependant, chaque élément de ces circuits est d'une
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Cascade de deux �ltres d'annulation neuronaux. Une telle cascade permettrait
d'estimer les périodes (et donc les hauteurs) de deux sons musicaux simultanés
(de Cheveigné et Kawahara, 1999).
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Filtre d'annulation modi�é. Ce circuit permet l'estimation de la période d'un
partiel désaccordé d'un son complexe harmonique. La branche �

�

sert à atténuer
la périodicité du son complexe, et la branche� à estimer la période du partiel.
Ce modèle permet d'expliquer les décalages systématiques de hauteur des partiels
désaccordés observés par Hartmann et Doty (1996). La cascade de �ltres de la
�gure précédente ne le permettrait pas (de Cheveigné, 1993).

grande simplicité: un neurone muni de deux synapses. L'anatomie est bien plus
complexe.

Le “�ltre d'annulation” neuronal que je propose (de Cheveigné, 1993, 1997)
est un pas dans la direction de topologies de traitement pluscomplexes, puisqu'il
est censé préparer à d'autres traitements. On peut imaginerdes �ltres multiples
mis en cascade, comme je l'ai proposé pour l'estimation des hauteurs de sons
multiples (de Cheveigné et Kawahara, 1999). J'ai pu montrer, en modélisant les
données psychoacoustiques de Hartmann et Doty (1996), la présence plausible
d'une version un peu plus complex du “�ltre d'annulation”, comprenant deux
voies inhibitrices au lieu d'une.

On peut imaginer des combinaisons plus complexes faisant intervenir de mul-
tiples lignes à retard et synapses excitateurs ou inhibiteurs. Ces circuits pourraient
intervenir dans les interactions binaurales, l'élimination de bruit, l'estimation de
la périodicité (hauteur) ou du timbre.

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

Maas (1997a,b) a suggéré que par combinaison additive de potentiels post-
synaptiques excitateurs et inhibiteurs (EPSP et IPSP) on peut synthétiser des �l-
tres de réponse impulsionnelle arbitraire. Plus généralement, il a montré que
des réseaux de neurones formels traitant des informations codées parinstantde
décharge sont aussi puissants que les réseaux classiques “sigmoïdes”, qui sup-
posent que l'information est codée par les taux moyens de décharge dans les dif-
férents neurones. Dans certains cas ils sont même plus puissants, dans le sens ou
certaines opérations peuvent se faire avec un nombre de neurones bien moindre
qu'avec des réseaux classiques. Le codage temporel a été suggéré pour des sys-
tèmes autres que auditif, par exemple le système visuel (Thorpe, 1996; Usrey et
Reid, 1999).

2.3 Conclusion

On trouve des indices d'organisation tonotopique à tous lesniveaux du système
auditif, de la cochlée au cortex. Il est habituel d'y voir autant de représentations
spectrales, servant de substrat à des traitement auditifs dans le domaine fréquen-
tiel. C'est ce que supposent la plupart des modèles classiques de traitment auditif.
Parallèlement, on trouve des indices de structure temporelle �ne, et de spéciali-
sations cellulaires et synaptiques pour son transport et traitement. Leur présence
s'explique en partie par les besoins de comparaison des temps d'arrivée binau-
rale, selon le modèle classique de Jeffress (1948), mais leur répartition est bien
plus large que ne le requiert ce modèle. On les retrouve en particulier dans VNLL
et divers noyaux périolivaires qui ne sont pas habituellement impliqués dans le
traitement binaural. On trouve aussi une présence massive de circuits inhibi-
teursspécialisés dans le traitement de la structure temporelle �ne. Le manque
de modèles nécessitant ces éléments est un obstacle à la compréhension des don-
nées anatomiques et physiologiques, et aussi à leur récolte. Faute de modèle qui
leur donne un sens, la description des propriétés temporelles est parfois omise,
parfois incomplète.
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Sigles employés
AAF - Anterior Auditory Field -Champ auditif antérieur

AC - Auditory Cortex -Cortex auditif

ACF - AutoCorrelation Function -Fonction d'autocorrélation

AI - Primary Auditory Field -Champ auditif primaire

AII - Secondary Auditory Field -Champ auditif secondaire

aes - Anterior Ectosylvian Sulcus

AMDF - Average Magnitude Difference Function -Fonction utilisée dans l'estimation de la F�

