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Resume/Abstract

LES CARTES SENSORIMOTRICES DE LA PAROLE : Corrélats neurocognitifs et couplage fonctionnel
des systémes de perception et de production des voyelles du Frangais

La parole est construite sur un jeu de correspondances entre représentations sensorielles et
articulatoires, notamment lors de l'acquisition du langage les premiéres années de vie. Par
I'utilisation de I'imagerie par résonance magnétique fonctionelle, I'objectif premier de nos travaux
était de déterminer, chez I'adulte, un possible couplage fonctionnel des systéemes de perception et
de production des voyelles du Francais, considérées comme unités élémentaires de la parole. En
parallele, nos travaux devaient permettre de clarifier les structures cérébrales liées au contréle
moteur orofacial de mouvements simples supralaryngés et, a I'aide de la technique de stimulation
magnétique transcranienne, de déterminer une possible implication causale des régions sensorielles
et motrices lors de la perception de la parole. Nos travaux ont permis de souligner I'implication des
régions sensorielles et motrices aussi bien lors de la réalisation des gestes orofaciaux que lors de la
production et de la perception des voyelles. La mise en évidence d’un effet d’adaptation pour ces
régions motrices, auditives et somatosensorielles lors de I'écoute ou de la réalisation répétée d’une
méme voyelle ou d'un méme geste suggere de plus I'existence de boucles sensorimotrices
communes, impliquées dans des mécanismes adaptatifs de contrble en ligne des gestes de parole
percus et produits. Enfin, nous avons pu démontrer le réle causal et fonctionnel des régions
sensorielles et motrices de la voie dorsale lors de la catégorisation de sons de parole. Pris ensemble,
nos travaux soulignent la nature distribuée sensorimotrice des représentations cérébrales des unités
de parole.

Mots clés : perception et production de la parole, voyelles, controle moteur orofacial, interactions
sensorimotrices, représentations et cartes neurocognitives, IRMf, TMS.

SENSORIMOTOR MAPS OF SPEECH: Neurocognitive correlates and functional coupling of French
vowel perception and production systems

Speech is built on a set of correspondences between sensory and articulatory representations,
especially during the acquisition of language in the early years of life. Using functional magnetic
resonance imaging, the primary goal of our work was to determine, in adults, a possible functional
coupling of French vowel perception and production systems, as elementary speech units. In parallel,
our work should help to clarify the brain structures related to the orofacial motor control of simple
supralaryngeal movements and to determine a possible causal contribution of sensory and motor
regions during speech perception. Our work highlights the involvement of sensory and motor areas
when performing orofacial gestures and during vowel production and perception. Adaptive effects of
these motor, auditory and somatosensory regions during repeated orofacial movements and in
vowel perception and production suggest the existence of common adaptive mechanisms involved in
the online control of perceived and produced speech gestures. Finally, we demonstrated a causal and
functional role of the sensorimotor regions of the dorsal pathway in speech categorization. Taken
together, our results emphasize the distributed sensorimotor nature of cerebral representations of
speech units.

Key words: speech perception and production, vowels, orofacial motor control, sensorimotor
interactions, neurocognitive representations and maps, fMRI, TMS.
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Infroduction

Les premieres étapes d’acquisition de la parole sont traditionnellement considérées comme
dépendantes d’une co-structuration des représentations motrices et sensorielles - auditives, visuelles
et somatosensorielles - des unités de parole. Cette co-structuration s’établirait de maniere
progressive chez I'enfant au travers de mécanismes imitatifs et d’apprentissage sensorimoteur. A
partir des premiéeres capacités motrices et de discrimination acoustique et phonétique, ces premieres
étapes exploratoires permettraient une maturation et spécialisation des systéemes perceptifs et
moteurs, par |'établissement d’associations entre buts moteurs et sensoriels des unités de parole
percues et produites. La maturation du systeme phonologique de I'enfant découlerait ainsi de
I'imprégnation linguistique ambiante et d’une spécification progressive et conjointe des actes
moteurs et des cibles sensorielles pertinentes.

Néanmoins, la persistence d’un tel couplage fonctionnel entre systémes sensoriels et moteur chez
I’adulte reste a ce jour débattue. En effet, les systemes de perception et de production de la parole
ont été par le passé largement étudiés indépendamment I'un de 'autre, et le plus souvent en dehors
de tout cadre conversationnel et communicatif pourtant fonctions premieres de I'acte de parole. Du
point de vue du fonctionnement cérébral, les premiéres théories neurologiques, établies il y a plus
d’un siécle autour de I'étude de patients aphasiques et appuyant I'implication possible de modules
corticaux spécialisés respectivement dans les processus de perception et de production de la parole,
ont sans doute influencé I'idée d’une séparation fonctionnelle entre ces deux systemes.

L’hypothese principale défendue dans la présente these est, au contraire, celle, chez I'adulte, d’'une
coordination nécessaire des représentations sensorielles et motrices aussi bien pour la spécification,
la compréhension et la production des unités de parole. En appui de cette hypothéese, de nombreux
modéles phonétiques, psycholinguistiques et neurobiologiques récents de la perception et/ou de la
production de la parole appuient I'idée d’un couplage fonctionnel entre systemes sensoriels et
moteur et ont pour point commun I'importance attribuée aux interactions sensorimotrices. Dans ces
modeéles, la production de parole impliquerait la mise en ceuvre de mécanismes de contréle moteur
en ligne permettant d’évaluer les conséquences sensorielles prédites des actions planifiées en les
comparant avec les retours sensoriels effectifs et, de la, de corriger et réguler si nécessaire la
réalisation des unités produites. Lors de la perception de la parole, des mécanismes inférentiels de
simulation motrice permettraient de déterminer, ou tout du moins de contraindre, I'interprétation
phonétique des entrées sensorielles.

Dans ce cadre théorique, I'objectif premier de nos travaux était de déterminer un possible couplage
fonctionnel des systémes de perception et de production des voyelles du Francais, par I'examen de
I'instanciation et du codage des représentations de parole au sein du systeme nerveux central et plus
particulierement des systemes sensoriels et moteurs.

Avant de décrire les études réalisées dans le cadre de cette thése, dont les bases théoriques et les
hypotheses sous-jacentes seront détaillées dans chacune des sous-parties du présent ouvrage, nous
proposons dans ce préambule un bref compte-rendu des études et modeles phonétiques,
psycholinguistiques et neurobiologiques ayant trait a la question de la nature sensorimotrice des
systemes de perception et de production de la parole. Un guide de lecture explicitant les différents
chapitres et sous-chapitres de la présente thése cloturera cette partie introductive.
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La perception de la parole sous I'angle des
inferactions sensorimoftrices

Un probléme fondamental et ancien en parole concerne la difficulté a décrire de maniére simple les
relations existantes entre sons et phonémes. Du fait de la grande variabilité du signal acoustique de
parole, les processus de décodage acoustico-phonétique a partir des propriétés et informations
issues du signal acoustique restent en effet a ce jour encore largement incompris. Cette variabilité du
signal acoustique de parole provient de nombreuses causes, parfois sous-jacentes et imbriquées. En
premier lieu, la variabilité provient évidemment des différences anatomiques et de stratégies
articulatoires entre locuteurs (chaque conduit vocal est unique et les stratégies articulatoires liées a
la réalisation d’un énoncé linguistique different parfois grandement). De plus, pour un méme
locuteur, la production de tout message linguistique implique des mécanismes de co-articulation
entre phonemes produits, soit une combinaison de gestes articulatoires a débit temporel élevé et
largement parallélisé. Cette co-articulation consiste en I'enchainement fluide de phonémes qui ne
sont pas produits de maniere parfaitement sérielle. Afin d'optimiser I'effort d'articulation, le passage
articulatoire entre deux phonémes voisins va étre lissé, leur production emboitée dans le temps, "co-
articulée". Par ailleurs, ce phénomeéne de "lissage" implique égalementun phénomene de "réduction
articulatoire" qui consiste en le fait de basculer dans l'articulation du phonéme suivant, sans donc
atteindre la cible articulatoire du son de parole précédent, ce pour assurer un passage fluide. Si ces
mécanismes de co-articulation permettent de minimiser |'effort articulatoire produit par le locuteur,
cette combinaison de gestes articulatoires est transformée de maniére fortement non linéaire en une
séquence de sons dans laquelle la correspondance entre sons et gestes est dés lors peu transparente
pour I'auditeur... et pour le chercheur (voir par exemple, Perkell et Klatt, 1986).

Approches auditives, théories moftrices et sensorimotrices

Cette variabilité inhérente du signal acoustique de parole et les relations complexes existant entre
sons et phonémes ont entrainé ces cinquantes derniéres années de nombreux débats, parfois vifs,
quant a la nature auditive et/ou motrice des processus mis en ceuvre dans le décodage des
informations phonétiques a partir des entrées sensorielles. Ainsi, certains modeéles phonétiques et
psycholinguistiques de la perception de la parole proposent une invariance contenue
instrinsequement dans le signal acoustique que le cerveau de I'auditeur détecte en reconstituant des
valeurs acoustiques porteuses de sens phonétique (par exemple, Diehl et Kluender, 1989; Massaro,
1998; Kuhl, 2000; pour une revue, voir Diehl, Lotto et Holt, 2004). A I'opposé, pour d’autres
chercheurs, I'interprétation phonétique des entrées sensorielles de la parole est déterminée, ou tout
du moins partiellement contrainte, par les connaissances procédurales articulatoires de I'auditeur
(par exemple, Liberman et al., 1967; Liberman et Mattingly 1985; Fowler, 1986, 1996; Liberman et
Whalen, 2000; Schwartz et al., 2002, 2012; pour des revues récentes voir Perrier, 2005; Galantucci,
Fowler et Turvey, 2006; Schwartz, Sato et Fadiga, 2008, 2011). Nous proposons dans le présent sous-
chapitre une breve présentation de ces différentes approches et théories ainsi qu’une discussion des
limites des hypotheses posées par chacune.

Les approches générales auditives

Pour les tenants des approches générales auditives’ (par exemple, Diehl et Kluender, 1989; Massaro,
1998; Kuhl, 2000;Diehl, Lotto et Holt, 2004), I'objet de la perception de la parole serait de nature

1 B n L~ A s n Loz ll . .

Les auteurs des diverses "approches générales auditives", en proposant un cadre général d'un fonctionnement perceptif
général, ne proposent pas de modeles de la perception. Leur objectif n'est pas de fournir des modeles concrets explicatifs
de la perception de la parole, mais plutot de s'opposer a certains points théoriques des théories motrices (voir prochaine

Page 4 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

purement auditive. Les invariants phonémiques seraient récupérés et directement accessibles dans
le signal acoustique et traités uniquement par le systéme auditif, les processus de décodage
acoustico-phonétique ne faisant donc pas appel a des mécanismes moteurs articulatoires, ni
inférentiels, ni directs®.

De plus, ces mécanismes de décodage acoustico-phonétique reposeraient sur des mécanismes
auditifs et d’apprentissage perceptifs non propres aux seuls sons de parole mais liés a des
prédispositions et capacités perceptives plus générales®. Ce postulat théorique se fonde notamment
sur deux éléments empiriques fondamentaux liés a la perception catégorielle de la parole, soit la
capacité a mieux discriminer a écart acoustique constant deux phonémes situés entre deux
catégories phonologiques plutot qu’a I'intérieur de celles-ci (Liberman et al., 1957) :

e Premierement, le fait que la perception catégorielle n'est pas un phénomeéne spécifique a la
parole. En effet, divers travaux remontant aux années 70 (Stevens et Klatt, 1974; Pisoni, 1977)
ont montré que des sons non langagiers peuvent également étre pergus de maniére catégorielle.

e Et de plus, que la perception catégorielle est également présente chez des espéces animales, y
compris pour des sons de parole (Kuhl et Miller, 1975, 1978).

Pris ensemble, ces deux classes d'arguments suggerent ainsi que la perception catégorielle de la
parole se base sur des principes perceptifs généraux et non spécifiques ni a I’homme ni a la parole.
Puisque la perception catégorielle de la parole avait été initialement proposée par les tenants des
approches motrices comme une preuve d’'un mode spécial de la perception de la parole (voir ci-
dessous), ces études ont de plus largement contribué a réévaluer, voire méme rejeter, ce postulat
théorique® (voir Galantucci, Fowler et Turvey, 2006 pour une revue critique).

[ I Figure 1.1 : Schéma de non-linéarité quantique dans
/_ I'appariement entre parameétres articulatoires du

- conduit vocal et sortie acoustique. Les régionsl et Il

sont stables du point de vue acoustique, par rapport
aux modifications dans la dimension articulatoire. La
régionll est en revanche acoustiquement instable et
de ce fait est supposée représenter une frontiére
catégorielle entre les deux catégories phonétiques
issues des régionsl et lll (figureempruntée a Stevens,

__(,/ 1989).

articulatory parameter

acoustic parameter

Un autre argument indirect permettant d’expliquer la récupération des invariants phonémiques dans
le signal de parole provient de I'examen des systémes phonétiques des langues du monde. En effet,

section). Ainsi, puisque ces positions ne contiennent pas suffisamment de propositions explicatives pour étre falsifiables,
elles ne se qualifient pas de théories et sont par conséquent considérées plutdt comme des approches (voir Diehl, Lotto et
Holt, 2004).

? De maniére particuliere, Massaro (1989; voir aussi Massaro et Chen, 2008) propose un modéle de la perception de la
parole ("fuzzy logical model of perception") dans lequel la perception catégorielle de la parole est expliquée en termes de
reconnaissance probabiliste de patterns prototypiques visuels et acoustiques dont I'intégration permet l'identification de
I"'unité de parole produite. Cela suppose la mémorisation des sons de parole en terme de prototypes d'unités de parole, au
sein desquels des traits acoustiques (ou visuels) peuvent varier dans une certaine mesure, mais dont I'ensemble des valeurs
déterminent leur place au sein d'une catégorie.

* Un cas particulier concerne toutefois la théorie de I'invariance acoustique (Stevens et Blumstein, 1978; Blumstein et
Stevens, 1979) qui considére la perception de la parole comme reposant sur les propriétés supposées invariantes du signal
acoustiqgue mais ne dénient pas un réle possible du systeme moteur articulatoire quand I'information acoustique est
ambigiie ou incompléte.

* Ainsi, Liberman et collégues (1972) écrivaient avant ces études: "Presumably, they [animals] lack the special processor
necessary to decode the speech signal. If so, the perception of speech must be different from ours. They should not hear
categorically, for instance, and they should not hear the [di]-[du] patterns... as two segment syllables which have the first
segment in common".
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malgré les possibilités infinies d'articulation du conduit vocal, on retrouve dans la plupart des langues
du monde certains phonemes récurrents et les explications proposées mettent en avant les
propriétés auditives — et non motrices — de ces unités. Ainsi, pour expliquer ce phénoméne, Stevens
(1972, 1989) a introduit dans la théorie quantique de la perception de la parole la notion de 'quanta’
par rapport aux relations non-linéraires entre la configuration du conduit vocal et les sorties
acoustiques qui en résultent. A I'intérieur de certaines zones articulatoires stables, des déplacements
importants de certains articulateurs (par exemple, l'ouverture de la mandibule) n’ont pas de
conséquences acoustiques importantes (régions | et Ill sur la Figure 1.1), tandis que dans d’autres
configurations, des déplacements articulatoires moindres auront des incidences acoustiques
considérables (région Il sur la Figure 1.1). Pour Stevens (1972, 1989), ces zones de stabilité et
instabilité acoustique auraient permis I'établissement de frontieres catégorielles phonétiques
naturelles, les zones de stabilité perceptive permettant une discrimination naturelle entre catégories
phonétiques.De méme, en ce qui concerne les systémes vocaliques des langues du monde (voir par
exemple, Vallée, 1994; Schwartz et al., 1997a, 1997b pour un examen de |'organisation et typologie
des systémes vocaliques), Liljencrants et Lindblom (1972) ont proposé une explication a la quasi-
universalité des voyelles [i]-[a]-[u] liée a leurs propriétés perceptives extrémement différentes. lls
ont ainsi postulé dans la théorie de la dispersion adaptative que I'existence de ces 3 voyelles au sein
des langues du monde pouvait étre expliquée par des raisons pragmatiques de maximisation des
distances perceptives entre voyelles et donc d'optimisation de leur discrimination perceptive. La
théorie quantique et la théorie de la dispersion mettent ainsi au niveau de la distinctivité acoustico-
perceptive la base de I'existence d’universaux dans les systemes sonores des langues du monde.

Les théories motrices de la parole

A I'opposé des approches générales auditives, certains chercheurs ont proposé que l'objet de la
perception de la parole est de nature articulatoire (Liberman et al.,, 1962, 1967; Liberman et
Mattingly, 1985; Fowler, 1986, 1996; Liberman et Whalen, 2000). Ici, les invariants phonémiques
seraient récupérés grace a un appariement entre les gestes articulatoires du locuteur a I'origine du
signal de parole percu et les connaissances et représentations motrices activées par ce signal chez
I"auditeur.

La théorie motrice de la perception de la parole(Liberman et al., 1962, 1967; Liberman et Mattingly,
1985; Liberman et Whalen, 2000) suppose que les informations issues du signal de parole sont mises
en correspondance avec les représentations motrices des gestes articulatoires a I'origine du signal
acoustique percu (en termes de commandes neuromotrices globales plus qu’en termes de gestes
articulatoires précis, permettant de minimiser partiellement les probléemes de variabilité
articulatoire; voir Liberman et Mattingly, 1985). En d’autres termes, face a la non-linéarité entre
propriétés acoustiques du signal de parole et représentations phonétiques sous-jacentes, Liberman
et collégues proposent de considérer les invariants non pas en termes acoustiques mais en termes
moteurs. Leur hypothése est donc que la perception de la parole repose sur un appariement des
représentations phonétiques et des commandes motrices neuronales et sur une récupération des
gestes articulatoires du locuteur par I'auditeur.

La communication est ainsi rendue possible (1) grace a un mécanisme de parité des représentations
phonétiques et motrices invariantes entre locuteur et auditeur (pour reprendre les termes de
Liberman et Whalen, 2000 : "Ce qui compte pour le locuteur doit compter pour 'auditeur"), (2)
permettant que les mémes représentations (de nature motrice dans cette théorie) soient utilisées
aussi bien en production qu'en perception de la parole.

Différents arguments empiriques ont été a l'origine de la théorie motrice de la perception de la
parole. Un premier argument essentiel concerne les mécanismes de co-articulation et le probléme de
la non-linéarité entre signal acoustique et phoneme.

Prenons pour exemple un contexte syllabique simple consonne-voyelle /di/ et /du/. Les propriétés
acoustiques relatives au phonéme /d/ different en fonction de la voyelle suivante /i/ ou /u/ (voir
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Figure 1.2). L'exemple des syllabes /di/ et /du/ montre que les valeurs formantiques du phonéme /d/
varient selon le contexte syllabique, alors que la commande neuromotrice pour ce phoneme est, elle,
similaire, ayant pour but dans les deux cas de positionner I'apex de la langue vers les dents
supérieures (lieu d’articulation apico-dental). Par conséquent, pour les auteurs, le probleme de co-
articulation peut étre dépassé dés lors que I'on considere que |'objet de perception récupéré par
I'auditeur n'est pas une représentation auditive (qui semble variable) mais une commande
neuromotrice (qui serait, elle, invariante) nécessaire a la réalisation du phonéme percu. Les auteurs
proposent donc un lien tres fort entre systéme de perception et de production de la parole, qui
partageraient les représentations des unités de parole en termes de commandes neuromotrices.

di dU Figure 1.2: Représentation schématique des patterns
30091 formantiques F,/F, de deux syllabes synthétiques /di/ et
2400+ / . /du/ congues par Liberman et collaborateurs (1967). De
maniére a simuler un mécanisme de co-articulation, les

1800+

valeurs formantiques F, montante ou descendante de
1200 I'attaque consonantique (/d/) sont déterminées par la
\ voyelle suivante (/i/ ou /u/). Malgré des différences
acoustiques des deux syllabes, les sujets pergoivent le méme
6‘ —l 6‘ S —— phonéme initial /d/. Cet exemple a nourri l'idée des théories
300 motrices que l'objet de la perception de la parole soit de
TIME IN MSEC. - x b
nature motrice (Figure empruntée a Liberman et al., 1967).

600

FREQUENCY IN CPS$

Un second postulat de la théorie motrice de la perception de la parole, apparu dans une version
modifiée de cette théorie (Liberman et Mattingly, 1985), est que la perception de la parole soit
fondamentalement différente de la perception d'autres types de sons, que cette capacité soit innée
et spécifique aux humains qui seuls auraient développé un module unique et spécifique dédié a la
parole®.

Figure 1.3: Représentation schématique des

patterns acoustiques pour la perception duplex du
[ra] (en vert) et du [la] (en rouge). L'oreille A regoit

5 2 :- or la base syllabique avec des transitions
§ ,:_ formantiques de deux formants (en bas a gauche)
) qui est phonologiquement ambigiie, et I'oreille B

Time ral recgoit la troisieme transition (en bas a droite), qui

NORMAL ‘BINAURAL' PRESENTATION en soi correspond a un sifflement mais permet de
désambigiiiser le signal pergu par l'oreille A.

,:2 \’;\\ L'audit(—.jur,pergoit a 'Ia fc?is le signa! d.e'palrol.e

—— R i reconstitué mais aussi le sifflement. Ainsi, il s'agit
d'une double perception de ce sifflement, qui est

-/ percu une fois en tant qu'élément permettant de
t5 2058 . 30iated soansitions compléter la base syllabique et une deuxiéme fois

en tant que sifflement en soi (Figure adaptée de
Liberman, Isenberg et Rakerd, 1981).

DUPLEX -PRODUCING ‘DICHOTIC! PRESENTATION

® Ce postulat est a rattacher a la théorie de la modularité de I'esprit émise par Fodor (1983), considérant I'existence de
modules spécialisés dans certaines fonctions cognitives, largement innés et fonctionnant de maniere autonome et
cloisonnée les uns des autres. De maniere importante, I'aspect "spécial" de la parole tel que proposé par Liberman et
collegues a été vivement débattu et de nombreuses études ont contribué a réévaluer, voire abandonner, ce postulat
théorique (voir Galantucci, Fowler et Turvey, 2006 pour une revue critique). Citons a titre d’exemple contre le caractére
inné de la perception de la parole, les études sur les enfants sauvages montrant que la capacité a développer un langage
nécessite un entrainement intense en bas age et I'existence d’une période critique pour cet apprentissage (voir Malson,
1964). De méme, pour I'aspect spécifiquement humain, comme décrit précédemment, il a été montré que certains animaux
percoivent la parole humaine de maniére catégorielle (par exemple, Kuhl et Miller, 1975, 1978; Lotto, Kluender et Holt,
1997). Enfin, il est également possible de citer ici I’'hypothése de Stanislas Dehaene sur le recyclage neuronal et I’évolution
de structures cérébrales présentes chez les primates non humains vers des fonctions cognitives langagiéres et
arithmétiques (Dehaene, 2004).
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Cette proposition vient notamment de la découverte de I'effet "duplex" (Rand, 1974), qui consiste en
une perception double d'un signal acoustique décomposé. Dans un exemple classique de cet effet,
on présente de maniére dichotique (c’est-a-dire en distribuant I'information entre les deux oreilles)
deux signaux acoustiques issus d’'un méme signal de parole: une oreille A recoit la base syllabique
avec des transitions formantiques de deux formants, la troisieme transition, qui désambiglise le
signal, étant fournie a la seconde oreille B (voir Figure 1.3). De cette maniére, acoustiquement,
|'oreille A recoit un signal acoustique phonologiquement ambigu, alors que I'oreille B recoit un signal
acoustique qui en soi correspond a un sifflement. Au lieu de fusionner simplement ces deux signaux,
I'auditeur créé un double percept (la perception duplex) et percoit dans I'oreille A le signal de parole
reconstitué mais également dans |'oreille B un sifflement. Cette perception duplex, soit le fait qu'un
méme fragment du signal acoustique de parole soit interprété a la fois comme unité de sens
phonétique et comme un sifflement, a été utilisée comme argument empirique en faveur de
I’existence de deux modules, I'un spécialisé dans le traitement phonétique des sons de parole, 'autre
relié a des mécanismes auditifs généraux.

Porter et Castellanos (1980) et Porter et Lubker (1980) ont également apporté des éléments en
faveur de la théorie motrice de la perception de la parole en réalisant des taches de « shadowing »,
ou les participants devaient répéter le plus rapidement possible des séquences de parole percues,
sans attendre la fin du signal du parole ni tenir compte de son interprétation. Ces auteurs ont montré
que le délai entre le début de la présentation du signal et le début de l'articulation était
extrémement court (inférieur a 200ms). Ce résultat a été pris comme argument en faveur d'une
récupération rapide des gestes articulatoires a 'origine du signal pergu (voir méme directe, dans
I’hypothése ol les commandes motrices seraient déja présentes dans le signal acoustique, voir ci-
dessous).

Issue des mémes laboratoires Haskins qu’Alvin Liberman, Carol Fowler (1986, 1996) a proposé une
théorie motrice alternative, la théorie directe réaliste de la perception de la parole. En désaccord
sur le caractére spécifique de la parole et sur la nature intrinseque de I'objet perceptif, elle a proposé
gue les processus a la base de la perception des sons de parole et des sons non-langagiers reposent
sur les mémes mécanismes perceptifs généraux, également liés a d'autres modalités sensorielles
comme la vue ou le toucher. Pour Fowler, la perception de la parole ne repose donc pas sur un
module spécifique mais sur des prédispositions et mécanismes perceptifs plus généraux, et consiste
en la reconnaissance directe de la nature de la source de la perturbation ressentie/percue dans
I’environnement (par exemple, la lumiére pour la vision, la peau pour le toucher et I'air pour
I'audition). En conséquence, plutét que de récupérer les commandes neuronales reliées aux gestes
articulatoires du locuteur comme dans la théorie motrice de la perception de la parole, Fowler
propose une reconnaissance directe de la structure de |'effecteur a I'origine des perturbations de
I'environnement, que ce soit la modification de la forme du conduit vocal pour la parole ou un autre
medium qui modifie le signal acoustique percu dans le cas d’un son non-langagier®. En d’autres
termes, dans cette théorie, ce sont les gestes articulatoires d’un locuteur lors de la réalisation d’un
message linguistique qui structurent le signal acoustique, cette information étant supposée contenue
dans le signal acoustique et directement perceptible par I'auditeur sans recours a des mécanismes
inférentiels. Cette reconnaissance requiert donc une connaissance des propriétés fonctionnelles de
I'objet percu et une connaissance préalable des actions potentielles en lien avec |'objet. Cette
hypothese apparait cohérente avec la proposition de Viviani et Stucchi (1992) pour qui la perception
est guidée par les connaissances procédurales motrices de I'observateur. Ces auteurs ont en effet
montré que la connaissance implicite de contraintes biomécaniques, notamment les regles
cinématiques et les configurations articulatoires sous-jacentes aux mouvements du corps, biaise

® Cette idée est inspirée de James Gibson (1966, 1979) et son "approche écologique de la perception visuelle" qui se base
sur la notion de constance perceptive et peut s'expliquer uniquement dans la relation de celui qui pergoit avec son
I'environnement. Il a notamment proposé le concept d"'affordances”, c'est-a-dire I'ensemble des possibilités d'action d'un
environnement qui sont directement et objectivement pergues par celui qui observe. Ainsi, la perception est abordée par la
fonctionnalité, par le potentiel d'agir sur I'environnement.
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notre perception des mouvements. Enfin, outre le rejet de mécanismes inférentiels dans la
récupération des gestes articulatoires du locuteur, Fowler s’est également séparée de la théorie
motrice classique de Liberman et collégues par rapport a un possible statut modulaire et spécifique
de la parole. Pour appuyer leur hypothése, Fowler et Rosenblum (1990) ont ainsi démontré que
I'effet de la perception duplex existe également pour des signaux acoustiques non langagiers (par
exemple, un claguement de la porte), ce qui démontre la non-spécificité de cet effet a la seule
perception de la parole.

La Théorie de la Perception pour le Contréle de I'Action (PACT)

Nous I'avons vu, a la base de la théorie motrice de Liberman et collegues est la non-linéarité entre
signal acoustique et phonéme, liée notamment a I'existence de mécanismes de co-articulation. Pour
les auteurs, le fait de percevoir un méme phoneme malgré des différences acoustiques évidentes
(dans différents contextes co-articulés, voir Figure 1.2) est contraire a la possibilité que I'information
phonétique soit entierement contenue dans le signal acoustique de parole. De la, I’hypothése de
mécanismes inférentiels permettant de récupérer les gestes articulatoires, ou plus précisément les
commandes neuromotrices nécessaires a la réalisation du phonéme percu. Néanmoins, il est a noter
gue la théorie motrice déplace mais ne résout pas totalement ce probléme d’invariance entre sons et
phonémes. En effet, dans certaines situations de production perturbée, il a été montré que des
stratégies articulatoires différentes entre sujets sont mises en ceuvre pour la réalisation d’'un méme
phonéme (voir par exemple, Savariaux, Perrier et Orliaguet, 1995; Savariaux et al., 1999). Plus
important encore, certaines configurations articulatoires différentes permettent d'obtenir le méme
son de parole (voir Mielke, Baker et Archangeli, sous presse; décrit dans Schwartz et al., 2012). Pour
certains phonemes, il n'est donc pas possible de pouvoir récupérer univoquement une seule
configuration des gestes articulatoires et du conduit vocal.

D’autre part, le postulat d’équivalence perceptive et motrice dans un contexte de co-articulation
peut également étre interprété a la lumiére des approches générales auditives de la perception de la
parole. Suivant Brunswik (1956) et sa proposition d'expliquer la reconnaissance des objets visuels
malgré la grande variabilité des images visuelles, la constance perceptive d’un objet pourrait résulter
d'une recombinaison d'attributs multiples. Lors de la perception de parole, il a ainsi été proposé que
I'auditeur, grace a des mécanismes d’apprentissage perceptifs, puisse maintenir de maniére similaire
une constance perceptive phonémique des objets percus, pourtant variables sur le plan acoustique.
Ces mécanismes d’apprentissage perceptifs pourraient également expliquer pourquoi différentes
especes d'oiseaux, des chinchillas ou des macaques (Kuhl et Miller, 1978; Kuhl et Padden, 1982;
Kluender et al., 1987; Dooling et al., 1995) sont capables d'apprendre a catégoriser les sons de parole
suite a un entrainement intensif (par exemple, le voisement ou le lieu d'articulation des consonnes
occlusives /b/, /d/ et /g/) et ce, sans étre pourvu ni de systéme articulatoire de production de parole
ni de module spécialisé.

Ainsi, mis a part le postulat de Liberman et collegues sur I'existence d’un module spécialisé et inné
dans la perception de la parole, postulat contredit par de nombreuses études, de nombreux débats
continuent d’opposer les tenants des approches générales auditives et des théories motrices quant a
la nature des processus mis en ceuvre dans les processus de décodage acoustico-phonétique (voir
par exemple, Diehl, Lotto et Holt, 2004; Galantucci, Fowler et Turvey, 2006; Schwartz, Sato et Fadiga,
2008, 2011).

Face aux approches générales auditives et aux théories motrices, la théorie de la perception pour le
controle de l'action (PACT, Perception for Action Control Theory; Schwartz et al.,, 2002, 2012)
propose une position de compromis quant a la nature des processus mis en ceuvre lors de la
perception de la parole, processus ni purement auditifs, ni purement moteurs mais bien
sensorimoteurs. Cette théorie se base notamment sur I'existence de connaissances procédurales a la
fois motrices et auditives, partagées par le locuteur et l'auditeur et issues de mécanismes
d’apprentissage et d’une co-structuration des systémes et représentations motrices et sensorielles
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notamment lors de 'acquisition de la parole. De maniere importante dans cette théorie, si les
processus de décodage acoustico-phonétique exploitent les capacités du systéeme auditif,
I'interprétation phonétique finale des entrées sensorielles serait en partie contrainte par les
connaissances procédurales motrices de I'auditeur (Schwartz et al., 2002, 2012; Schwartz, Sato et
Fadiga, 2008). En ce sens, cette théorie peut étre qualifiée de théorie constructiviste’ de perception
de la parole en proposant que les représentations articulatoires de I'auditeur contraignent
partiellement l'interprétation des entrées sensorielles a travers des mécanismes de simulation
motrice interne.

En d’autres termes, pour la théorie de la perception pour le contréle de I'action, la perception de la
parole reposerait sur des mécanismes multisensoriels (auditifs et visuels®) et serait contrainte par des
connaissances procédurales motrices sous-jacentes. Ainsi, "les représentations de parole seraient
intrinsequement sensorimotrices, ni purs produits sensoriels, ni purs objets moteurs inférés, mais
des percepts multimodaux régularisés par I'action" (Sato, 2004).

caractérisation catégorisation

. i percept
sensorielle sensorielle

prédiction sensorimotrices cartes sensorimotrices de la parole
(en ligne) Schémas (acquisition)

moteurs

Figure 1.4 : Architecture simplifiée de la perception de la parole selon la théorie de la perception pour le contrdle de
I’action (Figure adaptée de Schwartz et al., 2012).

La théorie de la perception pour le contréle de I’action est notamment basée sur différents postulats
théoriques (voir Figure 1.4):

e Premierement, une co-structuration des systemes sensoriels et moteurs de la parole les
premieres années de vie, au travers de mécanismes imitatifs et d’apprentissage sensorimoteur et
en regard des contraintes phonologiques environnementales. Cette co-structuration a pour effet
la mise en place de cartes sensorimotrices reliant réprésentations sensorielles et motrices de la
parole.

e Deuxiemement, la perception structure I'action. En d’autres termes, le systeme de perception
fournit au systéme de production des gabarits auditifs, les gestes de parole sont donc fagonnés
et sélectionnés dans les systemes phonologiques en regard de leurs propriétés perceptives
auditives et visuelles et leur valeur fonctionnelle communicative®.

7 La notion de constructivisme découle notamment de la théorie de I'apprentissage développée par Piaget et autres
psychologues du développement et suppose une (re)construction des connaissances du sujet au fur et a mesure des
apprentissages a partir d'éléments déja intégrés lors d’expériences passées.

8 En dehors du réle du systéme moteur lors de la perception de la parole, les recherches portant sur les mécanismes
d’intégration multisensorielle, notamment audio-visuelle, ne seront pas abordées dans la présente thése (pour des revues,
voir Mottonen, 2004; Besle, 2007; Basirat, 2010; Fort; 2011).

°®Un exemple donné par Schwartz et collegues (2012) est celui du triangle vocalique [i]-[a]-[u] présent dans la quasi-totalité
des langues du monde. Une explication simple a cette ubiquité est que ces trois voyelles ont des propriétés acoustiques et
motrices maximalement distinctes permettant une catégorisation différentiée optimale. Au contraire, la triade vocalique
[yl-[a]-[w] posséde les mémes caractéristiques motrices mais n’apparait dans aucune langue. Pour Schwartz et collegues,
cela s’explique par la faible distinctivité auditive de ces voyelles.
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e Enfin, I'action met en forme la perception. Le systeme perceptif se construit en fonction des
contraintes motrices des gestes orofaciaux. Si ce postulat théorique est principalement lié a la
période d’acquisition de la parole chez I’'enfant, méme a I'dge adulte la perception peut impliquer
le recours a de telles connaissances procédurales motrices permettant au locuteur d’extraire, de
prédire et d’intégrer les éveénements sensoriels percus en ligne de maniere cohérente.

Codage cérébral de la perception de la parole

La recherche sur le cerveau s’est développée en phases successives au fur et a mesure de |'évolution
des techniques disponibles. Si les premiéeres recherches menées par dissection et coloration sélective
(méthode de Golgi, par exemple) du XIXéme siecle ont permis une premiéere description anatomique
du cerveau, il a fallu attendre les travaux de neurophysiologie a I'aide de micro-électrodes (donc
typiqguement invasifs) pour mieux comprendre le fonctionnement détaillé des neurones ou de
réseaux de neurones. En paralléle, d'autres travaux, guidés par I'étude des conséquences de lésions
cérébrales, ont permis d'identifier certaines régions du cerveau en rapport avec leur fonction
sensorielle, motrice ou cognitive (notamment les travaux de Broca, de Wernicke et de Lichtheim sur
des patients aphasiques). Plus récemment, de nouvelles techniques d’électroencéphalographie (EEG)
puis d’imagerie par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf), de magnétoencéphalographie (MEG)
et de stimulation magnétique transcranienne (TMS) ont rendu possible I'observation du
fonctionnement cérébral avec une excellente résolution spatiale ou temporelle.

Appliquée a I'étude de la parole, I'utilisation de ces techniques a notamment permis de démontrer
I"activité de régions spécifiques auditives, au sein du gyrus temporal supérieur (aire de Wernicke), et
motrices, au sein du gyrus frontal inférieur (aire de Broca), de I'hémisphére gauche lors de la
perception et lors de la production de parole. Ces résultats semblent ainsi confirmer I'implication de
modules corticaux spécialisés respectivement dans les processus de perception et de production de
la parole et du langage, un résultat déja suggéré par les théories neurologiques issues de I'étude de
patients aphasiques depuis plus d’un siecle. Néanmoins, I'hypothése d’une séparation fonctionnelle
stricte de ces régions lors de ces taches est de plus en plus contestée. En ce qui concerne la
perception de la parole, de nombreuses études récentes ont en effet démontré I'activation des
régions frontales impliquées dans la planification et I'exécution des gestes articulatoires lors de la
perception d’unités de parole.

A la lumiere de ces études, ce sous-chapitre a pour objectif de présenter brievement les bases
corticales de la perception auditive de la parole, par la présentation d’études démontrant
I'implication de régions corticales du systeme moteur lors de la perception et reconnaissance
d’unités de parole puis par I'examen de modeles neurobiologiques récents postulant I'existence d’un
couplage fonctionnel entre systémes sensoriels et moteur de la parole™.

En premier lieu, nous rappellerons ici brievement les mécanismes neuronaux basiques concernant les
traitements auditifs des signaux acoustiques, qui, de maniére trés simplifiée, sont traités en
périphérie par I'organe récepteur (la cochlée), avant d'arriver via le systéme nerveux périphérique (le
nerf auditif) jusqu'au systéme nerveux central (du tronc cérébral jusqu'au cortex auditif; voir Figure
I.5; pour une revue des principes d’anatomie et de fonctionnement du systéme nerveux, voir Purves
et al., 2005; Bear, Connor et Paradiso, 2002; Baciu, 2011).

Les premiers traitements du signal acoustique sont pris en charge par le systeme auditif
périphérique. Schématiquement, les ondes sonores sont recues par le pavillon de |'oreille externe et

19 ce bref apercu des traitements auditifs cérébraux ne rend pas compte de I'ensemble des traitements neuronaux liés a la
perception de la parole et du langage, ni de I'ensemble des régions impliquées dans ces traitements et de leur connectivité
fonctionnelle et temporelle (pour des revues détaillées, voir par exemple Zatorre, Belin et Penhune, 2002; Scott et
Johnsrude, 2003; Scott et Wise, 2004; Démonet, Thierry et Cardebat; 2005; Price, Thierry et Griffiths, 2005; Chevillet,
Riesenhuber et Rauschecker, 2007; Zatorre et Gandour, 2008; Zatorre, 2007; Rauschecker et Scott, 2009; Turkeltaub et
Coslett, 2010; Rauschecker, 2011, 2012).
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entrent par transmission aérienne le long du conduit auditif pour faire vibrer la membrane du
tympan. Cette vibration mécanique est transmise a la chaine des osselets de I'oreille moyenne™
attachée au tympan (le marteau®, I'enclume et I'étrier) qui par systéme de levier renforcent et
transmettent ces vibrations mécaniques jusqu'a la fenétre ovale d'entrée a l'oreille interne. Ici, deux
organes se trouvent interconnectés : l'appareil vestibulaire pour I'équilibre et la cochlée pour
|'audition. La cochlée est une cavité creuse qui comporte trois canaux paralléles séparés par des
membranes (pour éviter le contact entre le liquide les remplissant), deux rampes (vestibulaire et
tympanique) contenant la périlymphe. Le canal cochléaire rempli d'endolymphe se trouve au milieu,
délimité par la membrane de Reissner et basilaire. Cette derniére supporte I'organe de Corti, qui
contient les récepteurs de I'audition proprement dits, les cellules ciliées. Celles-ci sont ancrées sur la
membrane basilaire et posseédent chacune une centaine de stéréocils, des excroissances attachées
par leur extrémité a la membrane tectoriale. Lors d'une survenue d'une onde sonore, la membrane
basilaire se déplace entrainant une déformation des cellules ciliées, car leurs stéréocils étant
attachés a la membrane tectoriale figée, leurs corps cellulaires suivent le mouvement de la
membrane basilaire. Cette inclinaison provoque une dépolarisation de ces cellules et c'est a ce
niveau que s'effectue la transduction mécano-électrique. En effet, les cellules ciliées forment des
synapses avec des neurones dont les corps cellulaires se situent en proximité dans les ganglions
spiraux et dont les axones constituent les fibres qui pénetrent dans le nerf auditif par ou
I'information est transmise le long du tract auditif aux centres nerveux. Une propriété constante de
tous les relais de la voie auditive est son organisation spécifique aux fréguences sonores, qui est la
conséquence de |'organisation anatomique de la cochlée. En effet, au sein de la cochlée, enroulée en
elle-méme sur deux tours et demi, la membrane basilaire augmente son diameétre de la base a I'apex,
tel que la base de la membrane répond optimalement a des fréquences aigues, et I'apex a des
fréquences graves. Les cellules ciliées, tapissant régulierement la membrane basilaire, reflétent cette
organisation. Les fréquences basses excitant prioritairement les cellules ciliées se trouvant le plus
éloignées de la base, et les fréquences aigues celles qui sont proches de I'apex. Cette disposition
anatomique de la cochlée décide d'une organisation fonctionnellement ‘'tonotopique' qui est
respectée par les fibres séparées du nerf auditif et se poursuit tout au long de la voie auditive.

Systéme auditif central. La cochlée stimule les premiers neurones de la voie auditive™ qui vont
relayer ces informations acoustiques aux noyaux cochléaires ipsilatéraux du tronc cérébral. La, il y a
décussation (croisement des voies) de la majeure partie des fibres pour atteindre les noyaux de
I'olive supérieure controlatérale et, via le colliculus inférieur, le corps genouillé médian du thalamus™
(en parallele, les fibres restantes aboutissent aux structures ipsilatérales). Du thalamus, l'information
acoustique va enfin étre transmise au cortex auditif primaire, lui aussi organisé tonotopiquement, en
vue des premiers traitements auditifs corticaux. Le cortex auditif qui recoit et analyse les
informations acoustiques est structuré hiérarchiguement en aires primaires, secondaires et tertiaires
(ou associatives), anatomiquement organisées de fagon concentrique dans les parties supérieures et
moyennes du lobe temporal (voir Figure 1.5).

™ A noter la présence de la trompe d'Eustache, cavité descendant au niveau de I'oreille moyenne vers le pharynx, qui n'est
pas impliquée directement dans le traitement auditif du son mais dans I'ajustement de la pression d'air de l'oreille
moyenne par rapport au milieu ambiant.

2 Un ajustement de l'intensité peut avoir lieu en situation de niveau sonore élevé, par le reflexe d'atténuation. Dans ce cas,
il y a un rétrocontrole sur I'oreille moyenne qui consiste a contracter a la fois le muscle tenseur du tympan (attaché d'un
coOté a I'os de la cavité de I'oreille moyenne et de I'autre coté au marteau) et le muscle stapédien (ancré d'un coté a la cavité
de l'oreille moyenne et de I'autre coté a I'étrier) ce qui méne a la rigidification des structures de I'oreille moyenne et de ce
fait diminue I'énergie transmise a l'oreille interne.

¥ Outre la voie auditive, les mémes informations sont dirigées en convergence avec des informations provenant d'autres
systemes sensoriels vers le systéme réticulaire qui fait la sélection d'informations arrivant au cortex afin d'éviter une
saturation des systémes des traitements perceptifs (due a une surstimulation) et pour maintenir I'attention ou réguler le
systeme d'éveil/sommeil.

! D'autres informations auditives sont envoyées au colliculus supérieur (ol elles convergent avec les projections visuelles)
et vers le cervelet.
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Figure 1.5: (A) Oreille externe, moyenne et interne. (B) Cochlée et membrane basilaire déroulée avec fréquences
préférentielles. (C) Coupe verticale a travers la cochlée et zoom sur le récepteur auditif, I'organe de Corti avec les cellules
ciliées. (D) Voie auditive, depuis I'entrée de I'onde sonore dans le pavillon de I'oreille externe jusqu'a I'arrivée au cortex
auditif. (E) Régions temporales auditives chez le singe macaque (haut) et I’'homme (bas). (F) Principales régions
cérébrales impliquées dans la perception de la parole et du langage. Gauche : Vue latérale de I’lhémisphére gauche.
Droite : Vue sagittale médiane de I’hémisphére droit. Les nombres indiquent les aires de Brodmann (sources des figures :
www.haenggeliorl.org/FAQs/AnatOreille.html;www.vetopsy.fr/sens/audi/audi_oreille3.php;www.unige.ch/cyberdocum
ents/theses2001/CrottazHerbetteS/these_body.html; Scott et Jonhsrude, 2003; Démonet, Thierry et Cardebat, 2005).
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A noter que les connaissances du systeme auditif cortical humain sont notamment inférées a partir
des études sur les primates non humains, dont les aires corticales auditives sont organisées de
maniére concentrique (aires auditives centrales / 'core', a la ceinture / ‘belt’ et régions auditives
entourant la ceinture / 'parabelt’; voir Scott et Johnsrude, 2003). Le premier traitement auditif
cortical est effectué au niveau de I'aire auditive centrale (qui correspond a l'aire auditive primaire,
I'aire BA 41", située bilatéralement au niveau du gyrus de Heschl, encore appelé gyrus temporal
transverse) qui répond préférentiellement aux sons purs. Elle est entourée par une ceinture d'aires
auditives secondaires (l'aire BA 42), qui recoivent des informations depuis l'aire primaire et le
thalamus auditif, mais effectuent des traitements moins précis en terme tonotopique en favorisant
des analyses spectrales des sons plus complexes. Enfin, les régions auditives associatives, entourant
la ceinture (aire BA 22), effectuent des traitements de plus haut niveau des stimuli (notamment de
décodage acoustic-phonétique) et impliquant des processus d'attention sélective, de mémoire
auditive, d'intégration multimodale, les parties postérieures du gyrus et sulcus temporal supérieur
faisant interface avec des régions associatives visuelles, somatosensorielles.

Systéme de perception de parole. Il est largement admis que le signal acoustique de la parole est
traité par des voies paralleles spécialisées dans différents niveaux de traitements. Les premiers
traitements acoustiques de bas niveau, non spécifiques aux sons de parole, auraient ainsi lieu dans
les gyri temporaux supérieurs dorsaux bilatéraux (incluant le gyrus de Heschl et des régions
antérieures du planum temporale). La localisation exacte des régions cérébrales spécialisées dans le
décodage acoustico-phonétique et la catégorisation des phonémes percus reste néanmoins
controversée. En effet, certains chercheurs proposent que les signaux acoustiques complexes (non
spécifiques a la parole) sont d’abord traités dans la partie médio-latérale du gyrus/sulcus temporal
supérieur et que les représentations phonétiques des sons de parole seraient instanciées suite a ces
traitements dans la partie antérieure du STG/STS (Scott et Johnsrude, 2003; Rauschecker et Scott,
2009; Rauschecker, 2011). Au contraire, d’autres chercheurs soutiennent que les catégories
phonétiques sont instanciées dans la partie postérieure du gyrus temporal moyen et au sein de la
partie adjacente du sillon temporal supérieur (Belin et Zatorre, 2000; Hickok et Poeppel, 2007).
Néanmoins, a ce jour, aucune étude ne permet véritablement d’appuyer ni de contredire I'existence
d’une voie auditive antérieure (Scott et Johnsrude, 2003) ou postérieure (Hickok et Poeppel, 2007)
impliquée dans les processus de décodage acoustico-phonétique lors de la perception de voyelles.

D’autre part, une spécialisation hémisphérique quant aux traitements de la parole et du langage a
été mise en évidence (pour des revues, voir Zatorre, Belin et Penhune, 2002; Meyer, 2008; Perrone-
Bertolotti, 2011) : I'hémisphére droit semble plus spécialisé dans le traitement des informations
supra-segmentales, notamment prosodiques, et la distinction des hauteurs tonales (pour la
perception de la musique par exemple), et ’hémisphére gauche dans les traitements spectro-
temporels précis des stimuli auditifs et les processus de discrimination phonétique (voir par exemple,
Zatorre et Belin, 2001; Zatorre et Gandour, 2008). Poeppel (2003) souligne, que le traitement
acoustique de la parole se fait sur différents niveaux d'échelles temporelles et propose que
I'implication différentielle des deux gyri temporaux peut étre expliquée dans leur préférence de
fenétre d'intégration temporelle : I'némisphére droit traiterait les informations acoustiques au sein
de "longues" fenétres de traitement (entre 150 et 250ms) alors que I'hémisphére gauche peut
analyser des changements acoustiques survenant entre 20 et 40ms (voir aussi Boemio et al., 2005;
Britton et al., 2009).

Implication du systeme moteur dans la perception de la parole

Face aux modeles phonétiques et psycholinguistiques de la perception de la parole présentés
précédemment, la plupart des modeéles neurobiologiques actuels s’accordent sinon sur leur role

> Le terme BA, pour Brodmann area, fait référence a la terminologie utilisée dans I'atlas cytoarchitectonique de Brodmann
(1909). Dans cet atlas, un numéro allant de 1 a 59 a été attribué a chaque région du cortex selon son organisation cellulaire
(nombre de couches, épaisseurs des couches, arborisation dendritique...).
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précis tout du moins sur I'activation et le recrutement de structures motrices corticales lors de la
perception des unités de parole. Avant une présentation de ces différents modéles neurobiologiques,
nous présenterons dans ce sous-chapitre différentes études ayant permis d'apporter des éléments
nouveaux en faveur de l'implication du systéme moteur dans I'observation et la reconnaissance de
|'action de maniere générale, et de la parole en particulier.

Neurones miroirs. Ces deux dernieéres décennies, l'utilisation des nouvelles techniques de
neurophysiologie et d’'imagerie et les découvertes sur le cerveau des primates humains et non
humains ont fourni des arguments empiriques importants en faveur du role possible du systéme
moteur dans la reconnaissance des actions. Dans ce cadre, une découverte fondamentale est celle
des fameux neurones miroirs au sein des cortex prémoteur et pariétal des singes macaques, formant
un systéme spécialisé dans I'observation et I'exécution des actions ("execution-observation matching
system"; pour des revues, voir Rizzolatti, Fogassi et Gallese, 2001; Rizzolatti et Craighero, 2004;
Rizzolatti et Sinigaglia, 2010).

Figure 1.6 : A et B. Exemple d'un neurone miroir de I'aire F5du singe macaque qui décharge a la fois lorsque le singe
exécute une action de saisie et lorsqu'il observe un autre individu effectuer cette action. C. Vue latérale gauche du
cerveau du singe macaque et des régions prémotrices et pariétales dont les régions F5 et PF/PFG contenant les neurones
miroirs (Figure adaptée deRizzolatti et al., 2008).

Rappelons que le systeme cortical moteur est composé d’une constellation d’aires différentes (voir
Figure 1.6) distinctes par leurs propriétés fonctionnelles et leurs connexions avec les autres aires
corticales et sous-corticales. De ce point de vue on peut grossiérement distinguer les aires motrices
postérieures pariéto-dépendantes (F1 a F5), recevant les informations sensorielles issues du cortex
pariétal et impliquées dans des processus de transformations sensorimotrices lors de la réalisation
d’une action et les aires antérieures préfronto-dépendantes (F6-F7), recevant des informations du
cortex préfrontal et jouant un réle de contréle moteur, par exemple les processus d’initiation et
d’inhibition des actions. Une premiére découverte fondamentale antérieure a celle des neurones
miroirs est que I'aire F5'® chez le singe macaque contient un répertoire des représentations d'actions
manuelles et orofaciales (Rizzolatti et al., 1988). En effet, la majorité des neurones de F5 déchargent
de maniere spécifique non en fonction de mouvements mais durant la réalisation d’une action
dirigée vers un but. Par exemple, certains neurones déchargent spécifiquement lors d’une action de

16 . Lz Cys s . . . . .
L’aire F5a est généralement considérée comme |'analogue de la partie operculaire de I'aire de Broca (voir Nelissen et al.,

2005; Petrides, Cadoret et Mackey, 2005).

Page 15 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

saisie d’'un objet et ce avec la main gauche, la main droite ou encore la bouche, ce qui suggere que
ces neurones sont capables de généraliser le but de l'action indépendamment de I'effecteur
impliqué. En fait, la spécificité de réponse de ces neurones suggere I'idée que F5 constitue une sorte
de vocabulaire, de lexique, des actes moteurs, certains neurones codant la catégorie générale a
laquelle appartient une action donnée (par exemple la saisie ou le déplacement d’un objet), d’autres
la maniere de réaliser cette action (par exemple une action de saisie nécessitant une préhension de
I'objet précise ou plus large; "precision grip" vs "power grip"), et enfin, d’autres étant concernés par
les aspects temporels de la réalisation de cette action (par exemple, lors de la seule initiation de
I’action ou durant la réalisation entiére de I'action).

Une seconde découverte fondamentale antérieure a celle des neurones miroirs est I'existence de
neurones sensorimoteurs, appelés neurones canoniques, qui déchargent non seulement lors de la
réalisation d’une action mais également lors de la simple présentation d’un objet (Rizzolatti et al.,
1988; Gentilucci et al., 1988). Il existe de plus une congruence stricte entre les deux types de
réponses, motrices et visuelles, du neurone. Ainsi, les neurones activés lors de la réalisation d’une
action nécessitant une configuration manuelle précise des doigts, par exemple lors de la saisie d’'un
anneau, le seront également lors de la simple présentation de cet objet. Alors que I'activation de ces
neurones lors de la saisie ou observation d’'un objet nécessitant une configuration manuelle
différente, par exemple un cylindre ou une sphére, sera inexistante ou moindre. Ceci suggére donc
un lien étroit entre les caractéristiques fonctionnelles d’un objet et le type d’actions liées a cet objet,
ce qui va dans le sens du concept d’affordances proposé par Gibson (1966, 1979) et son "approche
écologique de la perception visuelle".

Les neurones miroir sont des neurones polymodaux visuo-moteurs ou audio-visuo-moteurs localisés
dans les cortex prémoteur ventral et pariétal (aires F5 et PF/PFG) du singe macaque et dont les
réponses/décharges neuronales interviennent aussi bien lorsque le singe exécute des actions
manuelles ou orofaciales que lorsqu’il percoit visuellement ou entend des actions similaires
exécutées par un autre individu (Di Pellegrino et al., 1992; Gallese et al., 1996; Rizzolatti et al., 1996;
Ferrari et al., 2003; Kohler et al., 2002; Keysers et al., 2003; Fogassi et al., 2005)".L’existence des
neurones miroirs suggéere ainsi que I'observation d’actions implique partiellement les mémes circuits
neuronaux que ceux utilisés pour la réalisation de ces actions. Depuis cette découverte, de
nombreuses études en neurophysiologie et neuroimagerie ont permis de mettre en évidence
I’existence d’un systéme de neurones miroirs chez ’homme (pour des revues, voir Rizzolatti, Fogassi
et Gallese, 2001; Rizzolatti et Craighero, 2004; Rizzolatti et Sinigaglia, 2010). En plus de la
reconnaissance de 'action, il a été proposé que le systéme de neurones miroir chez ’homme jouerait
un rbole fondamental dans le traitement de la parole en fournissant un mécanisme
neurophysiologique a la base du principe de "parité motrice" entre individus communicants
(Rizzolatti et Arbib, 1998; Rizzolatti et Craighero, 2004; Arbib, 2005; Gentilucci et Corballis, 2006; voir
aussi Aboitiz et Garcia, 1997).

Activations motrices en perception. Des arguments plus directs en faveur d’un lien entre la
perception et la production de la parole proviennent de I'observation de I’activation des régions
motrices (la partie postérieure, operculaire, du gyrus frontal inférieur, le cortex prémoteur ventral et
le cortex moteur primaire) et des régions proprioceptives liées aux mouvements orofaciaux (cortex
somatosensoriel) lors de taches de perception de la parole selon des modalités auditive, visuelle ou
audio-visuelle (par exemple, Nishitani et Hari, 2002; Calvert et Campbell, 2003; Callan et al., 2003;
Paulesu et al., 2003; Callan et al., 2004; Mottonen et al., 2004; Wilson et al., 2004; Ojanen et al.,
2005; Pekkola et al., 2005; Skipper, Nusbaum et Small, 2005; Pulvermiiller et al., 2006; Wilson et
lacoboni, 2006; Skipper et al., 2007; Callan et al., 2010; Tremblay et Small, 2011).

Y Une étude a permis de démontrer I’existence de neurones miroirs codant des actions orofaciales communicatives (Ferrari
et al., 2003). Ce sont d’ailleurs a notre connaissance les seuls neurones miroirs découverts chez le singe macaque codant
des actions intransitives, soit non dirigées vers un objet. En ce sens, ce résultat apparait important par rapport au role
possible des neurones miroirs dans I’évolution/apparition de la parole et du langage.
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De maniére importante, des études IRMf montrent une activité accrue des régions du systeme
moteur inversement fonction du degré d’intelligibilité de la parole percue lors de parole masquée ou
bruitée (Binder et al. 2004; Zekveld et al., 2006). De plus, d’autres études démontrent une plus forte
implication du systéme moteur lors de l'identification de phonémes non natifs vs natifs (Callan et al.,
2004; Wilson et lacoboni, 2006). Enfin, d'autres études ont également montré une augmentation
d’activité des régions motrices frontales lors de la perception audio-visuelle de la parole lorsque les
deux modalités étaient phonétiquement conflictuelles (par exemple, Ojanen et al., 2005; Skipper et
al., 2007). Face a ces résultats, le systéme moteur serait ainsi plus fortement recruté en condition
d’écoute difficile ou en cas d’ambiglité perceptive, dans le but de permettre une meilleure
reconnaissance/interprétation phonétique des sons de parole pergus.

La technique de stimulation magnétique transcranienne a impulsion unique (single pulse TMS) a
également permis de mettre en évidence un mécanisme de "résonance motrice" (voir Figure 1.7),
correspondant a une augmentation de I'excitabilité des neurones du cortex moteur primaire reliés
aux muscles orofaciaux labiaux et linguaux lors de la perception de la parole (Sundara, Namasivayam
et Chen, 2001; Fadiga et al., 2002; Watkins, Strafella et Paus, 2003; Watkins et Paus, 2004; Roy et al.,
2008; Sato et al., 2010; pour une revue de |'application de la technique de TMS lors de I'observation
d’action, voir Fadiga, Craighero et Olivier, 2005). De plus, Watkins et Paus (2004), en utilisant
conjointement les techniques de TMS et de tomographie par émission de positons (PET) ont montré
gue cette excitabilité du cortex moteur primaire labial lors de la perception de |la parole était corrélée
avec l'activité du gyrus frontal inférieur postérieur.

Figure 1.7 : Potentiels évoqués moteurs labiaux lors
d’une impulsion unique de stimulation magnétique
transcranienne sur le cortex moteur primaire contrélant
les levres, synchrone avec la présentation auditive ou
visuelle de stimuli langagiers et non langagiers. Un effet
de résonance motrice correspondant a une
augmentation des potentiels évoqués moteurs est
observé pour les stimuli de parole (Figure empruntée a
Watkins, Strafella et Paus, 2003).
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Les résultats de certaines études IRMf et par stimulation magnétique transcranienne a impulsion
unique suggerent de plus que l'activité au sein des cortex prémoteur ventral et moteur primaire
orofacial serait organisée de maniere somatotopique en relation avec les effecteurs orofaciaux
impliqués dans la production des sons et/ou gestes de parole percus auditivement et/ou
visuellement (Fadiga et al., 2002; Pulvermiiller et al., 2006; Skipper et al., 2007; Roy et al., 2008; Sato
et al., 2010; voir Figure 1.8).

Figure 1.8: Somatotopie des
activités motrices observées
lors de la réalisation de
mouvements articulatoires
labiaux (en rouge) ou linguaux
(en vert), lors de la production
de syllabes incluant une attaque
consonantique bilabiale (en
rouge) ou apico-dentale (en
vert) et lors de la perception
auditive de ces mémes syllabes
(Figure empruntée a
Pulvermidiller et al., 2006).

Movement Articulation Speech perception
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Role causal du systeme moteur. Si les données de neuroimagerie démontrent clairement le
recrutement du systéme moteur lors de la perception de la parole, ces résultats sont par nature
corrélationnels et ne permettent pas de démontrer un role médiateur, fonctionnel, du systéme
moteur dans la reconnaissance et compréhension de la parole. Certaines études récentes utilisant les
techniques de stimulation électrocorticale au cours d’opérations neurochirurgicales chez des patients
éveillés, de TMS répétitive ou a double impulsion (rTMS/double pulse TMS), ont permis de
démontrer qu’une modulation temporaire de l'activité neuronale de ces régions perturbe les
capacités du sujet dans des taches phonologiques "complexes" nécessitant un recrutement
important de processus de segmentation et de mémoire de travail verbale (Boatmann, 2004; Nixon
et al., 2004; Romero et al., 2006; Sato et al., 2009). De maniére importante, des effets d’interférence
lors de taches plus simples d’identification ou de discrimination de syllabes sont également observés
mais seulement dans le cas de stimuli auditifs ambigus, par exemple présentés dans du bruit blanc
(Meister et al., 2007; d’Ausilio et al., 2009; Mo6ttonen et Watkins, 2009; d’Ausilio et al., 2011, 2012).

130 e Labial Figure 1.9: Somatotopie et role
~@= Dental

causal des régions motrices
primaires controlant les lévres et
la langue lors de la perception
auditive de syllabes présentant
une attaque consonantique
labiale ou apico-dentale (Figure
-Ph-miss empruntée a d’Ausilio et al.,
2009).
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Ainsi, Meister et al. (2007) ont démontré que, par rapport a une condition contréle sans stimulation,
la stimulation répétée (900 pulses délivrés a 1Hz) du cortex prémoteur ventral gauche entrafnait une
diminution du pourcentage de réponses correctes (d’environ 80% a 70%) lors d’une tache auditive
subséquente de catégorisation syllabique (/pa/, /ta/, /ka/), ou les syllabes étaient présentées
conjointement a du bruit blanc. De méme, d’Ausilio et al. (2009) ont montré une modulation
spécifique des performances des sujets dans une tache de catégorisation auditive de syllabes
présentées dans du bruit blanc (/pce/, /bee/, /toe/, /dae), suite a une stimulation en ligne par double
impulsion du cortex moteur primaire gauche controélant soit les levres, soit la langue (voir Figure 1.7).
Lors de I'application de la double stimulation du cortex moteur primaire lié aux lévres, 150 et 50ms
avant 'attaque consonantique, des temps de réaction et un nombre d’erreurs moindres ont été
observés pour les syllabes présentant une attaque consonantique bilabiale (/pce/, /boe/) par rapport
aux syllabes présentant une attaque consonantique apico-dentale (/tce/, /doe/). De plus, la
simulation du cortex moteur primaire lié au contrdle lingual a produit le résultat inverse. En accord
avec les études présentées ci-dessus, cette double dissociation des résultats observés en fonction du
type de syllabe percue et de la région stimulée démontre ainsi le r6le causal du cortex moteur
primaire gauche au cours de la perception de parole bruitée en relation avec son organisation
somatotopique. En appui de ce résultat, Mottonen et Watkins (2009) ont également montré qu’une
perturbation temporaire (900 pulses délivrés a 1Hz) de l'aire motrice primaire codant les
mouvements labiaux entrainait une baisse de performances lors de la perception catégorielle de
syllabes impliquant prioritairement les lévres pour leur production (stimuli issus de continuums /ba/-
/da/ ou /pa/-/ta/) mais non pour des syllabes impliquant prioritairement la langue (stimuli issus de
continuums /ka/—/ga/ et /da/—/ga/). Enfin, utilisant le méme protocole de double simulation en ligne
gu’utilisé dans leur précédente étude (d’Ausilio et al., 2009), d’Ausilio et collegues (2012) ont montré
que la stimulation de I'aire prémotrice gauche contrélant le larynx entrainait une diminution des
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temps de réactions lors d’une tiche de similarité entre deux mémes voyelles (/a/) mais dont la
fréquence fondamentale était différente (+3Hz)™.

Il est a noter que les modulations de performance observées dans ces études, bien que significatives,
restent néanmoins limitées (de I'ordre de 10%) et que d’autres études TMS ne montrent pas de tels
effets d’interférence ou de facilitation dans le cas de stimuli de parole non ambigus (Sato et al., 2009;
d’Ausilio et al., 2011). Pris ensemble, les résultats de ces études démontrent néanmoins clairement
le réle fonctionnel causal des régions motrices et prémotrices de I'hémisphére gauche dans la
perception de stimuli ambigus de parole et ce, conformément avec I'organisation somatotopique des
régions du cortex moteur primaire.