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

APO - Anterior Periolivary Nucleus -Noyau périolivaire antérieur

AVCN - Anteroventral Cochlear Nucleus -Noyau cochléaire antéroventral

BIC - Brachium of the Inferior Colliculus

BF - Best frequency -Fréquence de réponse optimale

BMF - Best modulation frequency -Fréquence de modulation optimale

BMLD - Binaural masking level difference -Taux de démasquage binaural

CASA - Computation Auditory Scene Analysis -Analyse de scènes auditives computationnelle

CCI - Cellule Ciliée Interne

CCE - Cellule Ciliée Externe

CF - Characteristic frequency -Fréquence caractéristique

CN - Cochlear Nucleus -Noyau cochléaire

DCN - Dorsal cochlear nucleus -Noyau cochléaire dorsal

DLPO - Dorso-lateral periolivary nucleus -Noyau périolivaire dorsolatéral

dMGB - Dorsal division of the MGB

DMPO - Dorso-medial periolivary nucleus -Noyau périolivaire dorsomédian

DNLL - Dorsal Nucleus of the Lateral Lemniscus -Noyau dorsal du lemniscus latéral

DPO - Dorsal periolivary nucleus -Noyau périolivaire dorsal

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

Ep - Posterior ectosylvian �eld

EPSP/EPSC - Excitatory post-synaptic potential/current

F � - Fundamental Frequency -Fréquence fondamentale

GABA - Gamma-aminobutyric acid -Acide � -aminobutyrique

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

IC - Inferior Colliculus -Colliculus Inférieur

ICA - Independent Component Analysis -Analyse en composantes indépendantes

ICC - Central nucleus of th Inferior Colliculus -Noyau centrale du colliculus Inférieur

ICP - Posterior nucleus of th Inferior Colliculus -Noyau postérieur du colliculus Inférieur

ICX - External nucleus of th Inferior Colliculus -Noyau externe du colliculus Inférieur

IE - Inhibitory-excitatory -Inhibiteur/excitateur (interaction binaurale)

IHC - Inner Hair Cell -Cellule ciliée interne

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

IPSP/IPSC - Inhibitory post-synaptic potential/current

ISI Interspike Interval

LL - Lateral lemniscus -Lemniscus latéral

LPC - Linear Predictive Coding -Codage prédictif linéaire

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

LOC - Lateral olivocochlear bundle -Faisceau croisé olivocochléaire latéral

LTI - Linear Time Invariant (System) -Système 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 -Corps genouillé médian

MOC - Medial olivocochlear bundle -Faisceau croisé olivocochléaire médian

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

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 Tract -Noyau du tractus acoustique central

NMDA - N-methyl-D-aspartate

OCB - Olivocochlear bundle -Faisceau olivocochléaire

O � - Onset chopper

OHC - Outer Hair Cell -Cellule ciliée externe

PAF - Posterior Auditory Field -Champ auditif postérieur

pes - Posterior Ectosylvian �eld

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

PON - Periolivary nuclei -Noyaux périolivaires

PPO - Posterior Periolivary Nucleus -Noyau périolivaires postérieur

PVCN - Posteroventral cochlear nucleus -Noyau cochléaire postéroventral

pvLNTB - Posterior division of the LNTB -Division postérieure du noyau latéral du corps trapé-
zoïde

SBC - Spherical Bushy Cells -Cellules sphériques (du CN)

SC - Superior Colliculus -Colliculus supérieur

SG - Spiral Ganglion -Ganglion spiral

SOC - Superior Olivary Complex -Complexe olivaire supérieur

SPO - Superior periolivary nucleus -Noyau supérieur périolivaire

SPN - Superior paraolivary nucleus

VCLL - Ventral complex of the Lateral Lemniscus -Complexe ventral du lemniscus latéral

VCN - Ventral cochlear nucleus -Noyau cochléaire ventral

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

VMPO - Ventro-medial periolivary nucleus -Noyau périolivaire dorsoventral

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

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

VPAF - Posteroventral Auditory Field -Champ auditif postéroventral
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