Modeles neurobiologiques de la perception de la parole

En accord avec les études démontrant |’activation de régions du systéeme moteur orofacial lors de la
perception de la parole, la plupart des modeles neurobiologiques récents de perception de la parole
postulent I'existence d’une connexion forte entre les systemes de perception et de production. Ces
modeles ont pour point commun de supposer que les liens entre ces systémes dérivent de liens
perception-action observés pour un large ensemble d’actions non linguistiques et, pour certains,
I'existence de mécanismes inférentiels de simulation motrice permettant de contraindre
I'interprétation phonétique des entrées sensorielles (Hickok et Poeppel, 2000, 2004, 2007; Scott et
Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004; Scott et Wise, 2004; Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al.,
2007; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011; Hickok, Houde et Rong, 2011). Nous
présenterons dans ce sous-chapitre trois de ces modéles dans lesquels le réle du systeme moteur
differe sensiblement d’'un modele a I'autre.

Modele de double voie ventrale/dorsale de Hickok et Poeppel (2000, 2004, 2007). Inspiré
directement du modele de deux voies ventrales et dorsale en vision®®, le modéle de double voie de la
perception auditive de la parole et du langage d’Hickok et Poeppel (2000, 2004, 2007) postule
|'existence de deux voies de traitement, respectivement lexico-sémantique ventrale et d’intégration
sensorimotrice dorsale (voir Figure 1.10).

a Via higher-order frontal networks
Articulatory network Sensorimotor interface Input from
pIFG, PM, anterior insula | «——— | Parietal-temporal Spt | «<— other sensory
(left dominant) Dorsal stream (left dominant) modalities
Spectrotemporal analysis Phonological network e ancentual network
Dorsal STG — Mid-post STS e f et
(bilateral) (bilateral) (e CISTDUE
Combinatorial network | Ventral stream Lexical interface
aMTG, alTs SR PMTG, pITS —I
(left dominant?) (weak left-hemisphere bias)

Figure 1.10: Schéma du
modele de double voie de
perception de la parole et du
langage d’Hickok et Poeppel
(Figure empruntée a Hickok
et Poeppel, 2007).

18 T . . J . . . . .

A noter que les auteurs ont utilisé ici pour la stimulation de I'aire prémotrice du larynx les coordonnées observées dans
I’étude de Brown, Ngan et Liotti, 2008). Pour une discussion sur la vraisemblance de ces coordonnées, voir le Chapitre 1.1.
¥ nitialement proposé par Ungerleider et Mishkin (1982) et repris ensuite par Goodale et Milner (1992).
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Dans ce modele, les premiers traitements de décodage du signal percu consistent en une analyse
spectrotemporelle du signal acoustique au sein du cortex auditif primaire et secondaire dans la partie
dorsale moyenne du gyrus temporal supérieur bilatéral (vert). Les traitements phonologiques et de
décodage acoustico-phonétique sont alors mis en ceuvre dans la partie postérieure des sulci
temporaux supérieurs (jaune). A partir de la, deux voies de traitement, lexico-sémantique ventrale et
d’intégration sensorimotrice dorsale, sont postulées :

e lavoie ventrale (rose) apparie les informations auditives/phonologiques avec les représentations
conceptuelles lexico-sémantiques localisées au niveau des parties postérieures du gyrus
temporal moyen et du sulcus temporal inférieur et des parties antérieures de ces mémes régions
principalement dans I’hémispheére gauche.

e la voie dorsale (bleu) apparie les représentations auditives/phonologiques et articulatoires au
niveau des régions prémotrices et frontales inférieures de I'hémisphéere gauche, la jonction
temporo-pariétale gauche (ou aire SPT pour 'sylvian-parietal-temporal') servant d’interface
sensorimotrice.

Pour Hickok et Poeppel (2007), la voie dorsale jouerait un role critique dans I'appariement des
représentations auditives et motrices lors de I'acquisition de la parole et du langage. Chez I'adulte
cependant, cette voie dorsale n’est pas considérée comme une composante déterminante de la
perception de la parole. Pour les auteurs, les mécanismes d’intégration sensorimotrice mis en ceuvre
au sein de cette voie joueraient un réle dans des taches méta-phonologiques "non-écologiques"?,
soit lorsque "auditeur doit explicitement utiliser des processus moteurs pour maintenir actives des
représentations auditives, par exemple dans des taches phonologiques ou de mémoire de travail
verbale (Démonet et al., 1992, 1994; Zatorre et al., 1992; Paulesu, Frith et Frackowiak, 1993; Burton
et al, 2000 — pour une revue, voir Poldrack et al., 1999; Démonet, Thierry et Cardebat, 2005; Vigneau
et al., 2006). Enfin, un autre réle de cette boucle sensorimotrice concerne la production de la parole
et, plus spécifiquement, des mécanismes de correction et de régulation articulatoires (Hickok, Houde
et Rong, 2011; Hickok, 2012).

Modéle a double voie antérieure/postérieure de Scott, Rauschecker et collégues (2003, 2009,
2011). Basé sur des études liées aux traitements auditifs et visuels chez le primate non-humain, un
modele de double voie de la perception auditive de la parole a également été proposé par Scott,
Rauschecker et collégues (Scott et Johnsrude, 2003; Scott et Wise, 2004; Rauschecker et Scott, 2009;
Rauschecker, 2011).

Ce modeéle propose l'existence d’une voie antérieure (ou voie ‘quoi’/’what’) impliquée dans
I'identification des objets auditifs et dans la compréhension de la parole intelligible, alors qu’une voie
postéro-dorsale (ou voie ‘ol’/‘where’) serait impliquée dans la localisation des sources auditives. De
plus, comme pour la voie dorsale d’Hickok et Poeppel (2007), cette voie postéro-dorsale serait
également impliquée dans les mécanismes d’intégration entre représentations auditives et motrices
notamment lorsque le signal acoustique est dégradé, lorsque les phonemes appartiennent a un
systeme phonologique non natif ou lorsque les mots entendus sont rares et peu fréquents.

De maniere plus spécifique, la voie antérieure implique, suite a des traitements acoustiques de bas
niveau dans le gyrus de Heschl, des processus de décodage acoustico-phonétique dans une région
antérieure du gyrus supérieur temporal et dans des régions frontales inférieures supposées contenir
des représentations invariantes des catégories phonétiques. Ces informations seraient ensuite
envoyées au cortex prémoteur ventral pour étre appariées avec les représentations articulatoires
correspondantes. Les conséquences sensorielles de I'exécution simulée de telles commandes
motrices seraient alors envoyées au lobule pariétal inférieur par le biais de copies d’efférence. En
direction inverse, une voie dorsale impliquerait le lobule pariétal inférieur en tant que région

% Hickok et Poeppel considéerent en effet que les taches méta-phonologiques, par exemple d’identification phonétique ou
syllabique, ne sont pas naturelles et que leur utilisation ne permet pas véritablement d’étudier les processus mis en ceuvre
lors de la perception de la parole.
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d’intégration sensorimotrice, ou des comparaisons entre les copies d’efférence prédictives provenant
du cortex prémoteur ventral et les informations sensorielles réelles auraient lieu et permettraient
une désambiguisation de I'information phonétique.

Temporal lcbe: ‘what

Figure 1.11: Gauche : double voies visuelles et auditives chez le singe. La voie antérieure 'quoi' (en bleu) permet
I'identification de I'objet visuel ou sonore. La voie postérieure 'comment' (en rouge) permet de localiser cette source et
d'appréhender les caractéristiques spatiales de I'objet percu. Droite : Modele de double voie de Rauschecker et Scott
(2009) appliqué a la perception auditive de la parole chez I'hnomme.

Il est enfin a noter queScott et collegues proposent un réle crucial du systeme moteur et plus
largement de la voie postéro-dorsale dans le traitement de la parole lors des tours de parole pendant
les conversations, donc dans des situations naturelles de langage (Scott, McGettigan et Eisner, 2009).
Dans ce cas, le systéme moteur permettrait de passer de maniére fluide de I'écoute a la production,
mais aussi de coordonner d'autres actions périphériques, de maniére consciente ou non : il s'agit de
coordonner la respiration, de faire converger la prononciation entre locuteurs. De maniéere
importante, les auteurs soulignent que l'implication de cette double voie et notamment du systéme
moteur ne se limite pas a la parole, mais peut survenir dans d'autres actions communicatives et
vocales, comme le rire ou I'expression des émotions et le chant.

Modeéle d'analyse-par-synthése de Skipper et collaborateurs (2007).Dans le modele d'analyse-par-
synthése proposé par Skipper et al., (2007), I'entrée auditive est tout d'abord traitée par le cortex
auditif qui élabore des hypothéses phonémiques.

ol

Motor Predictions

pSTG,pSTS
Auditory Consequences

HG,PT/ pSTS,5TG
Acoustico-Phonetic categorization

pIFG
Motor Goal

Sensory-to-Motor Mapping

Figure 1.12: Schéma du modeéle d’analyse-par-synthése de Skipper et al. (2007). En cas d’ambiguité perceptive,
l'interprétation phonétique du signal de parole est considérée étre effectuée par un appariement des conséquences
sensorielles générées a partir de la simulation motrice de possibles candidats articulatoires.
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Celles-ci vont étre projetées sur le gyrus frontal inférieur et appariées aux buts articulatoires qui
peuvent le plus typiquement étre a l'origine de ces hypothétiques phonémes. Ensuite, le cortex
prémoteur ventral, en passant par le cortex moteur primaire, simule des commandes motrices sous-
jacentes et de la, émet des copies d'efférence contenant les conséquences sensorielles prédites.
Celles-ci seront renvoyées au cortex auditif afin de contraindre l'interprétation phonétique de
I'hypothése phonémique.

De maniere capitale, les auteurs proposent une implication des centres moteurs de la parole en
fonction de la modalité de présentation et de I'ambiguité des entrées sensorielles, et ce d’autant plus
gue la correspondance entre information sensorielle et catégories phonétiques est dégradée.

La production de la parole sous I'angle des
interactions sensorimotrices

Contrairement au réle possible et débattu du systeme moteur lors de la perception de la parole, les
interactions entre systemes sensoriels et moteur sont largement considérées comme jouant un role
fondamental en production de la parole. Ces interactions sont en effet supposées permettre une
comparaison des conséquences sensorielles prédites des actes moteurs de parole et des entrées
sensorielles réelles et ainsi un controle en ligne des productions de parole.

Dans ce sous-chapitre, un apercu des études et résultats comportementaux ayant mis en évidence de
telles interactions sensorimotrices lors de la production de parole sera suivi d’'une description des
bases cérébrales de la production et des modeles neurobiologiques récents postulant I'existence de
mécanismes sensorimoteurs mis en ceuvre dans la régulation et correction des actes de parole.

Apports des études comportementales

Etant donné le nombre quasi illimité de possibles comportements moteurs (compte tenu par
exemple du nombre de configurations possibles de chaque articulateur par rapport a chaque degré
de liberté; Mussa-lvaldi, 1999), une représentation propre a chaque mouvement est difficilement
concevable. Un concept central lié aux recherches portant sur le contréle de I'action en général et
sur le controle moteur lors de la production de parole en particulier est celui de "modéle interne".
Inspirés par Francis et Wonham (1976), Kawato et collaborateurs (Kawato, Furokawa et Suzuli, 1987)
ont été parmi les premiers a proposer un modele interne d'actions motrices chez 'homme qui assure
le bon déroulement de mouvements malgré des possibles perturbations en ajustant des paramétres
de mouvement en fonction des besoins de l'action. Ils ont ainsi proposé un systéeme de boucles
régulatrices sensorimotrices lors du contréle moteur des actions afin d'expliquer la capacité du
systeme moteur humain a exécuter des actions motrices efficacement, malgré les délais des boucles
de contréle par feedback sensoriel trop long pour un contréle en ligne d'un mouvement rapide et
complexe (par exemple, le traitement du feedback auditif de la production de la parole serait de
I'ordre de 200ms, Houde et al., 2002). Pour Wolpert, la notion de modele interne est reliée a
I'existence de représentations internes nécessaires au contréle moteur des actions (Wolpert,
Ghaharamani et Jordan 1995; Wolpert, 1997) et basée sur des principes de codage de patterns
similaires de comportements moteurs, encodés en mémoire procédurale suite a un apprentissage
sensorimoteur par essais et erreurs (Ganesh et al., 2010).

Il a été proposé que les modeles internes soient constitués d’'un modele inverse qui permet de
retrouver les commandes motrices apprises et relatives a la réalisation d’une action donnée et d’'un
modele direct qui permet de prédire le résultat de ces commandes en estimant et comparant la
position et la dynamique des articulateurs en mouvement avec les conséquences sensorielles des
commandes motrices effectuées (voir Figure 1.12). Ainsi, le systeme moteur peut, a I'aide du modéle
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directe, inférer les conséquences sensorielles des actions réalisées a partir du modeéle inverse sous
forme de 'copie d’efférence’.
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Figure 1.13: (A) Boucle sensorimotrice lors de la réalisation d’une action montrant la génération des commandes
motrices (haut) grace au modele inverse, un état de transition (droite) et la génération du feedback sensoriel (gauche).
(B) Correction du mouvement (feedback motor command) et mise a jour du modéle inverse (motor error) lors de la
réalisation d’une action par comparaison des conséquences sensorielles prédites et réelles liées a cette action (Figures
empruntées a Wolpert et Ghaharamani, 2000).

Le concept de décharges corollaires™ (soit la transformation en prédictions sensorielles de la copie
d'efférence) a été introduit a la suite d’expérimentations animales chez le poisson et l'insecte par
Roger Sperry (1950) et Eric von Holst (1954). La décharge motrice produite par les centres nerveux et
envoyée vers les muscles responsables des mouvements articulatoires s’accompagnerait d’une
décharge parallele informant les systémes perceptifs de la production de ces mouvements. Ce
mécanisme permettrait ainsi une modification des mouvements en cas de conflit entre informations
sensorielles prédites et réelles. D’autre part, il permettrait de distinguer une information due aux
mouvements propres de I'individu, d’'une information due a une modification du monde extérieur. En
effet, lorsque la copie de la décharge motrice et I'information perceptive coincident, cette derniéere
est reconnue comme auto-produite et par conséquent n’est pas prise en compte par le systeme
nerveux comme une modification du monde extérieur. Un grand nombre de travaux ont depuis
repris et étendu ce concept de copie d’efférence : par exemple dans le domaine de la vision portant
sur l'invariance perceptive due a des mécanismes de suppression saccadique, celui de la planification
motrice des mouvements dirigés de la main ou encore dans le domaine de la conscience et de
I"agentivité par la description de modeles internes liés a la représentation de soi et d’autrui (pour des
revues, voir par exemple, Wolpert, Ghaharamani et Jordan 1995; Blakemore, Wolpert et Frith 1998;

eme

2 Les premieres idées de copies d’efférence ont été proposéesau 19 siécle en paralléle et indépendamment par Bell en
1823 et Purkinje en 1825, qui ont essayé de proposer une explication a la stabilité de I'image rétinienne : lorsqu'on appuie
sur le globe oculaire les yeux fermés, I'image rémanente ne bouge pas, sauf en cas de mouvements des globes oculaires. Au
contraire, I'image réelle bouge si on appuie sur le globe oculaire, mais pas si le globe oculaire est en mouvement pendant ce
déplacement (pour plus d'explication et une discussion sur les copies d'efférence, voir Bridgeman, 2007). Par la suite,
Hermann von Helmholtz a introduit l'idée de 'sensation de I'effort' pour expliquer le phénomeéne de stabilité perceptive par
un mécanisme d'intégration sensorimotrce : lorsque les globes oculaires se déplacent, le systeme moteur envoie des
signaux de 'sensation de I'effort' aux muscles oculaires pour compenser leur mouvement. De cette maniere, malgré le
mouvement des muscles oculaires, I'image sur la rétine resterait intelligible, car les parametres de déplacement des globes
oculaires auraient été intégrés pour l'interprétation du percept visuel (von Helmholtz, 1867/1910).
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Jeannerod, 1994, 2001, 2003; Blakemore et Frith, 2003; Rapin, 2011; Perrier, 2012)*

hY

Appliqué a I'étude de la parole, le concept de modeles internes, direct et inverse, sous-tend la
qguestion de la nature des cibles et représentations invariantes motrices, auditives ou sensorimotrices
des actes de parole. Cette question, complexe, est évidemment reliée a celle de la nature auditive,
motrice ou sensorimotrice des objets perceptifs de parole et, plus largement, a la question des
représentations des unités phonologiques.

A l'instar de la théorie motrice ou de la théorie directe réaliste de la perception de la parole
(Liberman et al., 1962, 1967; Liberman et Mattingly, 1985; Fowler, 1986, 1996; Liberman et Whalen,
2000), de nombreux chercheurs postulent une nature motrice, articulatoire, du but des actes de
parole. A titre d’exemple, citons Browman et Goldstein (1989) qui, dans le cadre de la théorie de la
phonologie articulatoire, considerent les gestes articulatoires comme primitives des représentations
phonologiques et dont la coordination par couplage dynamique des cibles articulatoires représente
le véritable but de I'action produite. Saltzman et collégues (1986) proposent également dans le
modele Task Dynamics que le but des actes de parole réside dans les trajectoires articulatoires,
calculées a partir d’'un parametre spécifiant le point d’équilibre de la cible articulatoire, et intégrant
la rapidité des mouvements et le degré de rigidité de la constriction.

A l'opposé, Joseph Perkell et ses collaborateurs au Speech Communication Group du MIT ont
défendu la position de cibles auditives comme buts des actes de parole (pour une revue récente, voir
Perkell, 2012; voir aussi Perrier, 2005). Puisque |'objectif premier du locuteur est de communiquer, et
donc d'étre intelligible, la production de patterns acoustiques reconnaissables par l'auditeur apparait
en effet primordiale. Nous rappellerons ici un certain nombre d’observations soulignant I'importance
des représentations et buts auditifs lors de la production de la parole. Néanmoins, comme pour la
perception de la parole, la question de la nature des cibles et représentations motrices, auditives ou
sensorimotrices des actes de parole est complexe et reste largement débattue.

Effet d'équivalence motrice. Atal et collégues (1978) ont observé que la voyelle /u/ en anglais
américain peut étre réalisée articulatoirement de plusieurs manieres : soit avec la langue plus élevé
mais les levres moins arrondies, soit l'inverse. A partir de |a, Perkell et al. (1992) ont proposé la
notion de relation d'équivalence motrice ("motor-equivalent trading relation") qui tient en compte la
relation entre la position de la langue et I'arrondissement des levres (pour réaliser la méme voyelle
/u/ il est possible d'utiliser les deux stratégies précédemment décrites et, également, tout un
continuum de positions articulatoires tenant compte de cette relation langue-lévres). Les travaux sur
les perturbations motrices convergent également pour monter que les locuteurs utilisent alors des
stratégies de correction qui semblent, au moins partiellement, guidées par un objectif auditif
(Savariaux, Perrier et Orliaguet, 1995; Savariaux et al., 1999).

Surdité et production de la parole. Des arguments empiriques forts en faveur de I'existence de buts
acoustiques lors de la production de parole découlent de I'observation des productions de personnes
sourdes de naissance. Il est connu que les personnes sourdes de naissance acquierent difficilement
une parole compréhensible et fluide (Cowie et Douglas-Cowie, 1983), alors que les personnes ayant
acquis une surdité post-linguistique conservent au départ une production intelligible. Ces différences
peuvent notamment s’expliquer du fait de I'apprentissage préalable a la surdité des relations entre
buts moteurs, auditifs et somatosensoriels et I'utilisation des associations somatosensorielles et
motrices une fois la surdité acquise (Matthies et al., 2008). Néanmoins, la finesse articulatoire des

2 Selon Wolpert et Kawato (1998) et Wolpert, Miall et Kawato (1998), le cervelet serait la structure apte a effectuer les
transformations sensorimotrices prévues pour les modeles directes et inverses. En effet, le cervelet permet la coordination
fine de mouvements grace aux boucles sensorimotrices cortico-cérebelleuses. Les cellules Purkinje du cervelet regoivent
des copies d'efférence de la part des régions corticales motrices et sensorielles par les noyaux du pont (via les faisceaux
fronto-pontique, pariéto-pontique ou temporo-pontique). Aprés articulation au niveau du noyau dentelé, les sorties
peuvent étre doubles : une partie des fibres sortantes font relai par les noyaux du thalamus pour retourner aux régions
corticales et mettre a jour les commandes motrices. Une autre partie des fibres sortantes descendent dans le tronc cérébral
afin de constituer les voies extrapyramidales d'ajustement moteur, les faisceaux réticulospinal et rubrospinal, toutes deux
assurant la coordination des muscles striés.
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productions de ces patients se dégrade avec le temps, notamment en termes de contrastes
phonémiques (Cowie et Douglas-Cowie, 1992), un résultat parfois interprété en termes de
détérioration du modele direct (Perkell, 2012). Il a été également été montré que [|'utilisation
d’'implants cochléaires permet d’améliorer significativement la finesse de perception et de
production de contrastes phonémiques et de variabilité articulatoire (Lane et al., 2007, Matthies et
al., 2008), ce qui confirme I'importance du systéme auditif dans les mécanismes de contrdle de
production en ligne de la parole (Perkell, 2012).

Perturbation du feedback auditif. Chez des sujets sains normo-entendants, il a été montré que la
modification en ligne du feedback auditif modifie de maniére quasi immédiate (quelques dizaines de
millisecondes) la production. Ainsi, la présence d’'un fort bruit ambiant, perturbant I'analyse du
feedback auditif, provoque des modifications de production, par exemple une hyper-articulation et
|"augmentation de l'intensité vocale (Lombard, 1911; Lane et Tranel, 1971; Houde et al., 2002). De
méme, l'induction d’un délai du feedback auditif perturbe les sujets dans leur production (Hashimoto
et Sakai, 2003; Takaso et al., 2010). Enfin, la modification des valeurs acoustiques de la fréquence
fondamentale (F,, correspondant a la hauteur tonale) et du premier formant (F;, correspondant a la
premiere résonance du spectre acoustique) induit des mécanismes de compensation articulatoire.
Ces effets d’adaptation/compensation vont dans le sens contraire de la modification du feedback
acoustique et perdurent un certain temps apres arrét des modifications et retour a un feedback
auditif normal (Jones et Munhall, 2000; Leung et Ciocca, 2011). Face a ces modifications
articulatoires®, il est intéressant de noter que ces mécanismes de compensation/adaptation motrice
ne sont pas nécessairement volontaires et conscients mais plutot involontaires et automatiques.
Appuyant cette idée, une étude a en effet démontré le caractere irrépressible de ces compensations
articulatoires méme lorsque les sujets étaient prévenus des modifications du feedback acoustique et
gu’il leur était demandé de ne pas modifier leur production (Munhall et al., 2009). Enfin, de maniere
importante, il a été montré que le degré de compensation articulatoire face a une modification du
feedback acoustique était fonction de I’acuité auditive du sujet (Villacorta et al., 2007).

Adaptation auditive et convergence phonétique. Un dernier résultat appuyant I'existence de cibles
auditives lors de la production de parole concerne les modifications articulatoires suivant la
présentation répétée d’un stimulus auditif. Cooper et Lauritsen (1974) en exploitant le paradigme
d’adaptation sélective de la parole ont en effet montré que I'écoute répétée de la syllabe occlusive
non voisée /pi/ avait pour effet un raccourcissement du délai de voisement lors d’une tache
subséquente de production de la méme syllabe’.De maniére similaire, des modifications de
production de parole interviennent également dans le cadre d’interactions conversationnelles. Il est
en effet établi I'existence de mécanismes de convergence et d’imitation apparaissant entre deux
interlocuteurs lors d’une conversation. Ces mécanismes de convergence, soit la tendance d'un
locuteur a imiter son interlocuteur, se manifestent au travers de la posture, des mouvements de la
téte et des expressions faciales et, en ce qui concerne la parole, par le débit d’élocution, I'intensité
vocale, la courbe mélodique ou encore une modification de la fréquence fondamentale et des
formants vocaliques (pour une revue, Aubanel, 2011).

%3 De méme, bien que l'apport des informations somatosensorielles soit moins étudié dans le cadre de la production de la
parole, des travaux comportementaux impliquant des perturbations orofaciales mécaniques de la peau du visage et des
muscles du conduit vocal ont aussi démontré des mécanismes de compensation articulatoire. Ces résultats soulignent donc
également I'importance des buts somatosensoriels lors de la production de parole (par exemple, Gracco et Abbs, 1985;
Tremblay, Shiller et Ostry, 2003; Nasir et Ostry, 2006).

** Eimas et Corbit (1973) ont pour la premiere fois utilisé le paradigme d’adaptation sélective pour étudier la détection des
traits phonétiques, en présentant des stimuli issus d’un continuum acoustique lié a des paires de syllabes bilabiales (b,p),
alvéolaires (d,t) ou vélaires (gk), différenciées uniquement par le trait de voisement. Par rapport a une tiche
d’identification sans adaptation préalable, ils ont démontré qu'une présentation répétée d'une syllabe impliquant une
consonne a I'extrémité du continuum induisait un biais de reconnaissance vers la consonne de l'autre c6té du continuum
acoustique (voir aussi Chapitre 3.1).
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Codage cérébral de la production de la parole

Trois systemes de controle moteur de la parole

Du point de vue bio-mécanique et physique, la production de la parole implique trois systemes
différents travaillant de concert: le systeme respiratoire, le larynx avec les cordes vocales et le
conduit vocal avec les articulateurs supralaryngés. De maniére trés simplifiée, tout acte moteur de
parole est constitué de trois étapes. (1) La production d'un souffle pulmonaire par le systeme sous-
glottique (diaphragme et muscles inspirateurs et expirateurs) va expulser de I'air jusqu’au larynx. (2)
La pression d'air va faire entrer en vibration les cordes vocales, qui avec le larynx sont a la source de
la phonation et responsables de la production du flux laryngé (son périodique complexe). (3) Suite a
la vibration des cordes vocales, I'air va remonter le long du pharynx, du conduit vocal et des cavités
nasales qui vont moduler le flux laryngé et filtrer de cette maniéere l'air sortant par la bouche ou le
nez.

La respiration est controlée par les centres respiratoires du tronc cérébral (qui transforment les
signaux ascendants et descendant en patterns rythmiques), mais les centres corticaux de plus haut
niveau rendent possibles la prise de conscience de cette activité, autrement automatique, pour la
moduler si besoin et la déclencher volontairement en dehors du pattern respiratoire (par exemple
dans le but d'effectuer des actions vocaliques, comme parler ou chanter) ou au contraire la
suspendre (comme lors de la déglutition).

L'expiration est assurée par les muscles respiratoires abdominaux et thoraciques qui se contractent
suite a la stimulation par les motoneurones phréniques et thoraciques de la corne ventrale dans la
moelle épiniere, alors que l'inspiration semble impliquer I'activation des motoneurones innervant le
génioglosse. Deux centres générateurs de patterns (central pattern generator) dans le pont sont
impliqués dans le maintien des rythmes respiratoires en coordonnant les phases respiratoires : les
oscillations rythmiques des motoneurones craniens impliqués dans la respiration sont gérées par le
centre apneustique qui permet l'inspiration) alors que le centre pneumotaxique inhibe l'inspiration.
De plus, deux groupes respiratoires bulbaires contrélent le timing des mouvements d'inspiration ou
la force de respiration. Un contréle sensorimoteur du larynx (par les muscles laryngés innervés par le
nerf laryngé supérieur) permet la protection des voies respiratoires en détectant la pression a l'aide
des mécanorécepteurs. Il s'agit de controler la "poussée" inspiratoire et de gérer le timing de la
respiration et diminuer la pression générée par les muscles thoraciques, comme le génioglosse, ainsi
gue de protéger les voies respiratoires supérieures par l'adduction des muscles laryngés (pour plus
de détails, voir Sawczuk et Mosier, 2001; Jirgens 2002, 2009).

Pour le controle volontaire de la respiration, telle qu'utilisée dans les activités de phonation ou de
parole, sont impliqués les centres corticaux et sous-corticaux (ganglions de la base et le cervelet) qui
réglent les activités du tronc cérébral et impliquent de maniere supplémentaire les centres de
contréle moteur du diaphragme (voir McKay et al., 2003).

Systéme laryngé et phonation. La phonation (ou vocalisation) nécessite la coordination du contrdle
de la respiration et du systéme laryngé. Si la simple vocalisation est déclenchée par le cortex
cingulaire chez les mammiféres non humains et par |'aire motrice supplémentaire (chez I'hnumain), les
commandes motrices de la phonation volontaire sont contrélées par la voie pyramidale provenant du
cortex moteur primaire, qui traverse le tronc cérébral, probablement dans la substance grise
périaqueducale® (Jirgens, 2002), et sont ensuite transmises par la formation réticulée aux
motoneurones phonatoires, qui déclenchent les mouvements musculaires du larynx. (Jlirgens 2002,
2009).

% D'autres informations convergent dans cette structure, qui serait impliquée dans un ajustement plutét que dans la
génération de pattern de réponses : motivationnelles, mnésiques, émotionnelles, etc d'un grand ensemble de structures
corticales. D'ici, les informations ne sont pas directement envoyées aux motoneurones, mais le "tri" est effectué par la
substance réticulaire.
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Les muscles laryngés intrinseques sont impliqués dans la phonation, ils permettent I'ouverture
(muscles abducteurs, crico-aryténoidiens postérieurs) et la fermeture (muscles adducteurs;
I'aryténoidien transverse qui rapproche les aryténoides I'un de l'autre et les crico-aryténoidiens
latéraux qui ferment la glotte lors de la phonation ce qui tend les cordes vocales) de la glotte ou
bien de relacher la tension des cordes vocales (muscles thyro-aryténoidiens). Tous ces muscles
sont innervés par le nerf récurrent. Enfin le muscle cricothyroidien, qui étire les cordes vocales,
est innervé par le nerf laryngé supérieur externe. Ces muscles sont contrélés par les
motoneurones du noyau ambigu dans le bulbe rachidien.

Les muscles laryngés extrinseques s'inserent sur le larynx et le connectent avec les structures
voisines (I'os hyoide, le sternum et le pharynx). Pour la phonation, les trois muscles suivants
jouent un role crucial : le cartilage thyroide est connecté par le muscle thyrohyoidien a I'os
hyoide et par le muscle sternothyroidien au sternum, qui est connecté par le muscle
sternohyoidien a I'hyoide. De cette maniére, I'ensemble de la structure est stabilisé de maniere a
ce que les muscles intrinseques puissent s'exercer indépendamment. Les muscles extrinséques
permettent I'élévation et I'abaissement du larynx. Leur activité augmente lorsque la fréquence
fondamentale du son émis s'éloigne de la valeur normale. Le muscle sternohyoidien est sollicité
lors de l'augmentation de la puissance sonore. Ces muscles sont innervés par I'anse cervicale, qui
met en relation les motoneurones du noyau hypoglosse au niveau du bulbe rachidien et les
motoneurones des premiéres cervicales, sur la partie ventrale de la moelle épiniére.

Articulation supralaryngée. Les sons émis lors de la phonation sont modulés par la forme du conduit
vocal, ol le déplacement des articulateurs mobiles provoque des propriétés de résonance, qui
déterminent les caractéristiques spectrales de chaque son de parole. Les articulateurs de la parole
incluent les parties immobiles comme la cavité nasale, le nasopharynx, les dents, le palais dur, 'aréte
alvéolaire et des parties mobiles comme les cordes vocales, la langue, la mandibule, les levres, le
velum (voile du palais), le pharynx ou le larynx. Les motoneurones controlant les différentes
structures mobiles proviennent du noyau facial, trigéminal moteur, ambigu, hypoglosse ainsi que la
corne ventrale des premiéres cervicales. Les muscles orofaciaux en lien avec la production de la
parole impliquent entre autres :

Pour des mouvements buccaux : les muscles orbiculaires et mentonniers permettent la
protrusion des levres, alors que les muscles buccinateur, zygomatique et I'abaisseur de I'angle de
la bouche sont nécessaires pour ramener les coins de la bouche de retour.

Le degré d'abaissement de la mandibule est réglé par : les muscles digastriques (tout comme le
génio-hyoidien et mylo-hyoidien) pour I'abaissement de la mandibule (lorsque I'os hyoide est
fixe) et le muscle masséter, principal élévateur et propulseur de la mandibule, avec les muscles
pterygoidiens (les muscles temporalis permettent plutét la mastication).

Les mouvements linguaux : intrinseques (ils donnent la forme de la langue), composés d'un
muscle longitudinal supérieur, et de trois paires de muscles : longitudinaux inférieurs, verticaux
et transverses extrinséques (ceux qui prennent naissance a l'extérieur de la langue mais se
connectent sur elle, ils assurent la position de la langue) incluant le génioglosse (qui permet la
protrusion et la dépression de la partie centrale de la langue), I'hyoglosse (qui permet la
dépression de la langue), le styloglosse (qui permet I'élévation et la rétraction de la langue) et le
palatoglosse (qui permet la dépression du palais mou, le déplacement des piliers antérieurs et
I'élévation de la partie postérieure de la langue)®.

26 s . . . . o JP

Par exemple, la position de la langue pour produire la voyelle /i/ nécessite que le muscle génioglosse effectue une légeére
protrusion de la langue en avant et en haut. Pour produire un /u/, la langue doit étre en position relevée en arriére, grace
au muscle styloglosse, et pour produire un /a/, le hyoglosse doit ramener la langue en bas (exemples tirés de Jlrgens,
2002).
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e Enfin, I'abaissement du vélum, qui en position abaissé permet le passage d'air dans le nez pour
obtenir des sons de parole nasalisés, s'effectue notamment par le muscle élévateur du voile du
palais.

Ao Gncs v Cuisse et tronc Main et doigts

Jambe \ A
et pied | ( Y:,a:::t
: qu

™ egaien o coopohonts

Pédoncules
cérébraux

N Mésencéphale
Noyau moteur \—/

du nerf trijumeaux
(mouvement de la

m reonus ire)
méchoire N\
m dogrosons o8 . —
e s ww .
S5
.

) Noyau moteur
'\ ¢ du nerf facial % Protubérance
e ¢ evstet covvn st
™ SgasngUe parte atdnese

Figure 1.14 : Gauche : Musculature orofaciale. Droite : voie pyramidale de contrdle moteur orofacial (source des figures :
lecerveau.mcgill.ca).

Bases cérébrales du contrble moteur de la parole

Controle moteur de la production de parole. Afin de produire des patterns vocaux appris, tels que
les sons de parole dont I'objectif est d'effectuer des mouvements du conduit vocal tres fins a des
visées communicatives, il est nécessaire de controler a la fois la respiration, la phonation et la
musculature supralaryngée. Liée initialement a un apprentissage sensorimoteur des représentations
phonologiques, cette action complexe nécessite le fonctionnement de plusieurs boucles de contréle
impliquant des structures corticales et sous-corticales (pour des revues, voir Jiirgens, 2002, 2009;

Riecker, 2005).

e Une boucle de préparation, en charge des processus d’initiation et de coordination motrice
(Riecker et al., 2005), serait composée du gyrus frontal inférieur et du cortex prémoteur (qui se
chargent de I'élaboration et le séquencage du plan moteur), de l'insula”, de I'aire motrice
supplémentaire®® et du cervelet supérieur. Il est intéressant de noter que des recherches plus
récentes ont montré qu'il y aurait un processus de l'intention d'action, de choix de prise de
parole (Carota et al., 2010) qui serait antérieur a et indépendant de I'élaboration du plan moteur
de I'acte de parole”.

%7 Les travaux de Dronkers (1996) ont montré une relation des lésions insulaires avec les troubles apraxiques de la parole,
ce qui suggeére la participation de cette structure dans la planification motrice des articulateurs orofaciaux pour la
production de la parole.

% pour les patterns vocaux appris chez I'humain, le gyrus cingulaire serait également impliqué dans l'initiation des actes de
vocalisation, surtout en ce qui concerne les aspects émotionnels ou des patterns de vocalisation innés (voir Jirgens, 2002).
* Les mémes types de conclusion ont été atteints par d'autres travaux ne portant pas sur la parole mais sur les gestes
moteurs en général (Desmurget et al., 2009; Desmurget et Sirigu, 2009). Les auteurs ont stimulé directement le cortex
pariétal inférieur et ont observé des envies ou des illusions de bouger différentes parties du corps, sans pour autant les
effectuer réellement. Indépendamment de cela, les stimulations des régions prémotrices avaient pour conséquences des
exécutions de mouvements, sans prise de conscience de ces actes par les patients.
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e Une boucle d’exécution motrice inclurait le cortex moteur primaire orofacial (la premiere étape
de la voie pyramidale), le thalamus (le principal relai entre le cortex et les autres structures
centrales), le putamen et le noyau caudé, ainsi que le cervelet inférieur. Les fibres provenant des
aires motrices primaires des deux hémispheres arrivent via la capsule interne et la couronne
rayonnante, traversent le thalamus et, arrivées au niveau de la face ventrale du tronc cérébral
ventral, décussent dans leur majeure partie au niveau des pyramides bulbaires. Les fibres
(provenant des deux hémispheéres) traversent la formation réticulaire pour atteindre les noyaux
moteurs et ensuite principalement la voie corticobulbaire qu'empruntent les nerfs craniens (V
trijumeau, VII facial, IX glosso-pharyngien, X vague, XI accessoire et Xll hypoglosse) pour le
contréle de la musculature supralaryngée, phonatoire et respiratoire. Une partie de la
musculature laryngée et respiratoire (thoraciques et abdominaux) requiert le contrdle de
mouvements volontaires par les nerfs spinaux (au niveau des segments thoraciques et
abdominaux) via la voie corticospinale. Il est a noter qu'une fois sollicité par l'aire motrice
supplémentaire, le cortex moteur primaire doit obligatoirement faire relai par la formation
réticulée afin d'atteindre les motoneurones de vocalisation et c'est au niveau de la formation
réticulée qu'aurait lieu l'intégration des composantes respiratoire, laryngée et articulatoire
(Jirgens, 2009). Les ganglions de la base forment en soi cing boucles sensorimotrices
interconnectées, qui permettent l'exécution du but moteur en régulant les mouvements
agonistes et antagonistes via l'inhibition de mouvements involontaires et la facilitation de
mouvements prévus (voir Obeso et al., 2000 pour plus de détails). Le cortex moteur de la face
projette sur le putamen ventral, qui transmet alors |'information a la substance noire et, de I3, a
la formation réticulée parvocellulaire, directement connectée aux motoneurones phonatoires
(lwata et al., 1996)%.

e Un troisieme ensemble fonctionnel de correction/régulation motrice peut étre proposé par
rapport aux travaux sur le controle en ligne de la production de la parole (discutés plus en détail
ci-dessous) et inclurait le cortex somatosensoriel, le lobule pariétal inférieur et, dans certains cas,
le gyrus temporal supérieur (voir aussi Dhanjal et al., 2008 et Peschke et al., 2009). Les afférences
sensorielles (conséquences somatosensorielles et auditives des commandes motrices exécutées)
arrivent via le thalamus ventrolatéral et convergent dans le cervelet au niveau des cellules de
Purkinje, ou elles sont mises en correspondance avec les copies d'efférence des prédictions
sensorielles en conséquences des commandes motrices envoyées par les régions sensorimotrices
corticales, ce qui permet I'élaboration d'éventuelles corrections. Celles-ci vont quitter le cervelet
par les noyaux interposé et dentelé via les pédoncules cérébelleux pour traverser le thalamus
ventrolatéral et transmettre une possible mise a jour de la commande motrice aux régions
motrices (Nakano et al., 1992). Selon différents modeles, ces corrections seront amenées aux
structures exécutrices (aire motrice primaire, aire motrice supplémentaire) ou planificatrices
(aire de Broca, cortex prémoteur).

Interactions sensorimotrices en production de la parole

Comme décrit précédemment, I’existence d’interactions sensorimotrices est un concept central dans
le domaine de la production de la parole. Du point de vue cérébral, une modulation des réponses du
cortex auditif lors de la production ouverte de parole, par rapport aux réponses neuronales
observées lors de I'écoute passive de ces mémes productions, a été démontrée dans de nombreuses
études utilisant les techniques d’électroencéphalographie, de magnétoencéphalographie et d’IRMf
(voir par exemple Paus et al., 1996; Numminen et Curio, 1999; Curio et al., 2000; Houde et al., 2002;
Christoffels, Formisano et Schiller, 2007; Christoffels et al., 2011).Pris ensemble, ces résultats sont
généralement interprétés dans le cadre théorique de modeéles internes direct et inverse (voir ci-
dessus). La modulation de réponse du cortex auditif est en effet supposée refléter des mécanismes
de contréle du feedback acoustique permettant d’évaluer les conséquences auditives prédites des

30 N . A . .
Pour une revue du réle des ganglions de la base dans le controle moteur, voir Brooks, 1995. Pour une lecture concise des
troubles neurologiques du contrdle moteur de la parole, voir Pinto et Ghio, 2007.
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retours réels des actes moteurs de maniere a contréler et corriger si nécessaire notre production et
de distinguer les conséquences sensorielles de nos actions des signaux sensoriels de notre
environnement (pour des revues, voir Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012).

De méme, une modulation de I'activité du cortex auditif a été observée lors de la modification en
ligne du feedback auditif. Ce résultat est observé par I'ajout de bruit (par exemple, Christoffels,
Formisano et Schiller, 2007; Christoffels et al.,, 2011; Zheng, 2010), en effectuant un décalage
temporal du feedback auditif lors de la prononciation de mots ou de phrases (Hashimoto et Sakai,
2003; Takaso et al., 2010) ou en modifiant directement les propriétés acoustiques du signal de parole
produit. Par exemple, par rapport a une condition sans perturbation auditive, une diminution
d’amplitude du potentiel évoqué auditif N1 (EEG; Heinks-Maldonaldo et al., 2005) et M100 (MEG;
Heinks-Maldonaldo et al.,, 2006), apparaissant 100ms aprés la production de la voyelle, a été
observée dans les régions auditives bilatérales suite a une modification en ligne de la fréquence
fondamentale (F,) de voyelles produites (pour des résultats similaires lors de la production de mots,
voir Fu et al.,2005). En accord avec une spécialisation hémisphérique de I'"hémisphére droit dans le
traitement des informations prosodiques et la distinction des hauteurs tonales, Toyomura et al.
(2007) ont modifié la fréquence fondamentale lors de la production soutenue de la voyelle [a] et ont
observé des activations accrues dans le gyrus temporal supérieur, le sulcus pariétal inférieur et le
gyrus supramarginal, le cortex préfrontal, I'insula antérieure de I’hémispheére droit (ainsi que dans le
cortex prémoteur de I’hémisphére gauche). Tourville, Reilly et Guenther, (2008) ont mesuré les
modulations neuronales lors de la modification en ligne du premier formant (F;) lors de la production
de syllabes et ont observé une activation accrue au niveau des gyri temporaux supérieurs bilatéraux
(tout comme l'activation des aires prémotrices et motrices ventrales et le cervelet antérieur, a
droite). Enfin, de maniére intéressante, Golfinopoulos et al. (2011) ont montré un effet similaire de
perturbation de la production de la parole en modifiant le feedback somatosensoriel (en bloquant de
maniére imprévue les mouvements de la machoire). Par rapport a une condition contrdle sans
modification somatosensorielle, ils ont observé des activations accrues du cortex moteur primaire et
prémoteur ventral, du gyrus frontal antérieur, du gyrus supramarginal et du cervelet, ainsi qu’un
renforcement des connexions fonctionnelles entre ces régions.

Modeles neurobiologiques de production de la parole

Pris ensemble, ces résultats sont généralement interprétés dans le cadre de mécanismes de contréle
articulatoire et de boucles sensorimotrices régulatrices. Par exemple, dans le modele
(neuro)computationnel DIVA de production de la parole (Directions Into Velocities of Articulators;
Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012), la modulation des réponses neuronales du cortex
auditif est considérée refléter des mécanismes de controle et de comparaison en ligne des
représentations articulatoires et auditives. Les conséquences sensorielles prédites de I'acte moteur
seraient ainsi évaluées par rapport au feedback sensoriel réel de nos actions de maniére a permettre,
si nécessaire, des modifications rapides de production de parole.

Modéle DIVA de la production de la parole. Le modele DIVA de production de la parole développé
par Guenther et collaborateurs (par exemple, Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012; voir
Figure 1.15) est une implémentation neuro-computationnelle principalement dérivée des
propositions théoriques de Perkell et collaborateurs citées précédemment. L'intérét de ce modele
est, d'une part, de tenir compte de plusieurs propriétés caractéristiques de la production de parole
(comme les principes d'économie articulatoire, de co-articulation, d’équivalence motrice ou encore
les étapes d'acquisition de l'inventaire phonémique et la prise en compte de mécanismes de
régulations sensorimotrices) et, d’autre part, de s’appuyer sur de nombreuses vérifications
expérimentales comportementales et neurophysiologiques.

Le modele DIVA comprend deux systémes de controle direct (feedforward) et par rétroaction
(feedback), qui se co-structurent lors de I'apprentissage du modele (simulation des étapes
d’acquisition de la parole lors du développement). Afin de pouvoir efficacement gérer les
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commandes motrices en fonction des buts sensoriels du locuteur, le systeme direct doit apprendre
lors de cette étape les relations entre représentations phonémiques, motrices, auditives et
somatosensorielles. Les cibles de parole sont initialement de nature auditive et guident, grace au
systéeme rétroactif, la mise en place des commandes motrices sous-jacentes. Suite a cette phase
d’apprentissage, des cibles somatosensorielles sont créées et intégrés dans le systéeme de contrdle.

Chez I'adulte et pour des unités surapprises, ces deux systemes peuvent fonctionner de maniére
relativement indépendante et paralléle. Le systeme direct serait impliqué dans I'exécution des
commandes motrices tandis que le systéeme rétroactif, dont le role est de comparer les prédictions
des actes moteurs avec les conséquences sensorielles réelles, n’interviendrait qu’en cas de situations
conflictuelles (par exemple, dans des conditions environnementales bruitées).

Dans ce modele, la production d'une unité de parole commence par |'activation de la carte des sons
de parole ("speech sound map"), supposée contenue dans la partie operculaire du gyrus frontal
inférieur gauche et le cortex prémoteur ventral adjacent. Cette carte des sons de parole répertorie
tous les sons appris par le modéle dans la phase d’apprentissage (un phonéme, une syllabe ou méme
une séquence de syllabe, voir Guenther et Vladusich, 2012). Bien que reliées a des structures
prémotrices, I'emploi des termes de cartes de sons de parole pour désigner cette unité de stockage
reflete la nature supposée sensorielle, auditive et somatosensorielle, des cibles de parole.
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Figure 1.15 : lllustration schématique du modéle DIVA de production de la parole avec les composantes cérébrales
correspondant aux systémes direct et rétroactif. Les représentations phonémiques siégent au niveau du cortex
prémoteur et du gyrus frontal inférieur gauches. Lors de la production d’une unité de parole, les commandes motrices
sont envoyées au systéeme direct d'exécution situé au niveau du cortex moteur primaire. En paralléle, les conséquences
sensorielles des commandes motrices sont envoyées au systéeme de contrdle rétroactif (cartes d'erreurs auditives et
somatosensorielles). Les cartes d'erreurs comparent ces prédictions sensorielles avec les signaux afférents et, en cas
d'erreurs, transmettent, via le gyrus frontal inférieur postérieur et le cortex prémoteur de I'hémisphere droit, les
informations nécessaires au cortex moteur primaire pour une modification adéquate des commandes motrices (Figure
empruntée a Guenther et Vladusich, 2012).
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A partir de 13, les deux systéemes sont mis en route. En ce qui concerne le systeme direct, le cortex
moteur primaire recoit les informations de I'unité a produire sous forme de plan moteur (élaboré par
le cervelet et stocké dans la carte des sons de parole) de maniére a exécuter le programme moteur
requis (via la voie pyramidale). En paralléle, le systeme rétroactif recoit une copie de la commande
motrice, ou plus exactement, les conséquences/cibles sensorielles de celle-ci, au sein de cartes
d'erreurs auditives (situées dans le cortex temporal supérieur postérieur bilatéral) et
somatosensorielles (situées dans les aires somatosensorielles primaires orofaciales et le gyrus
supramarginal bilatéral). Les conséquences sensorielles réelles sont analysées par des cartes d’état
sensoriel auditif et somatosensoriel (dans le cortex temporal supérieur postérieur bilatéral et les
aires somatosensorielles primaires orofaciales et le gyrus supramarginal bilatéral). En cas d'une
détection d’erreurentre conséquences réelles et prédites®’, les informations nécessaires 3 la
correction de I'acte moteur sont envoyées a une carte de contrble rétroactif (située dans la partie
operculaire du gyrus frontal inférieur droitet le cortex prémoteur ventral adjacent) qui, enfin, signale
au cortex moteur primaire les corrections nécessaires.

Autres modeles de production de la parole. Des modeles similaires faisant référence a des modéles
internes du conduit vocal ont été également proposés.

Modeéle de prédiction en série de Tian et Poeppel (2010). Ce modéle comporte 4 sous-systémes
principaux. (1) Le cortex pariétal émet l'intention d'un mouvement a effectuer et son plan moteur est
élaboré par le systéme moteur. (2) A partir de 13, deux informations sont envoyées en paralléle : la
commande motrice est envoyée a la périphérie pour la réalisation de |‘acte de parole et une copie
d'efférence de cette commande motrice est envoyée (3) a deux modeles directs. Le premier modéle
direct estime |'état moteur et les paramétres articulatoires. Une seconde copie d'efférence (a partir
des estimations du premier modéle direct moteur) est envoyée 170ms plus tard a un deuxieme
modele direct qui prédit les conséquences sensorielles de ces estimations articulatoires. A partir de
la, (4) I'état moteur est mis a jour en ajustant les parametres articulatoires aux estimations motrices
et en confrontant les prédictions avec les retours sensoriels réels>.
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31 'activation accrue des régions auditives et somatosensorielles lors de la production témoignerait d'une signalisation par
les cartes d'erreurs d’incohérences entre informations sensorielles prédites et réelles, alors que I'absence de modulation
d’activité de ces régions indiquerait une absence d'erreurs et/ou la non-implication de ce systéme de contrdle rétroactif,
par exemple lors de la production d’unités de parole surapprises dans des conditions d’écoute favorables.

32 A noter que dans le modele DIVA des traitements prédictifs sensoriels similaires sont effectués en paralléle aux
traitements des commandes motrices, mais non pas en série comme dans le présent modéle de Tian et Poeppel.
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Modele génératif de Price, Crinion et MacSweeney (2011). L'aire de Broca et le sulcus temporal
supérieur postérieur seraient impliqués dans la prédiction des conséquences sensorielles (auditives)
de l'articulation, et ce, méme en l'absence de feedback auditif. Ce modele s'inspire des principes
génératifs prédictifs, qui consistent en une structure hiérarchique dans laquelle les systemes de plus
haut niveaux prédisent les entrées des systemes de plus bas niveaux, ces prédictions pouvant ensuite
étre exploitées pour l'optimisation de prédictions futures. Ainsi, grossierement, les sites de plus haut
niveau prédisent les associations phonologiques des mots qu'elles codent, et par la suite, le systeme
de traitement phonologique prédit les conséquences auditives correspondantes. Les éventuelles
erreurs de prédiction sont renvoyées aux sources des prédictions (les sites de traitement de haut
niveau), celles-ci étant en charge de remodeler les représentations haut niveau du mouvement, et, a
partir de celles-ci, d'émettre de nouvelles prédictions. Ainsi, I'aire de Broca code les représentations
articulatoires de haut niveau des mots surappris, ce qui permet de prédire les conséquences
auditives de l'articulation de ces mots. Ces prédictions seraient envoyées aux régions temporales
incluant le planum temporale et le sulcus temporal supérieur postérieur (sites d'associations
multimodales). Ainsi, elles permettraient d'effectuer des prédictions auditives (sur la base des
prédictions phonologiques) en termes d'associations acoustiques des mots articulés. Plus
particulierement, c'est le sulcus temporal supérieur postérieur qui élaborerait les représentations
auditives phonologiques correspondant aux mots articulés, alors que la fonction du planum
temporale ne serait pas spécifique a la parole mais jouerait plutét un réle d'association acoustique a
n'importe quel type de mouvement.

predictions
T Somatosensory processing
e
Motor plans,
somatosensory 1
Speech associations, Motor output
Figure 1.17: intention [ & (articulators and vocal tract)
Modele génératif auditory
de controle associations
moteur de Price, predictions Auditory processing
Crinion et p— > > predictions -
MacSweeney @y |Phonological =20 Acoiistic
(2011). ad

Modeéle hiérarchique de controle moteur par feedback de Hickok (2012). Ce modeéle propose
d'intégrer de maniére hiérarchique les aspects psycholinguistiques et moteurs de la production de la
parole. Le modeéle reprend I'idée d’un systeme conceptuel et lexical (pour une revue, voir Indefrey et
Levelt, 2004) et, de la, propose une décomposition des mots produits en phonémes et syllabes. Ce
modele se base également sur la supposition que les buts des actes de parole sont de nature
sensorielle et codés a différents niveaux hiérarchiques : les buts de "haut niveau"correspondraient
aux structures syllabiques et seraient codées par des représentations auditives, alors que les buts de
"bas niveau" correspondraient aux phonemes et seraient codés en termes somatosensoriels. Lors de
la réalisation des phonemes et syllabes, des projections seraient envoyées en paralléle au systeme
moteur et aux systémes sensoriels, pour dans ce cas permettre une comparaison des prédictions
auditives et somatosensorielles avec les retours réels. Pour les syllabes, ces transformations
audiomotrices entre programme moteur syllabique (codé dans la partie postérieure du gyrus frontal
inférieur) et représentations auditives correspondantes (partie postérieure du gyrus supérieur
temporal) seraient effectuées grace a une région a la frontiére temporo-pariétale au niveau de la
scissure sylvienne (l'aire 'SPT'). Pour les phonemes, les transformations somatosensorimotrices entre
plan moteur phonémique (cortex prémoteur ventral et aire motrice primaire) et représentations
auditives (cortex somatosensoriel primaire et partie antérieure du gyrus supramarginal) seraient
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réalisées par le cervelet. Les éventuelles erreurs de prédictions seraient corrigées de maniere a
mettre a jour les commandes motrices relatives aux syllabes et aux phonémes produits.

Acoustic feedback
Vecalies Somatosensory feedback
—— Excitatory
— Inhibitary
Forward
prediction
Articulatory Mator phoneme . Coordinate — I Somato
feature ) programs transform tPhC'm:me
argets
clusters (vBAG-M1] +——— | lcerebellum) [352.10—51]

Inverse
correction

Motor syllsbls | —— | Ceordinate
programs transform
(BA44) «—— | (5pt)
Inverze
correction

Syllables

Word (lemma) level
Figure .18 : Modele

] hiérarchique de contréle moteur

par feedback de Hickok (2012).

Conceptual system j

Problématique de la these et guide de lecture

L’hypothése principale défendue dans la présente thése est celle d’un couplage fonctionnel des
systemes de perception et de production de la parole au travers de la coordination des
représentations auditives, somatosensorielles et motrices sous-jacentes. Dans ce cadre, nous avons
tenté de mieux cerner la nature des représentations cérébrales sous-tendant la parole par I'examen
des activités sensorielles et motrices, communes et distinctes, lors de la perception et de la
production d’actes de parole, et d’'un possible codage distribué sensorimoteur de ces activités.

La premiere partie de ce travail avait pour objectif, par I'utilisation de I'imagerie par résonance
magntique fonctionnelle, une exploration fine des réseaux neuronaux et des cartes sensorielles et
motrices activés aussi bien lors de la réalisation de gestes articulatoires orofaciaux supralaryngés que
lors de la production et de la perception des voyelles du Francais. Ces études devaient permettre de
clarifier les réseaux neuronaux sous-jacents au contréle moteur minimal orofacial liés a des
mouvements simples supralaryngés et laryngés/vocaliques, d’affiner I'organisation somatotopique
des représentations motrices et somatosensorielles labiales, mandibulaires, linguales et
vocaliques/laryngées et linguales et de déterminer un possible codage distribué au sein des régions
sensorielles et motrices de différentes voyelles du Frangais, pergues et produites. Enfin, I'utilisation
des voyelles devait permettre de déterminer un possible couplage fonctionnel des systemes de
perception et de production de la parole et ce, pour des unités élémentaires de la parole, spécifiées
et décrites en termes articulatoires et acoustiques précis autour d’un jeu universel de traits
phonétiques et peu contaminées par des effets complexes de co-articulation.
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Face aux résultats observés, nous avons utilisé dans la seconde partie de nos travaux un paradigme
d’adaptation lors de la mesure de l'activité neuronale par imagerie par résonance magnétique
fonctionnelle afin d’identifier les régions neurales impliquées dans le codage des actions produites
ou percues et reliées a des mécanismes d’adaptation sensorimotrice et ce, lors de la production et de
la perception répétée des mémes mouvements orofaciaux supralaryngés et des voyelles du Francais.

Les études présentées dans la troisieme partie de cette these avaient pour but de déterminer
I'implication fonctionnelle et causale des régions sensorielles et motrices lors de la perception
d’unités de parole, par I'utilisation de la technique de stimulation magnétique transcranienne et de
paradigmes d’apprentissage moteur et auditif a court-terme.

Enfin, ces résultats observés sur les corrélats neuronaux des gestes articulatoires et des voyelles, sur
les buts sensorimoteurs des actions orofaciales supralaryngés et des voyelles percues et produites
ainsi que sur le role causal du systéme moteur lors dela perception des unités de la parole seront
discutés et mis en perspective dans la partie finale de cette théese.

Il est a noter que les parties expérimentales présentées dans cette thése sont organisées selon une
logique linéaire et progressive du point de vue de la "complexité" des systémes étudiés (orofaciaux
et vocaliques) ainsi que des niveaux de description (réseaux neuronaux et codage des
représentations, buts des actions percues et produites et roéle fonctionnel des régions
sensorimotrices). De maniére a permettre une lecture relativement indépendante de ces différentes
parties expérimentales, les enjeux et bases théoriques de ces travaux seront rappelés dans les parties
introductives. De fait, nous prions le lecteur de nous excuser pour certaines redondances inévitables.
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- 1ere Partie -

Les cartes sensorimotrices
de la parole
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Avant-propos

Les deux études présentées dans ce premier chapitre avaient pour but, par 'utilisation de I'imagerie
par résonance magnétique fonctionnelle, une description des structures cérébrales liées au controle
moteur orofacial de mouvements simples supralaryngés linguaux, labiaux, mandibulaires et laryngés
vocaliques (Chapitre 1.1) ainsi que des régions neurales associées a la perception et a la production
des voyelles du Francais (Chapitre 1.2).

Outre une description neuroanatomique et fonctionnelle de ces réseaux, I'objectif principal de nos
travaux était de tester un possible couplage fonctionnel des systemes de perception et d’action. Face
aux travaux portant sur des unités de parole plus complexes, 'utilisation des voyelles du Francais,
considérées comme unités élémentaires de la parole, devait permettre de préciser dans ce cadre
minimal la possible nature sensorimotrice des représentations cérébrales de la parole.

Concernant I'implémentation neuronale de ces unités de parole, nous avons tenté de préciser la
cartographie cérébrale des gestes orofaciaux et des unités de parole percues et produites, par
I'examen d’une somatotopie des articulateurs de la parole au sein des aires motrices et
somatosensorielles primaires et d’une possible topographie spécifique, une phonémotopie, des
voyelles ou des traits phonétiques associés au sein des régions auditives, motrices et
somatosensorielles.

Ces deux études ont été réalisées en collaboration avec Marc Sato, Jean-Luc Schwartz, Coriandre
Vilain, Nathalie Vallée (Département Parole & Cognition, Laboratoire GIPSA-lab, UMR CNRS 5216 &
Université de Grenoble), Laurent Lamalle, Iréne Tropres, Jean-Frangois Le Bas (Centre Hospitalier
Universitaire de Grenoble, Structure Fédérative de Recherche N°1 “RMN Biomédicale et
Neurosciences”, Unité IRM 3T) et Monica Baciu (Laboratoire de Psychologie et Neurocognition, UMR
CNRS 5105 & Université Pierre Mendes France).

Ces études ont été principalement subventionnées par un financement de l|'Institut National
Polytechnique de Grenoble (Bonus Qualité Recherche "Modyc", "Modélisation dynamique de
I'activité cérébrale") et par des financements de I’Agence Nationale de la Recherche (ANR "SPIM",
"l'imitation dans la parole : des intégrations sensorimotrices a la dynamique des interactions
conversationnelles") et de I’Association Francaise de la Communication Parlée (AFCP, participation
aux XXVIllémes Journées d’Etude sur la Parole, Mons, Belgique).

Publications pertinentes

e Grabski K, Lamalle L, Vilain C, Schwartz JL, Vallée N, Troprés |, Baciu M, Le Bas JF & Sato M.
(2012). Functional MRI assessment of orofacial articulators: neural correlates of lip, jaw, larynx
and tongue movements. Human Brain Mapping.

e Grabski K, Schwartz JL, Lamalle L, Vilain C, Vallée N, Baciu M, Le Bas JF & Sato M. (soumis). Shared
and distinct neural correlates of vowel perception and production. Journal of Speech, Language
& Hearing Research.
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Considérations méthodologiques

Ce chapitre a pour but de décrire le protocole expérimental général ainsi que les méthodes
d’acquisition et de prétraitement des images fonctionnelles et anatomiques communes aux deux
études IRMf présentées dans la premiere partie de cette these. L’enregistrement des données relatif
a ces études a en effet eu lieu lors d’'une méme session expérimentale et concernait le méme groupe
de participants. Il est également a noter que les études IRMf présentées dans la seconde partie de
cette these et réalisées aupres d’'un second groupe de participants impliquaient des protocoles
expérimentaux et des méthodes d’acquisition et de prétraitement des données fonctionnelles et
anatomiques en tous points identiques, a I'exception de I'utilisation d’un paradigme d’adaptation.
Ces méthodes d’acquisition et de prétraitement ne seront plus par la suite présentées lors de la
présentation des études IRMf décrites dans les deux premiéres parties de cette thése.

Protocole expérimental

Recrutement

Les participants ont été recrutés selon les critéres d’inclusion suivants : étre de langue maternelle
frangaise, droitiers (selon le test de latéralité de Oldfield, 1971), ne pas avoir d’antécédents de
troubles moteurs, auditifs ou langagiers et avoir une vue normale ou corrigée. Les participants
étaient de plus examinés par un médecin neurologue en regard d’éventuels troubles neurologiques,
psychiatriques ou autres troubles médicaux et contre-indications a I'IRM (voir Annexe 1 pour une
description compléte des criteres d’inclusion et d’exclusion). Suite a cet examen, tous les participants
ont donné leur consentement éclairé.

Ces études ont recu un avis favorable du Centre Hospitalier Universitaire de Grenoble, du Comité de
Protection des Personnes pour la Recherche Biomédicale de Grenoble et de I’Agence Francaise de
Sécurité Sanitaire des Produits de Santé (N° CHU Promoteur : 0824; N° AFSSAPS : 2008- A01618-47).
Ces études ont été effectuées selon les standards éthiques de la déclaration d’Helsinki de 1964. En
compensation de leur participation, les participants ont recu une copie de I'image structurelle
anatomique de leur cerveau.

Passation

Préalablement a la session IRM, un premier entretien avait pour but d’expliquer aux participants le
déroulement général de I'étude, les différentes taches perceptives et motrices ainsi que de procéder
a un enregistrement des voyelles de chaque sujet devant servir de stimuli auditifs pour la tache de
perception de parole (voir la partie Méthode du Chapitre 1.2).

Lors de I'étude, toutes les étapes et taches a réaliser ont été rappelées aux participants, une courte
session d’entrailnement permettant de vérifier leur compréhension et réalisation correcte. Les
participants étaient ensuite installés dans le lit du scanner et instruits de la possibilité d’abandonner
I’étude a tout moment. Afin de minimiser de possibles artefacts dus aux mouvements de téte et
d’éviter des activations cérébrales motrices correspondantes a d’autres parties du corps que les
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articulateurs orofaciaux, il était demandé aux participants de rester immobile pendant toute la
session IRM.

Un systéme casque/microphone compatible IRM permettait I’écoute et I'enregistrement des voyelles
du participant et, d’autre part, de communiquer avec lui en dehors des runs fonctionnels et
anatomique. Les participants portaient également des bouchons d'oreille et un casque antibruit. Les
consignes visuelles étaient projetées grace au logiciel Presentation (Neurobehavioral Systems,
Albany, EU) et au moyen d’un vidéo projecteur sur un écran situé derriere le participant et, par
réflexion, sur un miroir placé au-dessus de leurs yeux.

Dans le but d’ajuster I'intensité des stimuli sonores percus lors de la tache de perception des voyelles
avec le volume sonore du feedback auditif lors de la tadche de production des voyelles (malgré les
mécanismes de conduction osseuse), une procédure de réglage sonore a été effectuée
individuellement pour chacun des participants (voir Christoffels, Formisano et Schiller, 2007). Pour ce
faire, le sujet devait dans un premier temps produire ouvertement une série de voyelles de maniere
la plus naturelle possible. Suite a cette production, I'’écoute d’une série de voyelles propres au sujet
et préalablement enregistées permettait au sujet une comparaison du volume sonore des voyelles
produites et pergues et, si nécessaire, une modification du volume d’écoute.

Protocole

La Figure 1.1 illustre le déroulement général d’une session IRM pour chacun des deux groupes
participant aux études présentées dans les deux premiéeres parties de cette thése. Chaque session est
composée des étapes suivantes :

1. 3 runsfonctionnels relatifs a la tache de perception de voyelles (3 x 10.5 minutes)

2. 1runanatomique (15 minutes)

3. 3runs fonctionnels relatifs a la tache de production de voyelles (3 x 10.5 minutes)

4. 1 run fonctionnel relatif a la tdche de production de gestes articulatoires supralaryngés (12.5
minutes)

3runs fonctionnels (3x10.5mn)
perception de voyelles

3runs fonctionnels ( 3x 10.5mn) run fonctionnel (12.5mn)

run anatomique (15mn) production de voyelles gestes supralyngés

Figure 1.1 : Représentation de I’ordre des acquisitions fonctionnelles et anatomique lors d’une session IRM.

Les images fonctionnelles relatives a I'étude des corrélats neuronaux des systéemes de perception et
production des voyelles étaient issues des étapes 1 (perception de voyelles) et 3 (production de
voyelles). Celles relatives a I’étude des corrélats neuronaux des gestes suparalaryngés et laryngés
étaient issues des étapes 3 et 4 (production des gestes supralaryngés). Le scan anatomique acquis
lors de I'étape 2 servait de référence anatomique pour la procédure de recalage et normalisation des
images fonctionnelles dans un méme espace pour les deux études.

L'ordre de passation des différentes étapes était fixe, la tache de perception auditive précédant celle
de production des voyelles en vue de minimiser d’éventuels effets de simulation motrice lors de
I’écoute des voyelles.

L’étude des corrélats neuronaux des systémes de perception et production des voyelles consistait
ainsi en 6 runs fonctionnels chacun composé de 63 essais et d’une durée de 10,5 minutes. Lors de
chaque run, les 9 voyelles /, /y/, /u/, /e/, |8/, /o], /€/, /oe/ et [2/ ont été pergues ou produites 6 fois
selon un ordre pseudoaléatoire (de maniére a ce qu’'une méme voyelle ou un méme trait phonétique
d’arrondissement, d’antériorité ou d’ouverture ne soit pas jamais répété). Pour chaque run, une
condition de repos, devant servir de ligne de base, était également présentée 6 fois. Du fait de
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I"utilisation d’une procédure de type “sparse sampling” pour I'acquisition des images fonctionnelles
(voir ci-dessous), I'ordre des délais d’acquisition de ces images a également été contrebalancé (de
maniére a ce que le méme délai d’acquisition ne se répéte jamais lors de deux scans fonctionnels
successifs). Enfin, 3 scans fonctionnels ont été ajoutés en début de chaque run de maniére a
équilibrer le signal IRM et ont ensuite été supprimés des analyses. En tout, 360 scans ont ainsi été
acquis incluant pour chacune des taches de perception et de production des voyelles 18 images
fonctionnelles par voyelle et 18 images fonctionnelles pour la condition de repos.

L’étude des corrélats neuronaux du systéme de controle moteur des gestes supralaryngés et laryngés
consistait en la réalisation des 3 taches motrices supralaryngées (protrusion des levres, rétraction
horizontale de la langue, ouverture mandibulaire) lors du dernier run fonctionnel et de la production
de la voyelle /i/ réalisée lors des 3 runs fonctionnels précédents®. Chaque condition consistait en 18
essais présentés selon un ordre pseudoaléatoire (aucune répétition successive de la méme
condition). Comme lors des runs relatifs a la production de voyelles, une condition de repos était
également présentée 18 fois lors du run fonctionnel lié au gestes supralaryngés. L'ordre des délais
d’acquisition des images était également contrebalancé et 3 scans fonctionnels ont été ajoutés en
début de run. En tout, 108 scans ont ainsi été acquis incluant pour chacune des conditions motrices
18 images fonctionnelles par voyelle ainsi que 18 images fonctionnelles pour les deux conditions de
repos relatives a la tache de production des voyelles et celle de production des gestes supralaryngés.

A l'exception de l'utilisation d’un paradigme d’adaptation, le paradigme expérimental des études
IRMf présentées dans la seconde partie de cette thése était en tous points identique. De maniére a
caractériser un possible effet d’adaptation (répétition-suppression), chaque condition était
néanmoins réalisée par train consécutifs de 6 essais d'une méme condition selon un ordre pseudo-
aléatoire (consistant en la perception ou production répétée 6 fois d’'une méme voyelle ou de la
réalisation répétée 6 fois d’'un méme geste articulatoire supralaryngé).

Acquisition des données IRM

Les images anatomique et fonctionnelles ont été acquises avec un imageur corps entier a 3 Tesla
(Bruker Medspec S300) muni d’'une antenne téte émission/réception avec champ de vue large. Pour
I'acquisition des scans fonctionnels, une séquence d’acquisition de type EPI (Echo Planar Imaging) en
écho de gradient pondérée en T2* a été utilisée. Une séquence de repérage initial a permis
I"acquisition de volumes fonctionnels orientés parallelement au plan sagittal et alignés selon les
commissures antérieure et postérieure (plan CA-CP). Pour chaque volume fonctionnel, quarante
coupes axiales adjacentes ont ainsi été acquises en mode entrelacé. Les parameétres des séquences
EPI étaient les suivants : temps de répétition (TR) de 10s, temps d’acquisition (TA) de 2600ms, temps
d’écho (TE) de 30ms, champ de vue de 216 mm?, matrice d’acquisition de 72x72 pixels, matrice de
reconstruction de 128*128 pixels, taille des voxels de 3 mm? sans interstice, angle de bascule de 90°.
Afin de permettre une normalisation spatiale des données fonctionnelles sur un modele de
référence, une image anatomique de haute résolution (séquence pondérée en T1 de type MP-RAGE)
a également été acquise pour chaque participant (volume de 256x224x176mm, résolution isotrope
de 1mm?, angle de bascule de 30°).

33, R . . ) . . .

L’étude IRMf portant sur les mécanismes d’adaptation sensorimotrice des gestes orofaciaux présentée dans la seconde
partie de cette thése ne porte que sur les seuls gestes supralaryngés (mouvement des lévres, de la langue et de la
mandibule) et n‘implique que le dernier run fonctionnel.
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Méthode d'acquisition sparse sampling

Afin de minimiser de possibles artefacts sur les images fonctionnelles, liés a une déformation du
champ magnétique du fait de mouvements orofaciaux et d’'une modification du conduit vocal, ainsi
que de limiter le bruit du scanner inhérent a 'acquisition des images, un paradigme de type sparse
sampling (Birn et al., 1999; Hall et al., 1999; Gracco, Tremblay et Pike, 2005) a été utilisé dans toutes
les études IMRf présentées dans les deux premieres parties de cette thése. La méthode d’acquisition
en sparse sampling est basée sur le délai existant entre I'activé neuronale liée a une tache motrice ou
a I"écoute d’un stimulus auditif et le pic maximal de la réponse hémodynamique associée. Face au
délai optimal estimé a 5s dans de précédentes études du pic de la réponse hémodynamique lors de
la production de mouvement orofaciaux ou lors de la perception auditive ou production de
séquences de parole (Gracco, Temblay et Pike, 2005; Ozdemir , Norton et Schlaug, 2006; S6rés et al.,
2006; Zaehle et al., 2007), I'intervalle de temps séparant la perception d’une voyelle, la production
d’une voyelle ou la réalisation d’un geste orofacial et le milieu d’acquisition de I'image fonctionnelle
correspondante était contrebalancé entre chaque essai et était de 4s, 5s ou 6s (voir Figure 1.2).

Période silencieuse 7.4s TA2.6s

voyelle Lo

. Scan fonctionnel
geste oot

Scan fonctionnel

sasafBasasssnnsnnnnnnnnnet

Délai 4,5 ou bs

Figure 1.2 : Gauche : Représentation d’un essai lors de I'acquisition d’une image fonctionnelle. Les scans fonctionnels
sont acquis durant 2.6s toutes les 10s. La perception et production des voyelles ou des gestes supralaryngés est réalisée
lors d’une période silencieuse du scanner, 4s, 5s ou 6s avant I'acquisition de I'image fonctionnelle correspondante. La
courbe en pointillé représente le décours temporel schématique de I'amplitude de la réponse hémodynamique évoquée
par la perception d’un stimulus auditif ou par la production d’un geste vocalique ou supralyngé. Droite : Enregistrement
acoustique de 4 trials successifs lors d’'une tache de production de voyelles. Les barres grises représentent le bruit du
scanner lors de I'acquisition d’une image fonctionnelle (2.6s), la ligne noire épaisse dans le sens horizontal représente le

bruit stationnaire de la pompe a hélium lors de la période d’inactivité du scanner (7.4s), les barres noires fines
représentent la production maintenue d’une voyelle (de I’ordre de 500ms).

Lors des taches de production de voyelles et de gestes orofaciaux, une consigne visuelle indiquait aux
participants la condition motrice a réaliser (type de voyelle ou de mouvement orofacial supralaryngé)
et était affichée 4.5s, 5.5s ou 6.5 avant le milieu d’acquisition du scan fonctionnel correspondant. Par
comparaison avec I'écoute des stimuli auditifs lors de la tache de perception des voyelles, ce délai
supplémentaire de 500ms avait pour but la prise en compte de la lecture de la consigne visuelle et
I'initiation du mouvement et correspondait précisément a celui observé lors de I'enregistrement des
voyelles par les participants effectué préalablement a la passation IRM (voir la partie Méthode du
Chapitre 1.2).

Le choix de ces 3 délais d’acquisition, décidé en fonction des résultats d’études précédentes, devait
permettre une capture optimale de la réponse hémodynamique pour tous les participants, ce malgré
des variations supposées d’activations a la fois entre indidividus et également entre régions. En effet,
les parametres du signal BOLD dépendent non seulement de I'activité neuronale mais aussi de la
distance entre la région activée et l'artere qui l'irrigue, tout comme le diametre de celle-ci
(Logothetis et al. 2001). De plus, I'utilisation de ces 3 délais permettait de contréler a posteriori de
possibles variations du décours temporel du signal hémodynamique en fonction de la tache
perceptive ou motrice réalisée et, de 13, de fournir des informations potentiellement importantes
pour de futures études quant a I'optimisation des parametres d’acquisition et une capture optimale
des réponses hémodynamiques des régions cérébrales spécifiquement associées a la perception et
production de la parole et a la production de mouvements orofaciaux.
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Prétraitements

Les données recueillies depuis la plateforme IRM sous format Bruker ont subi une premiére
conversion sous format DICOM (Digital Imaging and Communications in Medicine, format standard
permettant le transfert d'images entre machines de différents constructeurs) puis sous le format
NIfTI (Neuroinformatics Technology Initiative's Data Format) exploité par le logiciel SPM5 (pour
Statistical Parametric Mapping, Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of
Neurology, London, UK).

Préalablement aux analyses statistiques, une série de prétraitements des images fonctionnelles a été
réalisée avec le logiciel SPM5 sous environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Ces
prétraitements incluaient des procédures de réalignement, de normalisation dans |'espace commun
du Montreal Neurological Institute (repere MNI) et de lissage spatial (voir Figure 1.3).

Prétraitements ] GLM [ Inférences statistiques ]
images fonctionnelles kernel matrice expérimentale

b cartes statistiques paramétriques

| |

réalignement lissage —» modele linéaire général—»

|—> normalisation —T

} 187
108
168

C—

Estimation des paramétres

modéle

Figure 1.3 : Etapes successives nécessaires aux prétraitements et a I'analyse des images fonctionnelles. L’établissement
de cartes statistiques paramétriques fait suite a des procédures de réalignement, de normalisation dans un espace
commun, de lissage spatial, de la définition d’'un modele linéaire général fonction du protocole expérimental et de
I'estimation des parameétres de ce modéle.

Slice Timing

Il est généralement conseillé d’effectuer un recalage temporel (slice timing) entre images
fonctionnelles du fait du décalage d’acquisition des différentes coupes de chaque image. Cette
procédure étant basée sur des interpolations temporelles entre coupes et images successives, ce

prétraitement n’a cependant pu étre réalisé du fait de I'utilisation d’une procédure d’acquisition
sparse sampling et d’un délai d’acquistion entre images de 10s (Bohland et Guenther, 2006).

Réalignement des images fonctionnelles

Les images fonctionnelles de chacun des participants ont été réalignées selon une procédure de
transformation/interpolation géométrique affine du déplacement rigide de chaque image par
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rapport a une image de référence (moyenne de la premiére image fonctionnelle de chaque run).
Avant le réalignement des images, ces parametres de mouvement (translation en mm et rotations en
degré sur/autour des axes médio-latéral x, rostro-caudal y et dorso-ventral z) étaient controlés pour
chaque sujet. Aucun déplacement supérieur a 3mm et/ou 3° par rapport a la premiére image
fonctionnelle de chaque run n’a été constaté (voir Figure 1.4).

Recalage anatomo-fonctionnel (coregister)

Une procédure de recalage anatomo-fonctionnel a été réalisée de maniére a établir une
correspondance entre I'image anatomique de haute définition (T1) et I'image moyenne des images
fonctionnelles (EPI) et de permettre uen réorientation de I'image anatomique par des procédures de
normalisation de I'information mutuelle et d’interpolation géométrique.

o ] @
% @ 3
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3 s =4
s 2 3
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axe rostro-caudal Y axe médio-latéral X axe médio-latéral X
vue sagitalle vue axiale vue coronale

Figure 1.4. Haut : Systéme de référence anatomique, axes médio-latéral x, rostro-caudal y et dorso-ventral z, le cercle
représente l'origine du systéme. Bas : Paramétres de mouvement pour un sujet lors des taches de perception et de
production des voyelles et de réalisation des gestes supralaryngés, parametres de translation (en mm) et de rotation (en
degré) par rapport aux axes médio-latéral x, rostro-caudal y et dorso-ventral z.

Segmentation

Une procédure de segmentation de I'image anatomique (T1) en différents tissus (matiere grise,
matiere blanche, liquide céphalo-rachidien) a ensuite été réalisée en regard des templates
implémentés dans SPM5. Cette procédure permettait également d’estimer les parametres de
réalignement et normalisation nécessaires entre I'image anatomique du sujet et I'espace MNI.
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Normalisation spatiale

Par rapport aux différences anatomiques inter-individuelles, il était nécessaire d’effectuer une mise
en correspondance spatiale des images fonctionnelles de tous les sujets dans le but de permettre le
calcul des coordonnées des régions activées dans un méme espace de référence. Il s’agit ainsi de
projeter I'ensemble des volumes fonctionnels des sujets dans un espace tridimensionnel commun,
I’espace MNI. Du fait de la plus haute résolution spatiale de I'image anatomique, les parameétres de
réalignement et de normalisation de I'image anatomique préalablement calculés par rapport a
I’espace MNI ont donc été utilisés pour la normalisation des images fonctionnelles par une procédure
d’interpolation.

Lissage spatial

Afin de minimiser les variabilités spatiales inter-individuelles résiduelles, d’une part, et d’augmenter
le rapport signal sur bruit de maniére générale, un filtre gaussien passe-bas de 6 mm? a été appliqué
sur les images fonctionnelles normalisées.
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Chapitre 1.1

Corrélats neuronaux
des gestes orofaciaux

Resumeée / Abstract

Comparé a des actions orofaciales coordonnées et complexes, peu d’études ont analysé les substrats
neuronaux communs et distincts de mouvements simples articulatoires supralaryngés et laryngés
exécutés de maniere indépendante. Afin de déterminer les régions corticales et sous-corticales
associées au contrdle moteur supralaryngé, des enregistrements par imagerie par résonance
magnétique fonctionnelle ont été réalisés lors de I'exécution de mouvements labiaux, linguaux ou
mandibulaires par les participants. Pour les activités laryngées, les participants ont produit la voyelle
/i/ de maniére maintenue. Une méthode d’acquisition en sparse sampling a été utilisée afin de
minimiser les artefacts liés aux mouvements orofaciaux. Trois résultats majeurs ont été observés.
Premiérement, les quatre taches ont activé un ensemble de régions cérébrales communes : les
cortex sensorimoteur et prémoteur, le gyrus frontal inférieur droit, I'aire motrice supplémentaire,
I'opercule pariétal gauche et le lobule pariétal adjacent, les ganglions de la base et le cervelet. De
plus, les différences d’activité entre taches ont été restreintes au cortex auditif de maniere bilatéral
et au cortex sensorimoteur ventro-latéral gauche, avec une intensité du signal plus ample pour la
tache de vocalisation. Enfin, une organisation somatotopique dorso-ventrale des mouvements
labiaux, mandibulaires, vocaliques/laryngés et linguaux a été observée au sein des cortex moteur et
somatosensoriel primaire en utilisant des analyses individuelles par région d’intérét. Ces résultats
démontrent I'existence d’un réseau cortical minimal impliqué dans le controle moteur laryngé et
supralaryngé et précisent I'organisation somatotopique sensorimotrice des articulateurs orofaciaux.

Compared to complex coordinated orofacial actions, few studies have attempted to determine the
shared and distinct neural substrates of supralaryngeal and laryngeal articulatory movements when
performed independently. In order to determine cortical and subcortical regions associated with
supralaryngeal motor control, participants produced lip, tongue or jaw movements while undergoing
functional magnetic resonance imaging. For laryngeal activity, participants produced the steady-state
/i/ vowel. A sparse temporal sampling acquisition method was used to minimize movement-related
artifacts. Three main findings were observed. First, the four tasks activated a set of largely
overlapping, common brain areas: the sensorimotor and premotor cortices, the right inferior frontal
gyrus, the supplementary motor area, the left parietal operculum and the adjacent inferior parietal
lobule, the basal ganglia and the cerebellum. Second, differences between tasks were restricted to
the bilateral auditory cortices and to the left ventrolateral sensorimotor cortex, with greater signal
intensity for vowel vocalization. Finally, a dorso-ventral somatotopic organization of lip, jaw,
vocalic/laryngeal and tongue movements was observed within the primary motor and
somatosensory cortices using individual ROl analyses. These results provide evidence for a core
neural network involved in laryngeal and supralaryngeal motor control and further refine the
sensorimotor somatotopic organization of orofacial articulators.

e Mots clés : Contréle moteur orofacial, somatotopie, production de voyelle, IRMY, sparse sampling.

e Keywords: Orofacial motor control, somatotopy, vowel production, fMRI, sparse sampling.
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1.1.1 Introduction

Corrélats neuronaux du controle moteur orofacial

Les corrélats neuronaux du contréle moteur orofacial ont été par le passé tres largement étudiés
dans le cadre d’actions coordonnées impliqguant des mécanismes de co-articulation entre
articulateurs supralaryngés et laryngés, comme lors de la mastication (Nakamura et Katakura, 1995;
Lund et Kolat, 2006; Onozuka et al., 2007), du déglutissement (Hamdy et al., 1999; Martin et al.,
2001, 2004, 2007; Sawczuk et Mosier, 2001; Humbert et Robbins, 2007; Leopold et Daniels, 2010;
Peeva et al., 2009), du sifflement (Dresel et al., 2005), de la phonation et de la vocalisation (Jlrgens,
2002, 2009; Schulz et al., 2005; Smotherman, 2007; Brown, Ngan et Liotti, 2008; Simonyan et al.,
2009) et enfin de la production de la parole (Murphy et al., 1997; Wise et al., 1999; Lotze et al.,
2000a; Riecker et al., 2000a,b, 2005, 2008; Brown et al., 2005; Guenther, Ghosh et Tourville, 2006;
Bohland et Guenther, 2006; Ozdemir , Norton et Schlaug, 2006; S6rds et al., 2006; Terumitsu, et al.,
2006; Brown, Ngan et Liotti, 2008; Chang et al., 2009).

L, Sélectionde stratégies motrices

Elaborationdu plan moteur

Contréle moteur fin via tracts pyramidal et extrapyramidal
Initiation et suppression d’actions volontaires

. Traitement proprioceptif

Coordination musculaire fine
+régulation de commandes motrices

Figure 1.5 : Représentation schématique des régions corticales et sous-corticales impliquées dans le contréle moteur
orofacial. AMS : aire motrice supplémentaire; GFl: gyrus frontal inférieur; PM : cortex prémoteur; M1 : cortex
moteur primaire; S1 : cortex somatosensoriel primaire; LPI : lobule pariétal inférieur.

Pris ensemble, les résultats de ces études suggerent I'existence d’un “réseau neural minimal” (core
neural network) lié au contréle moteur orofacial (voir Figure 1.5), incluant le cortex ventral
sensorimoteur et le cortex prémoteur ventral/dorsal de maniére bilatérale, I'aire motrice
supplémentaire, I'opercule pariétal gauche et le lobule pariétal inférieur adjacent, la partie
postérieure (operculaire) du gyrus frontal inférieur, les ganglions de la base et le cervelet. Bien que
les fonctions spécifiques de ces régions corticales et sous-corticales restent débattues, elles peuvent
étre globalement assignées a des mécanismes de préparation, de planification, de coordination et
d’exécution motrice ainsi qu’a des boucles de régulation sensori-motrice (voir Jirgens, 2002; Riecker
et al, 2005 pour revues). L'initiation et la suppression des mouvements volontaires est
traditionnellement assignée a I'aire motrice supplémentaire (Pickard et Strick, 2001) alors que le
controle moteur fin des gestes orofaciaux est effectué par le cortex moteur primaire et les ganglions
de la base par les voies pyramidales et extra-pyramidales (Wise et al., 1999; Jiirgens, 2002; Riecker et
al., 2005). Le cortex moteur recoit les plans moteurs élaborés depuis le cortex prémoteur (Pickard et
Strick, 2001) et le gyrus frontal inférieur postérieur adjacent, ainsi que les informations
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proprioceptives depuis les aires somatosensorielles primaires et associatives et le lobule pariétal
inférieur (Smith, 1998; Riecker et al., 2005). Sur ce point, il est a noter que I'implication de la partie
postérieure du gyrus frontal inférieur et du lobule pariétal inférieur lors de taches de production de
parole et de gestes orofaciaux reste néanmoins débattue (Murphy et al., 1997; Wise et al., 1999;
Lotze et al., 2000a; Corfield et al.,1999; Nota et Honda, 2004; Dhanijal et al., 2008; Chang et al., 2009).
Enfin, les ganglions de la base jouent un réle important non seulement dans les processus de
sélection mais aussi dans la régulation des commandes motrices par des projections thalamo-
motrices (Houk et al., 2007). En paralléle, le cervelet regoit des informations motrices et sensorielles
et est impliqué dans la coordination musculaire fine des mouvements produits (Thach, 1998; Houk et
al., 2007).

- /J

Larynx? oo 1 2 %o s NG o A Somatotopie dorso-ventrale lévres-langue dans
Lévres ) )

Mandibule ? (> -3 4 2% M1, S1 N |

Langue S YN 4 (cartographie électrocortical et IRMf, e.g.:

Larynx ? ' Penfield & Rasmussen, 1950; Lotze et al., 2000a;

Hesselmann et al. 2004; Pulvermdiller et al. 2006).

@ Airedu larynx en M1: ventrale ou dorsale ?
(Penfield & Rasmussen, 1950 vs. Brown, Ngan and Liotti, 2008).

Mandibule en contexte somatotopique ?

Figure 1.6 : Représentation schématique de I’organisation somatotopique sensorimotrice dorso-ventrale orofaciale.

Par rapport aux actions orofaciales complexes et coordonnées, les substrats neuronaux des
mouvements articulatoires supralaryngés et laryngés, lorsqu’exécutés indépendamment, ont
cependant été moins étudiés (Lotze et al., 2000a; Hesselmann et al., 2004; Terumitsu et al., 2006;
Pulvermiiller et al., 2006; Brown, Ngan et Liotti, 2008; Dhanjal et al., 2008; Brown et al., 2009). La
plupart des études de neuroimagerie impliquant une production de mouvements orofaciaux
indépendants se sont essentiellement concentrées sur une organisation somatotopique possible des
articulateurs orofaciaux au sein du cortex sensorimoteur (Lotze et al., 2000a; Hesselmann et al.,
2004; Terumitsu et al., 2006; Brown, Ngan et Liotti, 2008; voir aussi Pulvermdller et al., 2006). Les
travaux de Wilder Penfield et collaborateurs (Penfield et Boldrey, 1937; Penfield et Rasmussen, 1950)
ont été parmi les premiers a démontrer I'existence d’une organisation topographique des cortex
moteur et somatosensoriel primaires. Par I'utilisation de stimulations électriques appliquées a des
régions distinctes du cortex sensorimoteur, lors d’opérations neurochirurgicales chez des patients
éveillés, ils ont en effet observé le déclenchement de mouvements musculaires spécifiques
involontaires et ont ainsi pu établir une cartographie corticale liée aux représentations motrices et
somesthésiques des différentes parties du corps. Cette organisation corticale sensorimotrice, dite
“somatotopique”, des parties corporelles ne reflete néanmoins pas la morphologie humaine,
I'étendue des zones motrices associées a chaque partie du corps correspondant plut6ot a la précision
et la sensibilité du contréle moteur des gestes associés a celle-ci. Malgré des superpositions et
chevauchements importants des régions sensorimotrices liées aux gestes orofaciaux, Penfield et
Rasmussen (1950) ont pu observer une organisation somatotopique dorso-ventrale au sein du cortex
sensorimoteur des lévres, de la mandibule, de la langue et du pharynx. Ces résultats ont été depuis
partiellement reproduits par I'utilisation de techniques d’imagerie non-invasives comme I'IRMf (voir
Figure 1.6 et Table 1.2 pour une revue des activités motrices orofaciales précédemment observées).
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Ces études ont ainsi confirmé une topographie dorso-ventrale au sein du cortex sensorimoteur des
activations liées a des mouvements labiaux et linguaux (Lotze et al., 2000a; Hesselmann et al. 2004;
Pulvermiiller et al. 2006). L’emplacement d’une aire spécifique liée au contréle laryngé au sein du
cortex moteur primaire apparait cependant plus contesté, deux études récentes reportant des
positions différentes pour les mouvements laryngés et variant également selon I'hémisphére
(Terumitsu et al., 2006; Brown, Ngan et Liotti, 2008). Enfin a notre connaissance, aucune étude de
neuroimagerie n’a encore tenté de localiser I'aire controlant les mouvements mandibulaires et de la
replacer dans un contexte somatotopique.

Cadre de I'étude

Alors que I'existence d’'une somatotopie sensorimotrice générale ne fait aucun doute a la lumiére des
précédents travaux, peu d’études ont exploré et directement comparé les corrélats neuronaux des
mouvements supralaryngés et laryngés chez les mémes participants (Brown, Ngan et Liotti, 2008;
Dhanjal et al., 2008). Il apparait pourtant fondamental de préciser plus avant |'organisation des
articulateurs orofaciaux au sein des cortex moteur et somatosensoriel, notamment vers une
meilleure compréhension des processus sensorimoteurs de production de la parole. La coordination
des articulateurs laryngés et supralaryngés lors de la production de la parole apparait en effet
essentielle, aussi bien au niveau segmental que supra-segmental. Dans ce cadre, il est d’ailleurs a
noter que certains modeles (neuro)computationnels de production de la parole impliquent des
cartes sensorimotrices détaillées dans lesquelles chaque articulateur a un réle et une représentation
spécifique (Guenther, Ghosh et Trouville, 2006; Guenther et Vladusich, 2012). Enfin, aucune étude
n’a a ce jour examiné les corrélats neuronaux liés a un mouvement mandibulaire bien que cet
articulateur soit fondamental pour la production de la parole et soit considéré comme jouant un réle
crucial dans le développement du contréle moteur particulierement lors de I'acquisition de syllabes
(MacNeilage, 1998).

Les études précédentes de neuroimagerie portant sur le contréle moteur orofacial démontrent,
malgré de fortes superpositions, une organisation somatotopique générale des articulateurs (“an
overall picture of somatotopy with overlap”, Takai, Brown et Liotti, 2010) et suggerent ainsi un
systeme de contréle sensorimoteur spécifique et intégré pour la production de gestes orofaciaux.
Dans la présente étude, nous avons utilisé la méthode d’'IRMf dans le but de clarifier les corrélats
neuroanatomiques fonctionnels communs et distincts de mouvements simples supralaryngés et
laryngés. Les mouvements supralaryngés impliquaient une protrusion des lévres, un abaissement de
la mandibule ou une rétraction de la langue. La production de la voyelle fermée antérieure non
arrondie /i/ a été utilisée dans le but de déterminer les activités cérébrales liées au contréle laryngé.
Ce choix, déterminé a posteriori et en fonction de I'étude annexe de production des voyelles du
Frangais (voir Chapitre 1.2), reste bien évidemment contestable du fait d’une implication
concomitante des articulateurs supralaryngés lors de la production de la voyelle. Il a cependant été
montré qu’une région spécifique au sein du cortex moteur primaire et supposée représenter le
controle du larynx est comparablement activée lors de mouvements laryngés aussi bien vocaliques
gue non vocaliques (production du schwa vs adduction forcée des cordes vocales en absence de tout
voisement, Brown, Ngan et Liotti, 2008). De plus, face a ce choix d’'une production vocalique, la
vocalisation de la voyelle fermée antérieure non arrondie /i/ implique potentiellement une activité
moindre des muscles labiaux et mandibulaires que les autres voyelles arrondies ou plus ouvertes.

Face aux résultats précédemment observés, la présente étude a ainsi pour but de préciser a la fois (1)
les substrats neuronaux communs et distincts des mouvements supralaryngés et laryngés et (2)
I'organisation somatotopique sensorielle et motrice des mouvements labiaux, mandibulaires,
linguaux et vocaliques/laryngés, (3) en utilisant une méthode d’acquisition dite de “sparse sampling”
en vue de minimiser de possibles artefacts des images fonctionnelles liés aux mouvements des
articulateurs.
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1.1.2 Méthode

Protocole

Participants

Treize volontaires adultes sains ont participé a I'étude (11 hommes; age : 21-44 ans, moyenne : 29
ans). Le recrutement des sujets est explicité dans la partie “Considérations Méthodologiques”.

Procédure expérimentale

L'expérience consistait en la réalisation distincte des taches suivantes :
e Une protrusion des lévres (condition “lévres”)

e Une rétraction horizontale de la langue (condition “langue”)

e Une ouverture mandibulaire (condition “machoire”)

e Une condition de contrdle laryngé correspondant a la production de la voyelle fermée antérieure
non arrondie /i/ (condition “voyelle”)

Il était demandé aux participants d’initier chacune de ces taches depuis une position immobile de
repos, les muscles linguaux et labiaux relachés et de revenir a cette position initiale de repos a la fin
du mouvement.

De maniere a évaluer les activations cérébrales spécifiquement associées au contréle moteur de
chacun de ces articulateurs, une condition “contréle”, sans aucune activité motrice, a également été
testée.

Nous avons décidé a posteriori de comparer les corrélats neuronaux des gestes supralaryngés aux
gestes laryngés/vocaliques issus de la tdche de production de voyelles effectuée par les mémes
participants lors de la méme session expérimentale (voir Chapitre 1.2). Par rapport aux voyelles /i/,
/v/, Iu/, /e/, /8], /o], /€/, /ce/ et [a/ produites lors de cette tache, nous nous sommes focalisés sur la
voyelle fermée antérieure non arrondie /i/ dont la réalisation est supposée requérir une implication
et coordination moindre des articulateurs supralaryngés tels les muscles de la mandibule (voyelles
fermées), les leévres (voyelles non arrondies). Bien que la production d’'une voyelle ait été utilisée
dans de précédentes études dans le but de déterminer les activités neuronales laryngées (Terumitsu
et al., 2006; Brown, Ngan et Liotti, 2008), ce choix a posteriori est bien slr contestable, il serait
notamment plus judicieux d’utiliser une tache de vibration des cordes vocales, comme par exemple
un bourdonnement sourd, afin d’étudier plus spécifiqguement le contréle des muscles laryngés.

Les 3 taches motrices supralaryngées ont été réalisées lors d’'un méme run fonctionnel, la tache de
production de la voyelle /i/ étant réalisée lors de 3 runs fonctionnels précédants celui qui correspond
aux mouvements supralaryngés (voir partie “Considérations Méthodologiques”, Figure 1.1.). Durant
I’expérience, le sujet devait réaliser I'une des 4 conditions motrices ou la condition de repos toutes
les 10 secondes (du fait de I'acquisition des images fonctionnelles de type sparse sampling) selon un
ordre pseudo-aléatoire (une méme condition ne pouvant survenir plus de deux fois de suite). Chaque
condition consistait en 18 essais. Pour chaque essai, une consigne visuelle (“levres”, “langue”,
“machoire”, “ii” ou “repos”) indiquait au sujet la condition a réaliser. Précédé d’une croix de fixation
durant 500ms, I'affichage de cette consigne durant 1s servait également de repére temporel aux
sujets pour la réalisation de la tache. Concernant le protocole d’acquisition en sparse sampling,
I'intervalle de temps séparant un geste orofacial et le milieu d’acquisition de I'image fonctionnelle
correspondante était contrebalancé entre chaque essai et était de 4s, 5s ou 6s. 108 scans

fonctionnels ont ainsi été acquis ((4 conditions motrices + 2 condition de repos) x 18 scans). Lors de
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chaque run fonctionnel, 3 scans ont été ajoutés en début de session pour équilibrer le signal IRM et
ont ensuite été supprimés des analyses.

Préfraitements des images fonctionnelles

Préalablement aux analyses statistiques, une série de prétraitements des images fonctionnelles a été
réalisée avec le logiciel SPM 5 (Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of
Neurology, London, UK) sous environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Ces
prétraitements incluaient des procédures de réalignement, de normalisation dans |'espace commun
du Montreal Neurological Institute (repere MNI) et de lissage spatial (voir partie “Considérations
Méthodologiques” pour une description détaillée des ces procédures).

Analyses statistiques

Suite aux prétraitements, les données fonctionnelles ont été analysées avec le logiciel SPM 5
(Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of Neurology, London, UK) sous
environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Les régions cérébrales activées ont été
labellisées en utilisant la toolbox SPM Anatomy (Eickhoff et al., 2005) et, si nécessaire, en utilisant le
logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000). Les analyses par région d’intérét (ROI) ont été
effectuées via la toolbox SPM Anatomy. Pour la visualisation des résultats, les cartes d’activation ont
été superposées sur un template anatomique standard en utilisant le logiciel MRICRON
(http://www.sph.sc.edu/comd/rorden/mricron/).

Analyses individuelles

Au niveau individuel et suite aux prétraitements des images fonctionnelles (voir partie
“Considérations Méthodologiques”), les activations neuronales liées aux gestes orofaciaux
supralaryngés et vocaliques ont été estimées par I'utilisation d’un Modéle Linéaire Général (GLM;
Friston et al., 1995). Pour chaque participant, un second GLM a été estimé de maniére a évaluer les
activités reliées aux 3 délais d’acquisition (4s, 5s et 6s) indépendamment des taches motrices.

Les modeles incluaient des régresseurs d’intérét reliés soit aux 4 taches motrices (chacune
représentée par 18 images fonctionnelles) indépendamment des délais d’acquisition, soit aux 3
délais d’acquisition indépendamment des taches motrices (chacune représentée par 18 images
fonctionnelles issues du run fonctionnel lié aux mouvements supralaryngés) et des régresseurs de
non-intérét liés aux parametres de réalignement. Les conditions de repos formaient une ligne de
base.

Pour les deux modeles, la réponse de type hémodynamique associée a chaque évenement a été
modélisée par une fonction a réponse impulsionnelle finie et a impulsion unique (FIR) pour chaque
scan fonctionnel. Avant I'estimation du modele, un filtrage des basses fréquences a priori non-reliées
aux conditions expérimentales (variations lentes d’origine physiologique) a été appliqué (passe-haut
de fréquence de coupure de 1/128 Hz). Les estimations des réponses FIR modélisées ont été
calculées de maniére a correspondre avec le décours temporel du signal BOLD observé pour chaque
voxel et chaque condition. Pour chaque participant, des cartes d’analyse statistique individuelles ont
ainsi été calculées pour chacune des quatre taches motrices dans le premier modele et pour chacun
des 3 délais d’acquisition dans le second modeéle, par contraste avec la condition contréle. Ces cartes
statistiques individuelles ont été ensuite utilisées pour les analyses de groupe.
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Analyses de groupe

Afin de permettre une généralisation des résultats observés pour la population étudiée (Friston,
Holmes et Worsley, 1999), des analyses de groupe de second niveau a effet aléatoire ont été
réalisées au moyen d’analyses de variance (ANOVA) a mesures répétées.

Mouvements orofaciaux

De maniére a déterminer les activités cérébrales liées aux mouvements orofaciaux, une ANOVA a
mesures répétées a été réalisée avec comme facteur intra-sujet la tdche motrice (incluant 4 niveaux
liés aux mouvements vocaliques, des lévres, de la langue et de la mandibule). La variable “sujets” a
été prise en compte comme facteur aléatoire. Du fait de la répartition des taches motrices dans
différents runs fonctionnels, les 4 conditions motrices ont été définies comme ayant des variances
d’activité non homogenes de maniére a ajuster les statistiques et les degrés de liberté dans le calcul
des inférences statistiques.

Quatre contrastes t unidirectionnels ont été calculés par des tests de Student afin de déterminer les
régions cérébrales activées de maniere spécifique pour chacune des taches orofaciales par rapport a
la condition de repos. Dans le but d’identifier les activations communes/partagées par toutes les
conditions motrices, une analyse de conjonction (Friston et al., 1999; Nichols et al., 2005) a
également été effectuée. Finalement, un contraste F bidirectionnel correspondant a I'effet principal
de la condition motrice a été calculé dans le but de déterminer les différences d’activations
cérébrales entre les quatre taches motrices.

Délais d’acquisition

Une seconde analyse de groupe sur les données issues du run fonctionnel lié aux gestes
supralaryngés a été réalisée dans le but de comparer les activations cérébrales fonctions du délai
d’acquisition des images fonctionnelles, indépendamment des taches motrices supralaryngées. En
plus du décours temporel des activations, cette analyse devait ainsi permettre de vérifier
I’adéquation des délais d’acquisition choisis. Pour ce faire, une seconde ANOVA a mesures répétées a
été effectuée avec comme facteur intra-sujet le délai d’acquisition (incluant 3 niveaux liés aux délais
d’acquisition de 4s, 5s et 6s par rapport a la réalisation de la tache motrice). La variable “sujets” a été
prise en compte comme facteur aléatoire.

Trois contrastes t ont été calculés de maniere a déterminer les régions cérébrales activées de
maniere spécifique pour chacun des trois délais d’acquisition par rapport a la ligne de base. Dans le
but d’identifier des activations communes et distinctes aux 3 délais d’acquisition, des analyses de
conjonction et d’effet principal du délai d’acquisition ont été calculées.

Somatotopie sensorimoftrice

Comme une somatotopie sensorimotrice précise des articulateurs orofaciaux n’a pas pu étre mise en
évidence par I'analyse de groupe, des analyses par régions d’intérét (ROI) ont été effectuées afin de
tester une possible organisation somatotopique des activations supralaryngées et laryngées au sein
des structures primaires motrice et somatosensorielle. Trois régions d’intérét spécifiques
correspondant aux cortex primaire moteur et somatosensoriel ont été créés en utilisant la toolbox
SPM Anatomy (Eickhoffet al., 2005; voir Figure 1.9). La premiere ROI correspondait au cortex moteur
primaire et était composée des cartes cytoarchitectoniques des aires de Brodmann BA4a et
BA4p (parties antérieure et postérieure du cortex moteur primaire; voir Geyer et al., 1996). Etant
données les positions anatomiques des régions du cortex somatosensoriel primaire BA3 et BA1
(partie intérieure du sulcus central et partie postérieure du gyrus postcentral respectivement; voir
Geyer et al., 1999), deux ROIs indépendantes ont été créées pour analyser les activités du cortex
somatosensoriel primaire correspondant aux cartes cytoarchitectoniques des aires 3a et 3b
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combinées pour correspondre a 'aire de Brodmann BA3 et a la carte cytoarchitectonique de l'aire
BA1*,

Les analyses par ROI ont été réalisées individuellement pour chaque participant et chaque tache, en
appliqguant une correction de type “small volume correction” pour chaque ROI selon un seuil
statistique défini a p < .0001 non corrigé. Les coordonnées MNI du pic d’activation maximale et du
centre de gravité (COG) au sein des cortex primaire moteur et somatosensoriel (BA4, BA3 et BA1) ont
été déterminées dans les axes médio-latéral (X), rostro-caudal (Y) et dorso-ventral (Z) et ce pour
chaque participant, chaque hémisphére et pour toutes les conditions motrices. Les données de deux
sujets ont été écartées de cette analyse, car le seuil choisi n’a pas permis de faire apparaitre des
activations sensorimotrices pour toutes les taches et les deux hémispheres.

Pour chaque ROI, des ANOVA a mesures répétées a deux facteurs ont été calculées. Les facteurs
intra-sujet impliquaient ’hémispheére (2 niveaux : gauche, droite) et I'articulateur (4 niveaux : lévres,
langue, mandibule, larynx). Les analyses ont été effectuées pour les dimensions x, y et z
indépendamment (en valeurs absolues des coordonnées MNI pour I'axe x). Pour ces analyses le
niveau de significativité a été défini a p < .05 et une correction Greenhouse-Geisser a été appliquée
en cas de non sphéricité des données. Lorsque nécessaire, des analyses post-hoc ont été effectuées
en utilisant des tests de type LSD Fischer.

1.1.3 Résultats

Les résultats des analyses de groupe liées aux réseaux neuronaux des mouvements orofaciaux et des
délais d’acquisition sont reportés selon un seuil statistique défini a p < .05 aprés correction de type
“Family-Wise Error” (FWE; Nichols et Hayasaka, 2003) et une taille minimale des clusters de 10
voxels. Pour tous les contrastes, les pics d’activation maximum ont été déterminés dans chaque
cluster, leur localisation a ensuite été labellisée avec la boite a outils Anatomy®* de SPM (Eickhoff et
al., 2005). Si une région n’avait pas pu étre assignée avec Anatomy, elle a été déterminée avec le
logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000) grace aux coordonnées du pic d’activation
converties de I'espace MNI a I'espace stéréotaxique standard de Talairach et Tournoux (1988).

Réseaux neuronaux des mouvements orofaciaux

Réseqau articulatoire commun

Les résultats de I'analyse de conjonction montrent I’activation de régions corticales et sous-corticales
largement communes pour les 4 taches motrices et classiqguement impliquées dans le contrdle

34, . s . s . . .
L’aire BA2 n'a pas été prise en compte dans le contexte de cette étude s’intéressant aux somatotopies orofaciales au sein

des structures sensorimotrices primaires. Elle n’est pas unanimement considérée comme aire somatosensorielle primaire
(voir par exemple le chapitre “Somatosensory system” de Jon H. Kaas dans “The Human nervous system®, 2004). En effet,
les subdivisions du cortex somatosensoriel primaire selon Brodmann (1909) et Vogt et Vogt (1919, 1926) comprennent 4
sous-régions : aires 1, 2, 3a et 3b. Tandis que I'aire 3a traite les informations proprioceptives, les aires 3b et 1 traitent les
informations tactiles (de bas et haut niveau, respectivement), I'aire 2 serait impliquée dans les traitements de stimuli plus
complexes (reconnaissance de formes et de tailles) et dans les stades précoces du contréle moteur. De plus, il a été montré
que chez le macaque les représentations somatotopiques dans I'aire 2 seraient multiples et plus complexes que dans les
autres aires du S1 (Pons et al., 1985b).

% La Toolbox SPM Anatomy intégre des cartes cytoarchitectoniques probabilistes établies d’aprés des études post-mortem
et inclut notamment I'amygdale, I’hippocampe, des aires du cortex visuel primaire et extrastrié (V1, V2, V5/MT), les régions
operculaire et triangulaire du gyrus frontal inférieur (44, 45), le cortex prémoteur (6), les cortex moteur et somatosensoriel
primaires (4a/4p, 1, 2, 3a, 3b), le cortex auditif primaire et des régions du gyrus temporal supérieur (TE1, TE2, TE3), le
lobule pariétal inférieur et les opercules pariétaux (OP1-4), le sillon intra-pariétal et le lobule pariétal supérieur, l'insula et le
cervelet.
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moteur orofacial. La Table 1.1 répertorie les activations principales pour chacune des conditions
motrices (par rapport a la ligne de base), tout comme les activations communes révélées par
I’analyse de conjonction. Les cartes d’activations sont illustrées dans la Figure 1.8. Ce réseau minimal
des mouvements supralaryngés et laryngés implique, de maniere bilatérale, des activations au niveau
du sillon central s’étendant rostralement au gyrus précentral et caudalement au gyrus postcentral,
avec deux larges clusters bilatéraux activés comprenant les portions supérieures des cortex
prémoteur ventral, moteur et somatosensoriel primaires. De plus, deux clusters bilatéraux plus petits
au sein du gyrus précentral ont été repérés au niveau du cortex prémoteur dorsal. Des activations
bilatérales ont également été trouvées dans I'aire motrice supplémentaire (SMA) et les régions
supérieures du cervelet (région “declive” du néocervelet). Des activations frontales sont observées a
la frontiere des gyri frontaux inférieur et moyen dans I’hémispheére droit (partie operculaire du gyrus
frontal inférieur). Enfin, des activations additionnelles sont observées dans I’"hémisphere gauche dans
le striatum dorsal des ganglions de la base (putamen) et autour de la région ventrale du gyrus
postcentral, incluant I'opercule pariétal et s’étendant au gyrus supramarginal.

Activations motrices fonction de I'articulateur

En dehors du réseau minimal des tous les articulateurs et des différences observées dans I'analyse
I'effet principal, des activations supplémentaires ont été reportées pour chacun des gestes
orofaciaux (voir Table 1.1 et Figure 1.8). Ces activations n’apparaissant ni dans l'analyse de
conjonction ni dans I'analyse de I'effet principal, ces résultats sont cependant a considérer avec
précaution.

e Levres : Des activations bilatérales propres a la tache de protrusion de lévres ont été trouvées au
niveau du gyrus cingulaire moyen et du lobule pariétal supérieur ventral. Des activations dans
I’'hémisphere gauche sont également observées au niveau du gyrus frontal supérieur, de
I'opercule pariétal, du cortex insulaire, des ganglions de la base (globus pallidus) et du thalamus.

e Mandibule: Pour la tache d’abaissement mandibulaire, des activations sont également
observées au niveau du gyrus cingulaire moyen, du striatum dorsal droit des ganglions de la base
(putamen), de I'opercule pariétal gauche et du cortex insulaire adjacent et, enfin, dans le gyrus
temporal transverse gauche.

e Langue: En ce qui concerne les mouvements linguaux, des activations supplémentaires ont été
trouvées bilatéralement au sein du lobule pariétal supérieur et du thalamus et, dans
I’'hnémispheére droit, au sein du cortex insulaire antérieur et des ganglions de la base (globus
pallidus et striatum dorsal incluant le putamen et le noyau caudé). De maniére générale, il est
également a constater une étendue des régions activées au sein du cortex sensorimoteur plus
importante par rapport aux autres mouvements orofaciaux.

e Voyelle: Des activations additionnelles pour la tache de vocalisation de voyelle incluent de
maniere bilatérale des régions du cortex auditif (cortex auditif primaire au sein du gyrus
temporal transverse et partie postérieure du gyrus temporal supérieur) ainsi que le thalamus et
le cortex cingulaire antérieur. Des activations dans I’hémispheére droit sont également reportées
dans le cortex insulaire, les ganglions de la base (incluant le globus pallidus et le striatum dorsal),
le claustrum, I'amygdale et le cortex strié.

Effet principal de la t&dche motrice

L’analyse de I'effet principal de la tache motrice (voir Figure 1.7) permet de déterminer les régions
cérébrales pour lesquelles une différence significative du signal BOLD est observée pour au moins
une des conditions motrices par rapport aux autres.

Des différences d’activation significatives ont ainsi été trouvées dans les gyri précentral ventral et
postcentral de I'hémisphére gauche (avec deux pics d’activation localisés dans le cortex moteur
primaire ventro-latéral, BA4, x/y/z : -60/-4/18, et le cortex somatosensoriel primaire, BA3, x/y/z : -
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52/-8/32) et, de maniére
bilatérale, dans le cortex auditif
(parties antérieure et postérieure
du gyrus temporal transverse,
BA41/42, x/y/z : -52/-16/4 et 44/-
22/4).

Toutes ces régions montrent un
degré d’activation plus élevé

~ . . Gyrus Temporal Transverse Droit Gyrus Temporal Transverse Gauche
pour la tache de vocalisation que 07 (44,22, 4) 07 (52,16,4)
n 06 06
pour les autres taches. Comme : o2
mentionné précédemment, a e 04
= 03
cause de la séparation des taches 02 l ‘ 02
. . 01 01
motrices en plusieurs runs, ces = - & e e ki
réSu|tatS nécessitent d;étre lips tongue jaw vowel lips tongue jaw vowel
interprétés avec préca ution . Cortex Moteur Primaire Gauche Cortex somatosensoriel gauche
P . , . . p 07 (-60, -4, 18) o2 (-52,-8,32)
Néanmoins, |'activation observée i o
au niveau du cortex auditif pour o 05
1/ 04
la tache de vocalisation par 03 0
02 .
rapport aux autres mouvements w I l l l o l l l l
. 7 . 0 0
0 rOfaCI a ux reSte eV| d e mm e nt lips tongue jaw vowel lips tongue Jaw vowel
attendue.

Figure 1.7 : Effet principal de la tache motrice. Haut: vue surfacique des régions cérébrales activées de maniere
différentiée pour au moins une des taches motrices par comparaison aux autres. Bas: contrastes B, reflétant le
pourcentage de changement du signal BOLD par rapport a la condition de repos pour les régions activées et pour les 4
taches motrices (p < .05, FWE, et taille minimale des clusters de 10 voxels).

Somatotopie sensorimofrice

Les analyses par ROl ont été réalisées individuellement a I'aide de la toolbox SPM Anatomy pour
chaque participant et chaque tache, en appliquant une correction de type “small volume correction”
pour chaque ROl selon un seuil statistique défini a p < .0001 non corrigé. Les coordonnées MNI du pic
d’activation maximale et du centre de gravité (COG) au sein des cortex primaire moteur et
somatosensoriel (BA4, BA3 et BA1) ont été déterminées dans les axes médio-latéral (X), rostro-caudal
(Y) et dorso-ventral (Z) et ce pour chaque participant individuellement, dans les deux hémispheres et
pour toutes les conditions motrices. Les données de deux sujets ont été écartées de cette analyse,
car le seuil choisi n’a pas permis de faire apparaitre des activations sensorimotrices pour toutes les
taches et les deux hémispheéres. Pour chaque ROI, des ANOVA a mesures répétées a deux facteurs
ont été calculées. Les facteurs intra-sujet impliquaient I’hémisphére (2 niveaux : gauche, droite) et
I'articulateur (4 niveaux : lévres, langue, mandibule, larynx). Les analyses ont été effectuées pour les
dimensions x, y et z indépendamment (en valeurs absolues des coordonnées MNI pour I'axe x). Pour
ces analyses le niveau de significativité a été défini a p < .05 et une correction Greenhouse-Geisser a
été appliquée en cas de non sphéricité des données. Lorsque nécessaire, des analyses post-hoc ont
été effectuées en utilisant des tests de type LSD Fischer.

Pour toutes les ROIs sensorimotrices (aires 4a/p, 3a/b, 1; Geyer et al., 1996, 1999), les analyses
montrent de maniére quasi-systématique un effet significatif de 'Hémisphere, avec une position plus
médiale, postérieure et dorsale pour I’hémisphere gauche par rapport a I’hémisphére droit. En ce qui
concerne I'organisation somatotopique, une position significativement plus postérieure a été trouvée
dans la dimension rostro-caudale (y) pour les levres par rapport a la langue, ainsi que dans la
dimension dorso-ventrale (z) une position plus dorsale des lévres que la langue et la voyelle et de la
mandibule que la langue. Enfin aucune interaction entre hémisphere et articulateur n’a été observée.
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Figure 1.8 : Réseaux cérébraux des mouvements labiaux, mandibulaires, lingaux et vocaliques et réseau minimal du
contréle moteur orofacial tel que révélé par I'analyse de conjonction. Résultats reportés a un seuil corrigé (FWE, p < .05)
et une taille minimale des clusters de 10 voxels.
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Région H Langue Voyelle Mandibule Levres Conjonction
BA X y z T BA X y z T BA X y z T BA X y z T BA X y z T

Cortex sensorimoteur primaire L 4 -20 -28 58 7.48 4 -60 -4 18 15.49 4 -48 -12 34 10.53 4 -48 -12 36 8.57 4 -48 -12 36 8.57
R 4 56 -4 30 19.73 4 52 -6 32 14.67 4 54 -6 32 11.59 4 40 -12 46 7.95
L 123 52 -8 32 2195 123 -52 -8 32 1570 123 -52 -8 32 1133 1.23 -54 -16 42 997 123 -50 -16 40 9.31
R 1.23 44 -8 30 1331 123 60 -10 34 8.30

Régions frontales

Aire motrice suppblémentaire L 6 0 -6 58 20.58 6 -4 -4 62 893 6 -10 -2 70 6.60 6 -4 -4 62 893
R 6 8 -4 60 8.18 6 2 -6 58 13.78 6 2 -6 58 1181

Cortex brémoteur L 6 -62 0 26 15.50 6 -60 -4 36 11.21 6 -44 -12 60 8.97 6 -44 -12 60 9.04 6 -56 -4 40 7.56
R 6 54 -6 38 15.55 6 54 -6 38 11.99 6 54 -6 40 12.23 6 54 -6 40 11.98

Gvrus frontal inférieur / L 44/9 -58 8 30 14.76 44/9 -58 8 30 8.22

Gvrus oréfrontal R 44/9 58 8 28 16.33 44 58 8 28 807 44/9 58 & 30 820 44/9 58 6 30 7.36

Régions temborales

Gvrus temporal transverse L 41/42 -42 -24 8 13.43 41/42 -40 -26 12 6.71
R 41/42 50 -16 6 1230

Gvrus temooral supérieur R 22 52 -20 0 10.71

Régions pariétales

Gvrus subramarginal L 40 -38 -44 54 9.24 40 -62 -30 34 7.52 40 -48 -26 38 9.17
R 40 58 -26 24 8.18 40 64 -26 22 8.50

Opercule pariétal / L 43 -62 -6 18 1684 43 -58 -6 10 13.98 43/40 -46 -28 20 10.24 43/40 -48 -28 20 880 43/40 -48 -28 20 8.80

Gvrus subramarginal R 43 60 -4 6 10.36 43/40 52 -28 20 7.31 43 60 -16 22 7.84

supérieur L 7 -20 -52 64 7.50 7 -20 -52 64 6.73
R 7 14 -64 56 7.84

Régions sous-corticales

Insula / opercule pariétal R 13 36 16 8 7.01 13 46 8 2 7.06 43/13 -38 -12 18 6.96 43/13 -38 -14 20 6.86

Cortex cingulaire L 32 10 14 34 7.14 24 -6 8 38 7.72 24 6 8 38 8.23

Amvedale R 26 -2 -8 837

Putamen L 26 -2 -4 13.69 -26 -8 -6 10.60 26 -2 -4 7.28 26 -2 -4 7.28
R 24 8 6 13.56 24 -4 -2 6.84 26 6 -6 8.00

Pallidum L 24 0 -4 8.69
R 18 -8 -4 9.04 22 -10 -4 8.05

Novau caudé R 18 4 20 7.41

Claustrum R 32 -8 12 781

Thalamus L -14 -20 0 13.37 -14 -20 2 9.35
R 16 -20 -2 8.21 14 -18 4 9.51 16 -20 -2 6.97

Cervelet

Declive L -16 -62 -20 14.76 -12 -64 -16 12.95 -16 -62 -18 8.56 -16 -62 -18 6.93 -16 -62 -18 6.93
R 18 -60 -20 13.75 20 -60 -20 12.28 20 -60 -20 7.96 18 -58 -20 7.13 18 -58 -20 7.13

Culmen R 10 -58 -14 8.66

Table 1.1 : Coordonnées dans I'espace MNI des pics d'activation maximale observés pour les quatre taches motrices orofaciales et communs a ces 4 taches (analyse de conjonction).
Résultats reportés a un seuil corrigé (FWE, p < .05) et une taille minimale des clusters de 10 voxels.

Page 58 | 217




ROIs sensorimotrices Hémisphére gauche Hémisphére droit

tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

levres mandibule voyelle langue levres mandibule voyelle langue

X y z X Yy z X Yy z X y z X Yy z X y z X Yy z X y z
Pics d’activation
BA 4a,p -46  -12 37 -43  -14 36 -43  -13 37 -47 -11 35 51 -8 39 48 -8 37 51 -6 35 51 -5 34
BA 3a,b -46  -16 38 -46  -15 36 -50 -10 31 -50 -12 33 48 -11 37 51 -9 33 55 -6 28 56 -5 28
BA1 52 -14 43 52 12 41 -53  -11 39 -56 -10 36 54 -10 41 57 -7 36 59 -5 31 60 -4 31
Coordonnées moyennes -48 -14 40 -47 -13 38 -49 -11 36 -51 -11 34 51 -10 39 52 -8 35 55 -6 32 55 -5 31
Centres de gravité (COG)
BA 4a,p -44  -11 39 -43  -12 39 -42 -12 39 -45 -10 36 47 -8 38 47 -8 37 49 -7 36 49 -6 34
BA 3a,b -45  -16 39 -47 -14 36 -50 -10 31 -49 -11 33 48 -12 36 51 -9 33 55 -6 28 54 -7 28
BA1 -54 -13 44 -54  -11 42 -55  -11 40 -57 9 38 55 -11 41 58 -7 35 60 -6 31 60 -7 33
Coordonnées moyennes -48 -14 40 -48 -12 39 -49 -11 37 -50 -10 36 50 -10 38 52 -8 35 55 -6 32 54 -7 32
Références
Corfield et al. (1999) * - mouvement lingual horizontal -63 -7 24 64 -5 19
Lotze et al. (2000a) * - protrusion labiale, mouvement lingual vertical -53  -18 40 53 0 35 55 -8 41 67 -3 26
Lotze et al. (2000b) * - protrusion labiale -59 -16 43 53 -10 39
Riecker et al. (2000) - mouvement lingual horizontal -63 -3 30 57 -3 24
Stippich et al. (2002) * - mouvement lingual vertical -54  -12 34 53 -8 34
Fesl et al . (2003) * - mouvement lingual horizontal -63 -8 37 67 -8 32
Gerardin et al. (2003) * - protrusion labiale -58 -15 45 61 -9 52
Shinagawa et al. (2003) * - protrusion linguale -48 -14 34 51 -8 37
Shinagawa et al. (2003) * - mouvement lingual droite -48 -14 36 51 -8 37
Shinagawa et al. (2003) * - mouvement lingual gauche -48  -14 38 59 -1 24
Hesselmann et al. (2004) * - protrusion labiale, mouvement lingual horizontal 41 -21 44 =55 -12 27 53 -21 49 58 -13 30
Hanakawa et al. (2005) * - étirement labial unilatéral -54 -8 41 57 -3 40
Pulvermdiller et al. (2006) —-mouvement lingual ou labial haut/bas -48 -10 36 -56 -8 28
Terumitsu et al. (2006) — mouvement lingual ou phonation de voyelle -40 -19 42 -55 -8 32 51 -11 38 59 -6 30

-56 -3 21

Vincent et al. (2006) * - mouvement lingual horizontal/vertical 61 -1 26
Brown et al. (2008) * — protrusion labiale et mouvement lingual vertical -52  -14 36 -64 -12 30 58 -12 34 58 -14 34
Brown et al. (2008) * — coups de glotte -38 -16 34 44 -12 36
Brown et al. (2008) * — phonation de voyelle -40 -12 32 44 -10 36
Stippich et al. (2008) * - mouvement lingual vertical -54 -16 41 54 -11 39
Coordonnées moyennes -52 -15 41 -44 -13 32 -55 -10 34 56 -11 43 46 -11 37 58 -7 31

Table 1.2 : Somatotopie sensorimotrice. Valeurs moyennes des centres de gravité (COG) et des pics d’activation maximale observées dans les analyses ROI et revue des pics d’activations
principaux observés dans le cortex sensorimoteur primaire lors de I’exécution de simples mouvements orofaciaux dans de précédentes études (espace MNI).
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Figure 1.9 : Somatotopie sensorimotrice (analyse par régions d’intéréts). A) ROI correspondantes aux aires BA 4a/4p
(rouge), BA 3a/3b (vert) et BA 1 définies via la Toolbox SPM Anatomy. B) Projections des coordonnées Y et Z des pics
d’activation maximale des quatre articulateurs. Une organisation somatotopique est observée, impliquant une position
plus postérieure des lévres par rapport a la langue dans la dimension rostro-caudale (Y) et une position plus dorsale des
levres par rapport a la langue et la vocalisation ainsi que pour la mandibule par rapport a la langue dans I’axe dorso-
ventral (2).

Dimension médio-laterale (x)

BAA4 : Des effets significatifs ont été observés pour le facteur Hémisphére et Articulateur (F(1,10) =
24.7; p < .001; F(3,30) = 5.1; p < .006), avec une position plus médiale dans I’"hémisphére gauche
que dans I’hémisphére droit (45 vs 50 mm) et une position plus latérale pour les lévres et la
langue que pour la voyelle et la mandibule (48, 49, 46, 47mm, respectivement).

BAS3 : Des effets significatifs des facteurs Hémispheére et Articulateur sont observés (F(4,10) = 20.1;
p < .001; F(3,30) = 8.7; p < .001), avec une position plus médiale dans I’"hémisphére gauche (48 vs
53mm) et une position plus latérale pour la voyelle et la langue par rapport aux levres et a la
mandibule (53, 53, 48, 48mm, respectivement).

BA1 : Des effets significatifs des facteurs Hémispheére et Articulateur sont observés (F(4,10) = 21.9;
p < .001; F(3,30) = 3.8; p < .02), avec une position plus médiale dans I’"hémisphére gauche (53 vs
57mm) et une position plus latérale pour la langue par rapport aux levres et a la mandibule (58,
53, 54mm, respectivement).

Dimension rostro-caudale (y)

BAA4 : Des effets significatifs des facteurs Hémisphére et Articulateur sont observés (F(1,10) = 31.4;
p < .001; F(3,30) = 6.6; p <.001), avec une position plus postérieure dans I’hémisphére gauche par
rapport a I’hémisphére droit (-12 vs -7mm) et une position plus antérieure pour la langue par
rapport aux lévres, la mandibule et la voyelle (-8, -10, -11, -10mm, respectivement).

BAS3 : Des effets significatifs des facteurs Hémisphére et Articulateur sont observés (F(4,10) = 45.9;
p < .001; F(3,30) = 12.9; p < .001) avec une position plus postérieure dans I’hémisphére gauche (-
13 vs -8mm) et une position plus antérieure pour la voyelle et la langue par rapport aux lévres et
la mandibule (-8, -8, -14, -12mm, respectivement).

BAL1 : Des effets significatifs des facteurs Hémispheére et Articulateur sont observés (F(4,10) = 19.4;
p <.001; F(s,30) = 4.7; p < .008), avec une position plus postérieure dans I’hémisphére gauche (-11
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vs -6mm) et une position plus antérieure pour la langue et la voyelle par rapport aux levres (-8, -
7, -12mm, respectivement).

Dimension dorso-ventrale (z)

BA4 : Un effet significatif du facteur Articulateur est observé (F(s,3) = 7.0; p < .001), avec une
position plus dorsale pour les levres, la mandibule et la voyelle par rapport a la langue (38, 36,
36, 34mm, respectivement) tout comme une position plus dorsale pour les lévres par rapport a la
voyelle. L'effet de ’hémisphere n’est pas significatif.

BAS3 : Des effets significatifs des facteurs Hémisphere et Articulateur ont été observés (F(y,10) =
5.3; p < .05; y: F(s3,30) = 11.1; p < .001), avec une position plus dorsale fans I’hémisphére gauche
(35 vs31mm) et une position plus dorsale pour les levres et la mandibule par rapport a la voyelle
et la langue (38, 35, 30, 31mm, respectivement). L'interaction n’est pas significative.

BA1 : Des effets significatifs des facteurs Hémisphere et Articulateur ont été observés (F(y,10) =
10.2; p <.009; y: F(3,30) = 7.5; p < .001), avec une position plus dorsale pour les lévres par rapport
a la voyelle et la langue (42, 35, 33mm, respectivement) et une position plus dorsale pour la
mandibule par rapport a la langue (35, 33mm, respectivement).

Activités cérébrales liees aux délais d'acquisition

Régions Effet principal Contrastes estimés
X y z F 4s 5s 6s

Régions frontales

Aire motrice supplementaire -8 6 52 15.46 0.11 0.08 0.02
8 -4 62 20098 0.14 0.14 0.07
64 2 10 14.25 0.02 0.12 0.13
-14 48 25.74 0.11 0.11 0.05
44 -12 42 20.64 0.14 0.19 0.12

0 18 50 9.9 0.03 0.09 0.02

Cortex prémoteur
Cortex moteur primaire

[c oIS S S e ) e ) Il e))
'
w
[&)]

Gyrus frontal moyen

Régions temporales
Gyrustemporal superieur 22 52 -2 4 13.38 0.05 0.16 0.14

Régions pariétales

Cortex somatosensoriel 3 -38 -18 36 16.78 0.20 0.22 0.15
3 24 -26 58 16.89 0.6 010 0.04

Opercule pariétal 43 48 -6 10 26.04 0.04 0.11 o0.11

Régions sous-corticales

Insula 13 -38 2 14 11.74 0.06 0.11 0.09

Amygdale 22 -10 -8 13.33 -0.02 0.04 0.03

Hippocampe 22 2 -18 17.30 -0.03 0.07 0.07

Cervelet

Declive -14 -66 -10 39.88 -0.03 0.09 0.08
28 -70 -22 36.34 -0.03 0.09 0.10

Culmen 2 -50 0 29.04 -0.10 0.07 0.06

Régions occipitales

Gyrus calcarine -18 -66 10 32.30 0.01 0.09 0.02
4 -78 10 23.64 -0.02 0.08 0.01

Gyrus lingual 16 -66 -10 26.69 -0.08 0.06 0.02

Table 1.3 et Figure 1.10: Effet principal du délai d’acquisition. Principales régions cérébrales activées de maniére
différentiée pour au moins un des 3 délais d’acquisition. Les estimations de contrastes indiquent les variations du signal
par rapport a la condition de repos pour les 3 délais (p < .05, FWE, et taille minimale des clusters de 10 voxels).

Chaque délai d’acquisition des images fonctionnelles a été individuellement contrasté par rapport a
la ligne de base. L’analyse de groupe révéle des activations significatives largement communes aux 3
délais d’acquisitions (4s, 5s, 6s), confirmant par la méme la bonne adéquation de ces délais dans
I"acquisition du signal BOLD lors des taches motrices. Néanmoins, I'effet principal des trois délais
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d’acquisition montre également des décours temporels significativement différents dans certaines
régions corticales et sous-corticales (voir Table 1.3 et Figure 1.10).

e Des courbes en cloche de I'activité neuronale a travers les trois délais d’acquisition sont
observées (pic d’activation maximal a 5s et significativement supérieur a ceux observés a 4s et
6s) dans le cortex sensorimoteur primaire ventral bilatéral, I'insula gauche et le gyrus temporal
supérieur gauche, ainsi que I'amygdale droite et le gyrus calcarine.

e Une décroissance de I'activation neuronale de 4s a 6s est observée au sein de |'aire motrice
supplémentaire, s’étendant au gyrus frontal supérieur.

e Une augmentation de l'activation neuronale de 4s a 6s est observée dans 'opercule pariétal
gauche, au niveau du cortex prémoteur ventral, de I’hippocampe et du gyrus parahippocampique
droits, ainsi que dans le vernis du cervelet (déclive et culmen).

1.1.4 Discussion

L'objectif de la présente étude était de clarifier les réseaux neuronaux sous-jacents au contrdle
moteur de mouvements simples supralaryngés et laryngés/vocaliques et d’affiner I'organisation
somatotopique des représentations motrices et somatosensorielles labiales, mandibulaires,
vocaliques/laryngées et linguales. Pour ce faire, une méthode d’acquisition des images fonctionnelles
en sparse sampling a été utilisée dans le but de minimiser de possibles artefacts du champ
magnétique liés aux mouvements orofaciaux.

Trois résultats majeurs ont été observés.

e Les mouvements orofaciaux ont activé un ensemble de structures corticales et sous-corticales
communes formant un réseau neural minimal impliqué dans le contréle moteur orofacial.

e En dehors des activations temporales auditives pour la vocalisation de la voyelle /i/, les
différences entre taches motrices ont été restreintes aux régions ventro-latérales du cortex
moteur et somatosensoriel primaire de I’hémisphére gauche, avec une intensité de signal plus
ample pour la tache de vocalisation. Ce résultat reflete vraisemblablement un degré de
coordination neuromusculaire et de traitement du feedback sensoriel plus complexe par rapport
aux autres taches.

e En utilisant des analyses individuelles par régions d’intérét, une organisation somatotopique
séquentielle dorso-ventrale a été observée au sein des aires primaires motrices et
somatosensorielles pour les mouvements labiaux, mandibulaires, vocaliques/laryngés et linguaux
respectivement.

Avant de discuter de ces résultats, il est néanmoins important de souligner une limite importante de
la présente étude. Comme noté précédemment, bien que la tadche de vocalisation ait été choisie a
posteriori afin de déterminer I'activité motrice laryngée, elle requiert également des activités
musculaires linguale et labiale. De méme, de par la connexion anatomique entre la mandibule et la
langue, les mouvements mandibulaires peuvent induire des mouvements linguaux (méme si ceux-ci
sont passifs). De 13, des contributions mutuelles entre articulateurs orofaciaux lors de la vocalisation
de la voyelle /i/ ne peuvent bien entendu pas étre entierement exclues.

Réseau orofacial minimal

Le réseau neural commun aux mouvements supralaryngés et vocaliques révele des fortes activations
bilatérales au sein du cortex sensorimoteur (en incluant les cortex primaires moteur et
somatosensoriel et les parties ventrales et dorsales du cortex prémoteur), l'aire motrice
supplémentaire et les hémisphéres cérébelleux supérieurs. Des activations ont également été
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trouvées dans le gyrus frontal inférieur postérieur (partie operculaire) droit, 'opercule pariétal
gauche et une région du lobule pariétal inférieur adjacent et, enfin, le striatum dorsal gauche. Ce
réseau neural minimal des actions motrices orofaciales est tout a fait concordant avec de
précédentes études IRMf portant sur le contréle moteur orofacial. Notamment, une activité neurale
commune pour la mandibule et la langue (Dhanjal et al., 2008) a été observée au niveau du cortex
prémoteur ventral latéral, de I'opercule frontal ventral, de I'insula, du cortex primaire moteur et
somatosensoriel, de I'aire motrice supplémentaire et du cervelet (lobule VI). Lotze et collaborateurs
(2000a) ont rapporté des résultats similaires pour les mouvements linguaux et labiaux bien que, de
maniére surprenante, aucune activation n’ait été observée au niveau de [l'aire motrice
supplémentaire.

Par rapport aux actions orofaciales complexes coordonnées, nos résultats sont également cohérents
avec les études portant sur la déglutition et la respiration (Sawczuk et Mosier, 2001; Loucks et al.,
2007), de vocalisation (Jiirgens 2002, 2009) ainsi que sur la production ouverte de la parole (Riecker
et al., 2000, 2005, 2008; Brown et al., 2005; Bohland et Guenther, 2006; Guenther, Ghosh et Tourville
2006; Soros et al., 2006). Premierement, il a été montré que le controle neural de la déglutition et de
la respiration dépendent de structures neurales communes, incluant le cortex bilatéral
sensorimoteur primaire, I'aire motrice supplémentaire, le thalamus, le cervelet, le noyau caudé, le
globus pallidus et le bulbe rachidien (Sawczuk et Mosier, 2001; voir aussi McKay et al., 2003). En
accord avec nos résultats, de nombreuses études ont mené a suggérer un réseau minimal de la
production de parole ouverte (Bohland et Guenther, 2006), qui comprend les structures mésio-
frontales (aire motrice supplémentaire et gyrus cingulaire antérieur), les convolutions pré- et
postcentrales bilatérales, s’étendant rostralement aux parties postérieures du gyrus frontal inférieur,
I'insula antérieure gauche tout comme les structures des ganglions de la base bilatéralement
(notamment le putamen et le globus pallidus), le cervelet (notamment le lobule VI, incluant le
déclive), le thalamus et le gyrus temporal supérieur (Brown et al., 2005; Bohland et Guenther, 2006;
Guenther, Ghosh et Tourville 2006; Soros et al., 2006; Riecker et al., 2005). Enfin, Chang et
collaborateurs (2009) ont montré des activations communes lors de mouvements du conduit vocal
liés et non liés a la parole au niveau du gyrus frontal inférieur, du cortex prémoteur ventral, de I'aire
motrice supplémentaire, du gyrus temporal supérieur, de l'insula, du gyrus supramarginal, du
cervelet et des ganglions de la base. Finalement, le réseau minimal orofacial observé apparait
également en accord avec les substrats neuronaux du chant (voir Brown et al., 2005 pour revue) et
du sifflement (Dresel et al., 2005), malgré des différences d’activation au niveau de I'amygdale (non
rapporté pour le chant) et de I'insula (non rapporté pour le sifflement).

En regard de ces études, nos résultats permettent ainsi d’affiner le réseau neuronal minimal impliqué
dans le contréle moteur orofacial spécifique ou non a la production de la parole. Ce réseau englobe
le cortex ventral sensorimoteur et le cortex prémoteur ventral/dorsal de maniére bilatérale, le gyrus
frontal inférieur postérieur (partie operculaire) droit, I'aire motrice supplémentaire, |'opercule
pariétal gauche et le lobule pariétal inférieur adjacent, les ganglions de la base et le cervelet. Comme
souligné précédemment, les fonctions de ces régions corticales et sous-corticales peuvent étre
globalement assignées a des boucles de préparation, de planification, d’exécution et de coordination
motrice (pour une revue, voir Jirgens, 2002; Riecker et al., 2005).

Effet principal de la tdche motrice

Dans la présente étude, les réseaux neuronaux impliqués dans les mouvements orofaciaux simples
sont largement partagés et incluent des régions corticales et sous-corticales similaires. En dehors des
gyri temporaux supérieurs bilatéraux pour la tache de vocalisation, la seule différence significative
entre les quatre taches motrices a été observée au niveau du cortex sensorimoteur ventro-latéral,
avec des activations plus amples pour la vocalisation par rapport aux autres taches.
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De par la séparation des tiches supralaryngées et laryngée/vocalique en runs différents, les
activations sensorimotrices accrues lors de la tdache de vocalisation doivent cependant étre
interprétées avec précaution. Il est bien s(ir tentant de supposer que ces régions soient reliées
spécifiguement aux mouvements laryngés lors de la production de la parole. Dans ce cas, les pics
d’activation observés dans les analyses par ROl lors de la vocalisation et du mouvement lingual (voir
ci-dessous, section “Somatotopie articulatoire”), légérement plus dorsaux que les activations
présentes, pourraient refléter la contribution d’activité musculaire linguale lors de la vocalisation,
plutdt que l'activité purement laryngée. D’un autre c6té, ces deux pics d’activations dans le cortex
primaire ventro-latéral moteur et somatosensoriel ont également été activés lors des mouvements
mandibulaires et linguaux, mais dans une moindre mesure/ampleur. Bien que les mouvements de
rétraction linguale induisent aussi un feedback sensoriel important, une interprétation alternative
serait que cette activité sensorimotrice primaire accrue pourrait étre due a des interactions
sensorimotrices plus complexes requises pour la vocalisation maintenue de la voyelle. Afin
d’atteindre et maintenir une cible de son de parole précise, ces activations accrues des cortex
ventrolatéral primaire gauche moteur et somatosensoriel pourraient en ce cas refléter une
implication plus importante des mécanismes de contréle moteur en ligne et de traitement du
feedback somatosensoriel et auditif (Guenther, 2006; Bohland et Guenther, 2006; Guenther et
Vladusich, 2012).

Somatotopie arficulatoire

Du fait d’activations sensorimotrices primaires communes aux quatre articulateurs, aucune
organisation somatotopique n’a pu étre révélée par I'analyse de groupe. Pour mieux prendre en
compte les différences individuelles anatomiques et fonctionnelles entre participants, des analyses
par régions d’intéréts ont été effectuées pour évaluer I'organisation somatotopique de maniere
individuelle pour les articulateurs laryngé et surpalaryngés. Dans |'ensemble, les coordonnées
moyennes observées pour les représentations labiales, mandibulaires, linguales et vocaliques dans
les deux hémispheres et les trois régions d’intérét sensorimotrices correspondent avec celles
rapportées par des études IRMf précédentes sur des gestes articulatoires simples. Pour toutes les
régions d’intérét sensorimotrices, une position plus postérieure émerge dans la dimension rostro-
caudale (y) pour les lévres par rapport a la langue et une position plus dorsale dans la dimension
dorso-ventrale (z) pour les lévres par rapport a la langue et la voyelle, de méme que pour la
mandibule par rapport a la langue. Le résultat principal de ces analyses par ROl est ainsi celui d’'une
organisation somatotopique dorso-ventrale des levres, de la mandibule, de la voyelle et de la langue,
avec les représentations des mouvements de lévres occupant la position la plus dorso-caudale, celles
des mouvements vocaliques/laryngés et linguaux les positions les plus ventro-rostrales et celles de la
mandibule positionnées dorsalement par rapport a la langue.

e Ces résultats apparaissent cohérents avec la position plus dorsale des lévres par rapport a la
langue dans les homunculi moteur et somatosensoriel, comme démontré par de précédentes
études de stimulation électrocorticale et d’'IRMf (Penfield et Rasmussen, 1950; Lotze et al.,,
2000a; Hesselmann et al. 2004; Pulvermdiiller et al. 2006).

e En accord avec la cartographie électrocorticale élaborée par Penfield et Rasmussen (1950), nous
avons également observé l'aire du larynx positionnée plus ventralement que celle des lévres et
plus dorsalement que I'aire du larynx et de la langue (bien qu’aucune différence significative n’ait
été observée entre la position des levres par rapport a la mandibule et que la seule différence
significative entre les positions de la mandibule et de la voyelle ait été observée dans l'aire
BA3)*.

* Une précédente étude IRMf a également montré une position légerement plus médiale et dorsale pour la machoire
(mouvements d’ouverture/fermeture) par rapport a la langue (mouvement vertical) dans le cortex sensorimoteur primaire,
malheureusement sans faire part des coordonnées précises des pics d’activations séparément pour ces deux articulateurs
(Dhanjal et al., 2008).
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e Enfin, la localisation motrice des mouvements vocaliques/laryngés s’avére plus dorsale que la
position de la langue. Brown et collaborateurs (2008) rapportent des pics d’activation similaires
dans le cortex moteur gauche pour les mouvements laryngés vocaux et non-vocaux (abduction
de cordes vocales et vocalisation de la voyelle schwa) en les localisant entre les pics d’activation
observés pour les mouvements des lévres et de la langue. Néanmaoins, ils rapportent une position
plus dorsale pour I'aire du larynx par rapport aux levres et aussi a la langue dans I’'hémisphere
droit. Nous observons que, dans leur étude, les pics d’activation des lévres et de la langue dans le
cortex moteur primaire droit sont quasiment identiques, un résultat qui ne correspond pas aux
études précédentes qui montrent l'aire des lévres positionnée en-dessus de I'aire de la langue
dans les deux hémisphéres (Lotze et al.,, 2000a; Hesselmann et al. 2004; voir Table 1.2). Il est
également a noter une étude montrant dans le cortex moteur primaire de I’"hémisphére gauche
lors d’une tache de production de voyelle deux pics d’activation spécifiques et localisés de
maniére plus dorsale et plus ventrale par rapport a un pic d’activation lié¢ a un mouvement
lingual (Terumitsu et al., 2006).

Enfin, quel que soit I'articulateur, les résultats montrent une asymétrie hémisphérique significative
des représentations sensorimotrices, avec des sites d’activation positionnés de maniere plus
médiale, postérieure et dorsale dans I’"hémisphére gauche par rapport a I’"hémisphére droit. Une
revue des études IRMf portant sur les mouvements simples des lévres, de la langue, et du larynx
montre une asymétrie hémisphérique sensorimotrice similaire pour tous les articulateurs, avec une
position plus médiale et plus postérieure des sites d’activation dans I’hémisphere gauche. Ce résultat
pourrait donc suggérer des asymétries anatomiques et/ou fonctionnelles au sein du cortex
sensorimoteur primaire (Sowman et al., 2009) sans distinction de la prévalence manuelle ou du sexe
des participants (Amunts et al., 2000).

Patterns temporels d'activations

En accord avec de précédentes études utilisant la méthode de sparse sampling pour I'étude de
tdches motrices orofaciales et de production de parole (Dresel et al., 2005; Riecker et al., 2005;
Gracco, Tremblay et Pike, 2005; Bohland et Guenther, 2006; Ozdemir , Norton et Schlaug, 2006;
Soros et al., 2006), les données fonctionnelles ont été acquises environ 4s, 5s ou 6s aprés le début
des mouvements orofaciaux afin de capturer le pic maximal des réponses hémodynamiques
associées (Dresel et al., 2005; Riecker et al., 2005; Ozdemir , Norton et Schlaug, 2006). Néanmoins,
des différences entre les patterns temporels d’activation correspondant aux mouvements orofaciaux
(sans distinctions de taches) ont été observées. Ainsi, des réponses hémodynamiques avec un pic
maximal a 4s ont été observées au niveau de I'aire motrice supplémentaire et du gyrus frontal
supérieur. Les régions cérébrales montrant une augmentation d’activité hémodynamique de 4s a 6s
impliquaient le cervelet, 'opercule pariétal gauche, le cortex prémoteur, I'hippocampe et le gyrus
parahippocampique droit. Toutes les autres régions cérébrales ont montré un décours temporel “en
cloche” (avec un pic d’activation maximal a 5s) ou aucune différence. En somme, ces résultats
confirment I'adéquation de ces trois délais d’acquisition pour une capture optimale des pics
maximaux des réponses hémodynamiques des régions cérébrales impliquées dans le contréle
moteur orofacial. Ces résultats apparaissent également cohérents avec des études IRMf récentes
utilisant la méthode de sparse sampling lors de la répétition de syllabes (Riecker et al., 2005), de
taches de sifflement et de respiration (Dresel et al., 2005). Ces études montrent en effet des
réponses hémodynamiques séquentielles a travers les régions cérébrales, avec notamment des
activations plus précoces au niveau de I'aire motrice supplémentaire et des activations plus tardives
au niveau du cervelet (bien que Riecker et collaborateurs (2005) observent des différences inverses
entre activations précoces/tardives dans le cervelet droit supérieur/inférieur). Les auteurs de ces
études émettent de ces résultats la possibilité que ces différences temporelles correspondent a
I’ordre d’activation des régions cérébrales dans l'initiation et dans I'exécution de I'acte moteur. Dans
la présente étude, il ne s’agit pas d’émettre des hypothéses semblables, étant donné que les
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différences des points temporels d’acquisition varient de 1s ou 2s, alors que la durée des processus
d’initiation et d’exécution motrice est au maximum de I'ordre de quelques dizaines de millisecondes.
De plus, ce type d’inférence doit étre considéré avec précaution, étant donné que les relations entre
décharge neuronale et réponse hémodynamique (en termes de latence, amplitude et de durée) ne
sont pas linéaires, ni clarifiées. Les événements hémodynamiques correspondent en effet a des
échelles de temps de l'ordre de quelques secondes, alors que les événements neuronaux opéerent au
niveau de la milliseconde. De plus, nous I'avons vu, les paramétres du signal BOLD dépendent non
seulement de I'activité neuronale, mais aussi de la distance entre la région activée et I'artére qui
I'irrigue, tout comme le diametre de celle-ci (Logothetis et al. 2001). Néanmoins, ces résultats
fournissent des informations importantes sur le décours temporel des réponses hémodynamiques
des différentes structures cérébrales impliquées dans les taches de controle moteur orofacial, un
résultat potentiellement intéressant pour de futures études IRMf dans |'optimisation des paramétres
d’acquisition et une capture optimale des réponses hémodynamiques des régions cérébrales
spécifiguement associées aux mouvements orofaciaux.

1.1.5 Conclusion

Les résultats de cette étude ont permis de mettre en évidence un réseau neural fonctionnel minimal
controlant les mouvements laryngés et supralaryngés, incluant le cortex primaire sensorimoteur et
prémoteur, le gyrus frontal inférieur droit, I'aire motrice supplémentaire, I'opercule pariétal gauche
et le lobule pariétal inférieur adjacent, les ganglions de la base et le cervelet. En dehors du cortex
temporal auditif activé lors de la tache de vocalisation, des différences d’activité entre taches
motrices ont été trouvées dans le cortex sensorimoteur ventrolatéral gauche, avec une intensité de
signal plus ample pour la vocalisation. Enfin, bien qu’aucune somatotopie sensorimotrice n’ait pu
étre observée pour les quatre articulateurs lors de l'analyse de groupe, une organisation
somatotopique séquentielle dorso-ventrale a néanmoins été trouvée pour les mouvements labiaux,
mandibulaires, vocaliques et linguaux au sein du cortex primaire moteur et somatosensoriel en
effectuant des analyses individuelles par ROI. Le réseau neural minimal associé aux mouvements
orofaciaux et I'organisation séquentielle somatotopique dorso-ventrale des articulateurs observée
dans la présente étude pourraient permettre une meilleure spécification des modeles
(neuro)computationnels de production de la parole et apportent des résultats potentiellement
importants pour de futures études de neuroimagerie portant notamment sur le contréle moteur
orofacial, la production et les troubles de la parole, tout comme la réorganisation cérébrale post-
traumatique.
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Chapitre 1.2

Corrélats neuronaux des systemes
de perception et de production
des voyelles du Francais

Resumeée / Abstract

Certains modeles neurobiologiques récents de la perception et de la production de la parole
postulent I'existence d’un couplage fonctionnel entre systéemes sensoriels et moteur. Lors de la
perception de la parole, des processus moteurs inférentiels permettraient de contraindre
l'interprétation phonétique du signal acoustique percu, notamment lors de conditions d'écoute
défavorables. Lors de la production de la parole, des boucles correctives sensorimotrices
permettraient, par 'examen de possibles discordances entre états sensoriels prédits, de controler en
ligne la réalisation des actes produits. Ces boucles seraient notamment impliquées dans le cas d’un
retour sensoriel altéré et/ou lors de la production de séquences articulatoires complexes. La
présente étude d'imagerie par résonance magnétique fonctionnelle avait pour but de tester si la
perception et la production de voyelles isolées induisent également de telles interactions
sensorimotrices, indépendamment de mécanismes de séquencage syllabique ou de coarticulation et
en utilisant la technique d'acquisition sparse sampling dans le but de limiter le bruit du scanner. Nos
résultats montrent qu'une voie postéro-dorsale gauche, liant les percepts auditifs de la parole avec
leurs représentations articulatoires et incluant le gyrus frontal inférieur, le cortex prémoteur
adjacent et la jonction temporo-pariétale, est communément activée lors de la perception et de la
production des voyelles. Des analyses spécifiques portant sur les traits phonétiques confirment
I'implication de cette voie postéro-dorsale dans le traitement sensoriel et le contréle moteur des
voyelles mais ne permettent pas de révéler une ségrégation topographique significative entre traits.
Pris ensemble, ces résultats suggerent une organisation largement distribuée des représentations
cérébrales des voyelles au sein de ces régions sensorimotrices et apportent des arguments
supplémentaires en faveur d’un couplage fonctionnel entre systémes de perception et de production
de la parole.

Recent neurobiological models of speech perception and production argue for a functional coupling
between sensory and motor systems. In speech perception, motor inferential processes are assumed
to constrain the phonetic interpretation of the acoustic speech signal, and to be particularly involved
under adverse listening conditions. In speech production, sensorimotor corrective loops are thought
to help registering possible discrepancy between the intended and the actual sensory states in order
to further control production, and to be strongly recruited in case of altered auditory feedback
and/or complex articulatory speech sequences. In the present functional magnetic resonance
imaging study, we tested whether isolated vowel perception and production might also induce
sensorimotor interactions, independently of any syllable sequencing and coarticulation mechanisms
and using a sparse acquisition technique in order to limit influence of scanner background noise. Our
results demonstrate that a left postero-dorsal stream, linking auditory speech percepts with
articulatory representations and including the posterior inferior frontal gyrus, the adjacent ventral
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premotor cortex and the temporo-parietal junction, is an influential part of both vowel perception
and production. Specific analyses on phonetic features further confirmed the involvement of the left
postero-dorsal stream in vowel processing and motor control but did not reveal clear topographic
segregation between vowel features. Altogether, these results strongly suggest that vowel
representations are largely distributed over sensorimotor brain areas and provide further support for
a functional coupling between speech perception and production systems.

e Mots clés: Perception et production de la parole, interactions sensorimotrices, voyelle, traits
phonétiques, voie dorsale, IRMf, sparse sampling.

e Keywords: speech perception and production, sensorimotor interactions, vowel, phonetic
features, dorsal pathway, fMRI, sparse sampling.

1.2.1 Intfroduction

La parole est construite sur un jeu de correspondances entre représentations sensorielles et
motrices, notamment lors de l'acquisition du langage les premiéres années de vie. Cette co-
structuration des représentations sensorielles et motrices des unités de parole s’établirait de
maniere progressive chez I'enfant au travers de mécanismes sensorimoteurs d’apprentissage
orofacial et d’imitation vocale. Ces premieres étapes exploratoires d’acquisition de la parole
permettraient I'établissement d’associations entre buts moteurs et sensoriels, notamment auditifs
("modele direct") et, de la, une meilleure spécification des actes moteurs en fonction des cibles
auditives de son environnement langagier ("modéle inverse").

Chez I'adulte, bien que la persistance d’un tel couplage fonctionnel entre systémes sensoriels et
moteur reste débattue, de nombreux modeéles phonétiques, psycholinguistiques et neurobiologiques
de la perception et/ou de la production de la parole défendent également le role fondamental des
interactions entre systemes sensoriels et moteur lors de la perception et production de la parole
(Hickok et Poeppel, 2000, 2004, 2007; Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004; Guenther, 2006;
Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al., 2007; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011;
Hickok, Houde et Rong, 2011; Guenther et Vladusich, 2012; Perkell, 2012; Schwartz et al., 2012; pour
une revue, voir la partie introductive de cette thése). Lors de la production de parole, la modulation
des réponses neuronales observées au sein des cortex auditif et sensoriels refléterait des
mécanismes de controle des retours sensoriels, permettant la comparaison des conséquences
sensorielles prédites des actes moteurs de parole et des entrées sensorielles réelles et ainsi un
contrdle en ligne des productions de parole (pour des revues récentes, voir Perkell, 2012; Guenther
et Vladusich, 2012). Inversement, I'implication du systéme moteur observée lors de la perception de
la parole pourrait correspondre a des mécanismes de simulation motrice dont le but serait de
contraindre l'interprétation phonétique finale des entrées sensorielles par la génération interne de
possibles candidats articulatoires (pour des revues récentes, voir Schwartz, Sato et Fadiga, 2008;
d’Ausilio et al., 2012; Schwartz et al., 2012).

Pris ensemble, ces modeles appuient ainsi I'existence de contraintes sensorielles et motrices dans le
contrdle et la reconnaissance/catégorisation des actes de parole produite et percue. Dans ce cadre,
cette étude en imagerie par résonance magnétique fonctionnelle a pour but une exploration fine des
réseaux neuronaux et des cartes sensorielles et motrices activés aussi bien lors de la production que
de la perception des voyelles du Francais. En regard des modeles présentés ci-dessus, Iutilisation des
voyelles devait ainsi permettre de déterminer un possible couplage fonctionnel des systemes de
perception et de production de la parole et ce, pour des unités élémentaires de la parole, spécifiées
et décrites en termes articulatoires et acoustiques précis autour d’un jeu universel de traits
phonétiques et peu contaminées par des effets complexes de coarticulation et n’impliquant pas de
traitements linguistiques morphologiques, sémantiques ou syntaxiques.
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Codage des unités de parole

Nous l'avons vu, les modeéles de perception de la parole divergent sur la localisation exacte des
régions impliquées dans le décodage acoustico-phonétique et supposées représenter le centre des
représentations phonétiques (région antérieure du gyrus/sulcus supérieur temporal vs région
postérieure du gyrus/sulcus supérieur temporal et gyrus temporal moyen; par exemple, Scott et
Johnsrude, 2003; Obleser et al., 2006; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011 vs Belin et
Zatorre 2000; Hickok et Poeppel, 2007). Certains modeles (neuro)computationnels de production de
la parole impliquent quant a eux des cartes sensorimotrices détaillées dans lesquelles chaque
articulateur a un réle et une représentation spécifique et postulent un centre des représentations de
parole (speech sound map) instancié dans le cortex prémoteur ventral et la partie postérieure du
gyrus frontal inférieur (Guenther, Ghosh et Trouville, 2006; Guenther et Vladusich, 2012).

A la lumiére des modeéles neurobiologiques de perception et de production présentés ci-dessus, une
guestion fondamentale est celle d’un possible codage distribué au sein des régions sensorielles et
motrices des représentations de parole. Nous présenterons dans ce sous-chapitre les études portant
sur le codage cérébral des unités de parole.

Tonotopie. Similairement a I’arrangement somatotopique des représentations motrices et
somatosensorielles des différentes articulateurs de la parole (voir Chapitre 1), une tonotopie spatiale
des fréquences des sons percus est observée au sein des récepteurs auditifs au niveau de la cochlée
jusgu’a certaines régions auditives temporales. Ainsi Lauter et collégues (1985) ont observé pour la
premiere fois une cartographie postéro-antérieure et médio-latérale pour les fréquences hautes-
basses au sein du cortex auditif primaire humain en utilisant la méthode de tomographie par
émission de positrons (TEP). Ces résultats démontrant une tonotopie au sein du cortex auditif
primaire chez 'lhomme ont ensuite été répliqués en IRMf (Wessinger et al., 1997). Des études
utilisant des enregistrements unicellulaires au moyen de microélectrodes ont également révélé des
organisations postéro-antérieure dans le cortex auditif primaire et antéro-postérieure dans le cortex
auditif secondaire pour les sons de fréquences hautes-basses chez le singe macaque (Merzenich et
Brugge, 1973; Morel et al., 1993; Rauschecker et al., 1995).

Phonémotopie. A l'instar de la tonotopie, certaines études ont essayé de déterminer une possible
topographie de codage des unités de parole et notamment des phonémes (soit une "phonémotopie",
expression empruntée a Obleser et colleégues, 2003). Cette question a été d’abord abordée par des
études MEG qui ont notamment observé au sein du cortex auditif postérieur des gradients de
position selon les axes antéro-postérieur, latéro-médial et inféro-supérieur encodant les différents
traits phonétiques des voyelles /i/, /u/ et /a/ (Obleser et al.,, 2003b; Shestakova et al., 2004;
Scharinger et al., 2011 pour la langue turque). Une étude IRMf utilisant des analyses classiques
univariées suggeére également une organisation topographique du trait d’antériorité dans I'axe
antéro-postérieur d’une région antérieure du gyrus temporal supérieur (Obleser et al., 2006).
D’autres études ont aussi trouvé une organisation topographique des activations cérébrales
évoquées lors de la production de syllabes au sein du cortex moteur primaire correspondant a
I’organisation somatotopique des articulateurs orofaciaux impliqués dans la production de ces
syllabes (par exemple /pa/-levres vs /ta/-langue; Pulvermiiller et al., 2006; Skipper et al., 2007).

Codage distribué®’(analyses multi-variées de patterns multi-voxels, MVPA). Des études IRMf portant
sur la perception de la parole et utilisant des analyses multivariées de reconnaissance statistique de
patterns d’activation ont également démontré des classifications statistiquement significatives entre
voyelles percues (/i/, /a/, /u/) au niveau des aires temporales supérieures, depuis le gyrus latéral de
Heschl (parties antérieure et postérieure) jusqu’au sulcus temporal supérieur (Formisano et al., 2008;

¥ MVPA, multi-voxel pattern analysis. Voir Norman et al., 2006 pour une revue sur |'application des méthodes d’analyse
multivariée de patterns d’activation dans divers domaines des neurosciences cognitives (directions, catégorisation
d’objets).
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voir Figure 1.11) et entre voyelles et consonnes/syllabes au sein de la partie antérieure du gyrus
temporal supérieur (Obleser et al., 2010). Néanmoins, ces études se sont spécifiquement focalisées
sur le systéme auditif, et, a notre connaissance, aucune étude n’a étudié a ce jour le codage neural
des traits phonétiques de voyelles aussi bien percues que produites.
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Figure 1.11: Cartes corticales et empreintes topographiques neurales observées lors de la perception auditive de
voyelles en fonction du type de voyelle per¢u (en rouge) ou du locuteur (en bleu). A) Activations surfaciques moyennes.
B) et C) Activités moyennes (gauche) et individuelles (droite) utilisées comme régions d’intérét pour les analyses MVPA.
D) Représentation topographique des voyelles (gauche) et corrélations entre distances spatiales et acoustiques de
voyelles (droite) suite aux analyses MVPA en fonction du type de voyelle (haut) ou du locuteur (bas). (figures
empruntées a Formisano et al., 2008)

Cadre de I'étude

La présente étude IRMf avait pour but de déterminer les corrélats neuronaux communs et distincts
aux systemes de perception et de production de voyelles du Frangais.

Face aux modeéles neurobiologiques présentés dans la partie introductive, une question
fondamentale est celle de I'implication commune d’une voie de traitement postéro-dorsale (Hickok
et Poeppel, 2000, 2004, 2007; Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004, 2010; Wilson et lacoboni,
2006; Skipper et al., 2007; Rauschecker et Scott, 2009; Hickok, Houde et Rong, 2011; Rauschecker,
2011; Tremblay et Small, 2011), permettant I'association entre représentations auditives et motrices
de la parole, lors de la perception et de la production des voyelles. Une seconde question concerne
une possible modulation des réponses corticales sensorielles lors de la production des voyelles, telle
gu’observée lors de la production de séquences de parole plus complexes (Paus et al., 1996;
Numminen et Curio, 1999; Curio et al., 2000; Houde et al., 2002; Christoffels, Formisano et Schiller,
2007; Christoffels et al., 2011). Les interactions entre systémes sensoriels et moteurs de la parole
étant présumées dépendre de la complexité acoustique/articulatoire et phonétique des unités de
parole pergues et/ou produites, de tels résultat observés pour des voyelles, considérées comme des
unités élémentaires de la parole et peu contaminées par des effets complexes de coarticulation,
apporteraient des arguments empiriques importants en faveur d’un couplage fonctionnel des
systemes de perception et de production de la parole chez I'adulte.

Un second objectif de cette étude était de déterminer un possible codage sensorimoteur distribué,
soit une ségrégation topographique au niveau des cortex auditif et moteur, des voyelles et des traits
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phonétiques d’antériorité, d’arrondissement et d’ouverture. Dans ce but, les participants ont d’abord
écouté passivement 9 voyelles différentes maintenues du francais (multiples occurrences des
voyelles /i/, /y/, /u/, /e/, /®/, /o/, [€/, [ce/ et [3/), propres a chaque sujet et enregistrées
préalablement a I’étude. Dans la tache suivante, réalisée lors de la méme session IRM et en utilisant
exactement les mémes parametres d’acquisition, les participants ont produit ouvertement ces
mémes voyelles. Ces 9 voyelles ont été sélectionnées dans le but de comparer les traits phonétiques
d’ouverture (voyelles fermées, mi-fermées et mi-ouvertes), d’antériorité (voyelles antérieures et
postérieures) et d’arrondissement (voyelles arrondies et non arrondies). De maniere attendue
(Schwartz et al.,, 1997a,b; Ladefoged, 2006; Ménard et al., 2008), les analyses acoustiques des
enregistrements préalables a I'’étude ont montré une corrélation positive entre le trait d’ouverture
(correspondant a l'ouverture de la machoire) et la valeur du premier formant F, des voyelles
fermées, mi-fermées et mi-ouvertes. De méme, une corrélation négative a été observée entre les
traits d’arrondissement et de postériorité (correspondant respectivement a I'arrondissement des
levres et a la position rostro-caudale de la langue) avec la valeur du second formant (F2), décroissant
en passant des voyelles non arrondies antérieures aux voyelles arrondies antérieures puis aux
voyelles arrondies postérieures. Par conséquent, notre design expérimental permettait de varier de
maniere orthogonale les deux dimensions d’ouverture (fermées, mi-fermées, mi-ouvertes) et de
postériorité/arrondissement (antérieures non arrondies, antérieures arrondies, postérieures
arrondies) pour les 9 voyelles sélectionnées®.

Il est a noter que la plupart des études portant sur un possible couplage fonctionnel des systéemes de
perception et de production de la parole ont utilisé lors des taches perceptives et/ou motrices un
protocole d’acquisition IRMf classique impliquant un bruit trés important du scanner (Wilson et al.,
2004; Okada et Hickok, 2006; Skipper et al., 2007; Callan et al., 2010; Tremblay et Small, 2011).

Comme mentionné précédemment, une altération de la qualité du feedback acoustique lors de la
production de la parole induit non seulement des mécanismes de compensation articulatoire mais
aussi des modification en terme d’activation cérébrale en relation avec les processus de monitoring
auditif et de contréle moteur en ligne de la parole (Christoffels, Formisano et Schiller, 2007; Tourville,
Reilly et Guenther, 2008; Zheng, Munhall et Johnsrude, 2010; Christoffels et al., 2011). De plus,
certains modeéles neurobiologiques de la perception de la parole proposent aussi que le systeme
moteur serait plus fortement recruté en condition d’écoute difficile dans le but de permettre une
meilleure reconnaissance/interprétation phonétique des sons de parole percus (Callan et al., 2004;
Skipper et al., 2005; Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al., 2007). Cette hypothése est appuyée par
des études IRMf montrant une activité accrue de régions du systeme moteur inversement fonction
du degré d’intelligibilité de la parole pergue, comme lors de parole masquée ou bruitée (Binder et al.
2004; Zekveld et al., 2006) ou encore lors de processus d’identification auditive de phonémes non-
natifs vs natifs (Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni, 2006). Pour cette raison, nous avons utilisé la
technique d’acquisition de sparse sampling dans le but de réduire le bruit du scanner lors des taches
de perception et de production des voyelles ainsi que d’éliminer de possibles artefacts liés aux
mouvements articulatoires lors de la tache de production des voyelles.

38 . are . ;. ; . , . o

Du fait de I'utilisation de ce plan expérimental 3 x 3 (voyelles fermées, mi-fermées, mi-ouvertes x voyelles antérieures
non arrondies, antérieures arrondies, postérieures arrondies), la voyelle ouverte antérieure non arrondie /a/ n’a pas été
inclue dans cette étude.
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1.2.2 Méthode

Protocole

Participants

Quatorze volontaires adultes sains ont participé a I’étude (11 hommes; age : 21-44 ans, moyenne : 29
ans). Le recrutement des sujets est explicité dans la partie “Considérations Méthodologiques”.

Stimuli

Les 9 vovelles (/i/, /y/, /u/, /e/, /8/, /o], [/, /el et [3/) ont été sélectionnées dans le but de
comparer les traits phonétiques d’ouverture (voyelles fermées, mi-fermées et mi-ouvertes),
d’antériorité (voyelles antérieures et postérieures) et d’arrondissement (voyelles arrondies et non
arrondies). Préalablement a la session IRM, un premier entretien avait pour but d’expliquer a chaque
participant le déroulement général de I'étude, les différentes taches perceptives et motrices ainsi
que de procéder a un enregistrement des voyelles dans une chambre sourde en vue de les utiliser
pour la tache de perception de parole.

Chaque voyelle a été produite 10 fois selon un ordre pseudo-aléatoire (de maniére a ce qu’une
méme voyelle ou un méme trait phonétique d’arrondissement, d’antériorité ou d’ouverture ne soit

pas jamais répété). Pour chaque essai, une consigne visuelle (“ii”, “ou”, “éé”...) indiquait au sujet la
voyelle a produire.

Précédé d’'une croix de fixation durant 500ms, l'affichage de cette consigne durant 1s servait
également de repére temporel aux sujets pour la réalisation et la production maintenue de la
voyelle. Il était demandé aux participants d’initier chacune de ces taches depuis une position
immobile de repos, les muscles linguaux et labiaux relachés et de revenir a cette position initiale de
repos a la fin du mouvement. L’intervalle entre chaque essai était de 5s. Les parameétres
d’enregistrement des voyelles étant similaires a ceux utilisées lors de la session IRM, cette procédure
servait donc également d’entrainement a la tache de production dans le scanner.

En tout, 1260 voyelles (14 sujets x 9 voyelles x 10 productions) ont été enregistrées
indépendamment avec un taux d’échantillonnage de 44.1 kHz et une résolution de 16 bits. Pour
chaque voyelle et chaque participant, la fréquence fondamentale (F,), le premier et second formant
(F, et F,) et la durée de production ont été calculés a I'aide du logiciel Praat (Institute of Phonetic
Sciences, University of Amsterdam, NL; voir Figure 1.12 et Table 1.4). Six des occurrences les plus
stables et naturelles ont été sélectionnées par voyelle et par volontaire en vue de servir a la tache de
perception.

La durée moyenne des voyelles était de 521ms (+42ms), avec un décalage de production de la voyelle
par rapport a l'onset de la consigne visuelle d’environ 500ms. La distribution des valeurs
formantiques des voyelles produites apparait tout a fait concordante en regard de la littérature,
malgré une variabilité importante due a des différences interindividuelles (notamment les
différences entre locuteurs masculins et féminins).

De maniére attendue (Schwartz et al., 1997a,b; Ladefoged, 2006; Ménard et al., 2008), les valeurs
moyennes de F; des voyelles fermées, mi-fermées et mi-ouvertes étaient fonction du degré
d’ouverture de la voyelle (en moyenne, 247Hz, 371Hz et 524Hz, respectivement). Paralléelement, les
valeurs moyennes de F, des voyelles non arrondies antérieures, arrondies antérieures et arrondies
postérieures étaient positivement corrélées avec le degré de (non)arrondissement et d’antériorité
(en moyenne, 2024Hz, 1536Hz et 839Hz, respectivement).
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Figure 1.12: A) Espace acoustique F,/F, des 9 voyelles du Frangais enregistrées préalablement a I'étude IRMf pour
chacun des sujets. Chaque point représente la valeur moyenne de six occurrences d’'une méme voyelle pour un seul
sujet. Les valeurs moyennes pour chaque type de voyelle pour les 14 sujets sont également indiquées (les barres
d’erreurs représentent I'erreur standard; voir Table 1.4). B) Valeurs formantiques moyennes F,/F, des voyelles exprimées
en pourcentage de la moyenne générale pour les voyelles fermées, mi-fermées et mi-ouvertes (gauche) et pour les

voyelles antérieures non arrondies, antérieures arrondies et postérieures arrondies (droite).

Voyelle Ouverture Antériorité Arrondissement F, F, F, Durée

/i/ Fermée Antérieure  Non arrondie 157 +13 267 09 2141 +49 0.521 +0.041
v/ Fermée Antérieure  Arrondie 154 +12 269 *10 1803 *31 0.506 +0.044
Ju/ Fermée Postérieure Arrondie 158 +12 287 12 759 +30 0.519 +0.044
/e/ Mi-fermée Antérieure Non arrondie 152 +12 372 13 2105 #56 0.525 +0.042
/o/ Mi-fermée Antérieure Arrondie 149 +11 365 #11 1380 *43 0.520 +0.040
Jo/ Mi-fermée Postérieure Arrondie 151 #12 378 =11 784 +28 0.525 +0.042
/e/ Mi-ouverte Antérieure Non arrondie 148 +12 534 123 1826 153 0.505 +0.045
Jce/ Mi-ouverte Antérieure Arrondie 149 +12 508 24 1425 +44 0.524 +0.042
/3/ Mi-ouverte Postérieure Arrondie 149 112 530 #29 973 +36 0.541 +0.041

Table 1.4 : Valeurs moyennes de la fréquence fondamentale (F, en Hz), des premier et second formants (F,, F, en Hz) et
de la durée (en ms) pour toutes les voyelles préenregistrées auprés des participants et utilisées comme stimuli dans la
tache de perception. Les erreurs standards sont indiquées.
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Procédure expérimentale

La passation IRM consistait en 2 taches d’écoute passive et de production ouverte des voyelles /i/,
v/, /u/, e/, /8], /o], [/, e/ et /3/. En vue de minimiser d’éventuels effets de simulation motrice, la
tache de perception auditive a toujours précédé la tache de production.

Perception. La tache de perception a été réalisée lors des trois premiers runs fonctionnels (voir
partie “Considérations Méthodologiques”, Figure 1.1). Elle consistait en I’écoute passive d’'une des 9
voyelles maintenues du Francais (/i/, /y/, /u/, /e/, /8/, /o/, /€/, /oe/ et /3/) propres a chaque sujet et
enregistrées préalablement a I’étude (6 occurrences différentes par voyelle ont été présentées). Une
condition de repos, sans aucun mouvement ni stimulation auditive, servait de condition contréle.
Durant I'expérience, I'écoute d’une voyelle ou une condition de repos apparaissait toutes les 10
secondes (du fait de I'acquisition des images fonctionnelles de type sparse sampling) selon un ordre
pseudo-aléatoire (une méme voyelle ou un méme trait phonétique ne pouvant survenir plus de deux
fois de suite). Chaque condition consistait en 18 essais. Concernant le protocole d’acquisition en
sparse sampling, 'intervalle de temps séparant la perception d’une voyelle et le milieu d’acquisition
de I'image fonctionnelle correspondante était contrebalancé entre chaque essai et était de 4s, 5s ou
6s. 180 scans fonctionnels ont ainsi été acquis ((9 voyelles + 1 condition de repos) x 18 scans). Lors de
chaque run fonctionnel, 3 scans ont été ajoutés en début de session pour équilibrer le signal IRM et
ont ensuite été supprimés des analyses.

Production. La tache de production était réalisée lors des 3 runs fonctionnels suivants (voir partie
“Considérations Méthodologiques”, Figure 1.1). Il était demandé aux participants de produire
ouvertement chacune des 9 voyelles de maniere maintenue. Tout comme lors de la tache de
perception, une condition contréle, sans mouvement ni stimulation auditive, a été ajoutée. Le sujet
devait produire I'une des 9 voyelles ou la condition de repos toutes les 10 secondes (du fait de
I'acquisition des images fonctionnelles de type sparse sampling) selon un ordre pseudo-aléatoire
(une méme voyelle ou un méme trait phonétique ne pouvant survenir plus de deux fois de suite).
Chaque condition consistait en 18 essais. Comme pour la tache de perception, 'intervalle de temps
séparant la production d'une voyelle et le milieu d’acquisition de I'image fonctionnelle
correspondante était contrebalancé entre chaque essai et était de 4s, 5s ou 6s. Pour chaque essai,
une consigne visuelle (“ii”, “ou”, “repos”...) indiquait au sujet la condition a réaliser. Précédée d’'une
croix de fixation durant 500ms, I'affichage de cette consigne durant 1s servait également de repere
temporel aux sujets pour la réalisation de la tache. Il était demandé aux participants d’initier chacune
de ces taches depuis une position immobile de repos, les muscles linguaux et labiaux relachés et de
revenir a cette position initiale de repos a la fin du mouvement. Un enregistrement des productions
du sujet a été réalisé de maniere a controler a posteriori d’éventuelles erreurs de production et de
les supprimer des analyses suivantes. 180 scans fonctionnels ont ainsi été acquis ((9 voyelles + 1
condition de repos) x 18 scans). Lors de chaque run fonctionnel, 3 scans ont été ajoutés en début de
session pour équilibrer le signal IRM et ont ensuite été supprimés des analyses.

Prétraitements

Préalablement aux analyses statistiques, une série de prétraitements des images fonctionnelles a été
réalisée avec le logiciel SPM 5 (Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of
Neurology, London, UK) sous environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Ces
prétraitements incluaient des procédures de réalignement, de normalisation dans |'espace commun
du Montreal Neurological Institute (repére MNI) et de lissage spatial (voir partie “Considérations
Méthodologiques” pour une description détaillée des ces procédures).

Erreurs de production. L'écoute et I'inspection du signal acoustique de tous les essais (incluant 2268
voyelles produites et 252 essais de repos) ont été effectuées pour s’assurer de I'exactitude des
réponses des participants. Trois types d’erreurs ont été observés : des omissions, des productions
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erronées ou des hésitations. En tout, 19 images fonctionnelles relatives a ces erreurs de productions
ont été écartées des analyses (en moyenne, 0.75% +0.25%). Cette analyse démontre la réalisation
correcte de plus de 99% des voyelles produites (aucun participant n’ayant commis plus de 10%
d’erreurs).

Analyses statistiques

Suite aux prétraitements, les données fonctionnelles ont été analysées avec le logiciel SPM 5
(Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of Neurology, London, UK) sous
environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Les régions cérébrales activées ont été
labellisées en utilisant la toolbox SPM Anatomy (Eickhoff et al., 2005) et, si nécessaire, en utilisant le
logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000). Les analyses par région d’intérét (ROI) ont été
effectuées via la toolbox SPM Anatomy. Pour la visualisation des résultats, les cartes d’activation ont
été superposées sur un template anatomique standard en utilisant le logiciel MRICRON
(http://www.sph.sc.edu/comd/rorden/mricron/).

Analyses individuelles

Au niveau individuel et suite aux prétraitements des images fonctionnelles (voir partie
“Considérations Méthodologiques”), les activations neuronales liées a la perception et production
des voyelles ont été estimées par l'utilisation d’un Modele Linéaire Général (GLM; Friston et al.,
1995). Pour chaque participant, un second GLM a été estimé de maniére a évaluer les activités
reliées aux 3 délais d’acquisition (4s, 5s et 6s) lors des taches de perception et de production.

Les modeéles incluaient des régresseurs d’intérét reliés soit aux 2 taches perceptives et motrices pour
chacune des 9 voyelles (2 x 9 régrésseurs représentés chacun par 18 images fonctionnelles)
indépendamment des délais d’acquisition, soit aux 3 délais d’acquisition pour les deux taches
motrices et perceptives (2 x 3 régrésseurs représentés chacun par 54 images fonctionnelles) et des
régresseurs de non-intérét liés aux parameétres de réalignement. Les conditions de repos formaient
une ligne de base (2 x 18 images fonctionnelles).

Pour les deux modeles, la réponse de type hémodynamique associée a chaque évenement a été
modélisée par une fonction a réponse impulsionnelle finie et a impulsion unique (FIR) pour chaque
scan fonctionnel. Avant I’estimation du modéle, un filtrage des basses fréquences a priori non reliées
aux conditions expérimentales (variations lentes d’origine physiologique) a été appliqué (passe-haut
de fréquence de coupure de 1/128 Hz). Les estimations des réponses FIR modélisées ont été
calculées de maniére a correspondre avec le décours temporel du signal BOLD observé pour chaque
voxel et chaque condition. Pour chaque participant, des cartes d’analyse statistique individuelles ont
ainsi été calculées pour chaque voyelle pergue ou produite dans le premier modele et pour chacun
des 3 délais d’acquisition pour les deux taches motrices et perceptives dans le second modele, par
contraste avec la condition contréle. Ces cartes statistiques individuelles ont été ensuite utilisées
pour les analyses de groupe.

Analyses de groupe

Afin de permettre une généralisation des résultats observés pour la population étudiée (Friston,
Holmes et Worsley, 1999), des analyses de groupe de second niveau a effet aléatoire ont été
réalisées au moyen d’analyses de variance (ANOVA) a mesures répétées.
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Perception et production des voyelles

De maniere a déterminer les activités cérébrales liées a la perception et la production de voyelles,
une ANOVA a mesures répétées a été réalisée avec comme facteurs intra-sujet la tache (2 niveaux,
perception ou production) et la voyelle percue ou produite (9 niveaux relatifs a chacune des
voyelles). La variable “sujets” a été prise en compte comme facteur aléatoire.

Réseaux généraux : Deux contrastes t unidirectionnels ont été calculés afin de déterminer les régions
cérébrales activées de maniere spécifique lors de la perception et lors de la production des voyelles
(toutes voyelles confondues) par rapport a la condition de repos. Dans le but d’identifier les
activations communes/partagées aux 2 tiches, une analyse de conjonction (Friston et al., 1999;
Nichols et al., 2005) a également été effectuée. Finalement, un contraste F bidirectionnel
correspondant a I'effet principal de la tache a été calculé dans le but de déterminer les différences
d’activations cérébrales entre les deux taches.

Traits phonétiques : Séparément pour les taches de perception et de production, des analyses
supplémentaires ont été réalisées en regard du trait d’ouverture, d’une part, et des traits
d’arrondissement et d’antériorité, d’autre part. Ainsi, aussi bien pour la tache de perception que
pour celle de production, des contrastes t ont été calculés pour les voyelles fermées, mi-fermées et
mi-ouvertes et pour les voyelles antérieures non arrondies, antérieures arrondies et postérieures
arrondies. Enfin, des contrastes F bidirectionnels correspondant a l'effet principal du trait
d’ouverture et du trait d’arrondissement/antériorité ont été calculés dans le but de déterminer les
différences d’activations cérébrales entre types de voyelles.

Voyelles : Des contrastes t ont été enfin calculés pour chacune des 9 voyelles, relativement a la
condition de repos, lors des deux taches de perception et de production. Des contrastes F
bidirectionnels correspondant a l'effet principal de la voyelle ont été calculés dans le but de
déterminer les différences d’activations cérébrales entre les 9 voyelles et ce, lors de la tache de
perception et lors de la tache de production.

Délais d'acquisifion

Une seconde analyse de groupe a été réalisée dans le but de comparer les activations cérébrales
fonctions du délai d’acquisition des images fonctionnelles lors des 2 taches de perception et de
production, indépendamment du type de voyelles percues ou produites. En plus du décours
temporel des activations, cette analyse devait ainsi permettre de vérifier I'adéquation des délais
d’acquisition choisis. Pour ce faire, une seconde ANOVA a mesures répétées a été effectuée avec
comme facteurs intra-sujet la tache (perception ou production) et le délai d’acquisition (incluant 3
niveaux liés aux délais d’acquisition de 4s, 5s et 6s par rapport a la réalisation de la tache motrice). La
variable “sujets” a été prise en compte comme facteur aléatoire.

Pour chaque tache, trois contrastes t ont été calculés de maniére a déterminer les régions cérébrales
activées de maniére spécifique pour chacun des trois délais d’acquisition par rapport a la ligne de
base. Dans le but d’identifier des activations communes et distinctes aux 3 délais d’acquisition, des
analyses de conjonction et d’effet principal du délai d’acquisition ont été calculées pour chaque
tache. Enfin, de maniére a déterminer des décours temporels d’activation différents entre taches
relativement aux 3 délais d’acquisition, I'interaction entre délais d’acquisition et tache a également
été estimée.

1.2.3 Résultats

Les résultats des analyses de groupe sont reportés selon un seuil statistique défini a p < .05 aprés
correction de type “False Discovery Rate” (FDR; Genovese et al., 2002) et une taille minimale des
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clusters de 25 voxels. Pour toutes les analyses et contrastes, les pics d’activation maximum ont été
déterminés dans chaque cluster, leur localisation a ensuite été labellisée avec la boite a outils
Anatomy de SPM (Eickhoff et al., 2005). Si une région n’avait pas pu étre assignée avec Anatomy, elle
a été déterminée avec le logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000) grace aux coordonnées du
pic d’activation converties de I'espace MNI a I'espace stéréotaxique standard de Talairach et
Tournoux (1988).

Perception et production des voyelles

La Table 1.5 répertorie les activations principales pour les taches de perception et de production (par
rapport a la ligne de base) ainsi que les activations communes révélées par I'analyse de conjonction.
Les cartes d’activation sont illustrées dans la Figure 1.13.

Perception

Le réseau global de perception des voyelles implique de fortes activations auditives bilatérales au
sein du gyrus/sulcus temporal supérieur (incluant les cortex auditifs primaires, secondaires et
associatifs, depuis I'aire temporopolaire a I'extrémité antérieure du gyrus temporal supérieur jusqu’a
la jonction temporo-pariétale a son extrémité postérieure) et s’étendant de maniére dorso-médiale
jusqu’au cortex insulaire postérieur et de maniére ventrale jusqu’au gyrus temporal moyen. Des
activations frontales ont été également observées, principalement dans I’hémisphere gauche, dans
les régions triangulaire et operculaire du gyrus frontal inférieur et le cortex prémoteur ventral
adjacent. De plus, des activations ont été trouvées au niveau du cortex préfrontal dorsolatéral
gauche, du gyrus frontal supérieur gauche et du gyrus frontal moyen droit. Des activations des
lobules pariétaux supérieur et inférieur sont observées dans le précuneus, le gyrus supramarginal et
I'opercule rolandique. D’autres activations ont été trouvées au sein des ganglions de la base (noyau
caudé et substance noire), dans les structures limbiques (thalamus, cortex cingulaire et hippocampe)
et dans le noyau rouge. Enfin des activations spatialement circonscrites des aires visuelles striées et
extrastriées ont également été observées.

Production

En plus de I'activation des cortex auditifs telle qu’observée pour la tache de perception, le réseau
global de production des voyelles implique des activations bilatérales des cortex prémoteur et
sensorimoteur primaire, du gyrus frontal inférieur postérieur (pars opercularis) et de I'opercule
rolandique. Des activations supplémentaires sont observées dans I'aire motrice supplémentaire
(SMA-proper), s’étendant jusqu’au cortex cingulaire antérieur, dans le cortex insulaire gauche, les
lobules pariétaux supérieur et inférieur (précunéus, opercule pariétal et gyrus supramarginal), les
ganglions de la base (noyau caudé et substance noire), le thalamus, le noyau rouge, le cervelet
(culmen) et le cortex visuel strié et extrastrié.

Conjonction

L'analyse de conjonction révele des activations bilatérales auditives communes aux taches de
perception et de production des voyelles (incluant les cortex auditifs primaire, secondaire et
associatif) et s’étendant caudalement a l'aire temporopolaire gauche, dorsalement au gyrus
supramarginal gauche et a I'opercule pariétal droit. Les activations de la partie operculaire du gyrus
frontal inférieur et du cortex prémoteur ventral adjacent sont observées dans I’"hémisphére gauche.
Enfin, des activations additionnelles ont été observées dans le thalamus, la substance noire, le noyau
rouge et le cortex visuel strié et extra strié.
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perception

Figure 1.13: Vue surfacique des régions cérébrales spécifiquement activées lors des tiches de perception et de
production des voyelles et activations communes aux deux taches révélées par I'analyse de conjonction. Résultats
reportés a un seuil corrigé (FDR, p < .05) et une taille minimale des clusters de 25 voxels.

Régions H BA Perception BA Production BA Conjonction
X Yy z T X \'i z T X Yy Y4 T
Régions frontales
Gyrus frontal inférieur L 44 -54 8 26 5.87 44 -54 8 26 7.14 44 -54 8 26 4.87
L 45 -52 32 16 3.17
R 44 60 4 16 3.07 44 54 4 -2 8.66
Cortex prémoteur L 6 -60 0 22 1551
R 6 36 -16 28 3.59 6 46 -6 58 8.76
Cortex moteur primaire L 4 -46 -12 34 23.45
R 4 52 -6 36 27.48
Gyrus frontal moyen R 10 28 48 16 3.45
Cortex préfrontal dorsolatéral L 9 -42 8 30 5.32
L 46 -44 26 28 4.08
Gyrus frontal supérieur L 9 -28 42 34 3.49
Aire motrice supplémentaire L 6 -2 -4 62 11.27
Régions temporales
Aire temporopolaire L 38 -56 8 -8 433 38 -56 8 -6 4.16 38 56 8 -6 4.16
R 38 38 2 -18 3.10
Gyrus temporal supérieur L 22 -60 -44 10 7.22 22 -58 44 8 592 22 58 -44 8 592
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R 22 56 -8 4 1264 22 50 -18 6 17.05 22 56 -8 4 1264
Gyrus temporal transverse L 41 -52 -20 6 14.47 41 -36 -34 16 18.18 41 -52 -20 6 14.47
R 41 42 -24 12 13.50 41 56 -26 10 7.64
Gyrus temporal moyen L 21 -46 -60 10 3.59
L 37 -56 -58 14 3.33
R 21 40 -8 -10 3.63
Gyrus fusiforme R 37 42 -50 -14 294
Régions pariétales
Cortex somatosensoriel L 3 -18 -40 50 2.57
R 2 26 -40 50 2.48
Gyrus supramarginal L 40 -48 -38 18 8.31 40 -52 -38 16 9.03 40 -48 -38 18 8.31
R 40 54 -30 18 7.68 40 52 -30 28 10.17
Opercule rolandique L 43 -62 -8 8 14.27
R 43 62 -20 12 9.6 43 40 -8 18 9.35 43 62 -18 14 7.99
Lobule pariétal supérieur / L 7 -8 -74 36 3.49 7 -22 -50 42 447
Précuneus R 7 30 -60 60 4.11 7 22 -54 64 3.04
Insula
L 13 -46 -20 26 4.20 13 38 4 4 843
Claustrum L -32 2 8 3.48
Systéme limbique
Hippocampe L -28 -32 -2 3.89
Gyrus parahippocampique R 19 40 -48 -6 3.25
Corps mammillaires L -2 -14 -12 3.68
Cortex cingulaire antérieur L 24 0 -8 26 478 32 -4 12 40 8.31
R 24 14 -6 32 3.96 32 8 14 34 422
Cortex cingulaire postérieur L 23 -6 -32 24 584
Thalamus L -14 -32 -2 3.40 -12 -18 4  8.76 -14 -32 -2 3.40
R 14 -14 -2 3.62 14 -14 -2 4.27 14 -14 -2 3.62
Ganglions de la base
Striatum L -8 0 26 372 -28 -14 -2 9.89
R 8 16 16 4.76
Substance noire L -12 -22 -12 3.48 -12 -22 -12 3.29 -12 22 -12 3.29
R 12 -26 -8 5.56 10 -24 -8 4.64 10 -24 -8 457
Tronc cérébral
Noyau rouge L -8 -26 -6 4.23 -8 -26 -6 5.12 -8 -26 -6 4.23
Cervelet
Culmen L -14 -64 -12 8.09

Régions occipitales
Cortex strié L 17 -2 -70 12 3.62 17 -6 -74 12 10.54 17 -2 -70 12 3.62
R 17 6 -84 10 4.59 17 20 -62 10 9.45

L 19 -44 -64 -2 3.18 18 -2 -68 20 391

R 18 10 -66 14 8.09

Cortex extra-strié

Table 1.5 : Coordonnées dans I’espace MNI des pics d'activation maximale observés pour les taches de perception et de
production des voyelles et communs a ces 2 taches (analyse de conjonction). Résultats reportés a un seuil corrigé (FDR, p
<.05) et une taille minimale des clusters de 25 voxels.

Effet principal de la tadche

Activations — Production > Perception: Par rapport aux conditions de repos, I'effet principal de la
tache révele des activations significatives lors de la tache de production et quasi nulles lors de la
tache de perception dans les cortex moteur primaire et prémoteur, la partie caudale de I'aire motrice
supplémentaire (SMA-proper), le gyrus supramarginal droit, le cortex insulaire, les ganglions de la
base (noyau caudé et globus pallidus), certaines régions du systeme limbique (cortex cingulaire
antérieur et thalamus) et du cortex visuel. Des activations de régions des gyri temporaux supérieur et
transverse gauche et de I'opercule rolandique droit sont également observées lors des deux taches
mais avec une activité accrue lors de la tache de production (voir Figure 1.14 et Table 1.6).

Déactivations : Des activations plus faibles que celles inhérentes a la condition de repos
(‘déactivations’) ont été observée lors de la tache de production dans la partie triangulaire du gyrus
frontal inférieur gauche, dans le cortex préfrontal droit, le gyrus frontal moyen gauche, le cortex
dorsolatéral préfrontal, le gyrus frontal supérieur et le gyrus frontal moyen gauche. Des
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déactivationsont été observées dans la partie postérieure des gyri temporaux supérieur et moyen, la
partie postérieure du gyrus supramarginal et le gyrus angulaire gauche adjacent, le lobule pariétal
supérieur et le cortex cingulaire postérieur (voir Figure 1.14 et Table 1.6).

production > perception droite gauche

Figure 1.14: Vue surfacique des régions cérébrales différentiellement activées lors des taches de perception et de
production des voyelles (FDR, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).

Régions H BA Effet principal - Tache Contrastes estimés
X y z F Perception Production

Production > Perception

Régions frontales

Cortex prémoteur L 6 -46 -12 34 171 -0.06 0.76
R 6 52 -6 36 216 -0.03 0.71

Cortex moteur primaire L 4 -40 -16 38 143 -0.05 0.73
R 4 20 -30 60 36 -0.03 0.20

Aire motrice supplémentaire L 6 -2 -4 62 39 -0.04 0.48

Régions temporales

Gyrus temporal supérieur L 22 -60 4 4 15 0.09 0.45

Gyrus temporal transverse L 41 -42 -28 14 20 0.29 0.59

Régions pariétales

Gyrus supramarginal R 40 46 -28 26 19 0.01 0.21

Opercule rolandique R 43 56 -10 14 31 0.13 0.47

Insular cortex

Insula L 13 -36 -10 16 16 -0.03 0.13
R 13 38 -8 18 27 -0.03 0.19

Systeme limbique

Cortex cingulaire antérieur L 32 -4 10 40 19 -0.05 0.08
R 32 20 32 16 16 -0.05 0.08

Thalamus L 12 -16 2 24 -0.02 0.15
R 28 -2 -8 19 -0.04 0.16

Ganglions de la base

Noyau caudé R 36 40 6 10 -0.04 0.07

Globus pallidus L -18 0 -2 13 -0.05 0.06

Page 80 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

Régions occipitales

Cortex strié L 17 -14 -66 6 22 -0.01 0.30
R 17 22 -62 8 27 -0.03 0.26

Cortex extra-strié L 18 -12 -52 -4 16 -0.03 0.27
L 19 -4 -82 30 12 0.02 0.29
R 18 10 -62 0 16 -0.04 0.20

Production < Perception

Régions frontales

Gyrus frontal inférieur / cortex préfrontal L 45 -52 30 10 13 0.07 -0.14
R 9 34 10 36 18 0.03 -0.15

Gyrus frontal moyen L 10 -38 46 18 23 0.84 -0.19
R 6 42 24 46 20 0.00 -0.22

Cortex préfrontal dorsolatéral / L 46 -40 18 28 10 0.06 -0.08

Gyrus frontal supérieur L 8 -16 28 52 11 0.08 -0.09
R 6 20 24 58 28 -0.02 -0.26
R 8 38 18 54 23 0.01 -0.23

Gyrus frontal médial L 6 -20 6 56 16 0.08 -0.12

Régions temporales

Gyrus temporal supérieur R 22 54 -54 16 20 0.01 -0.20

Gyrus temporal moyen L 37 -38 -64 8 17 0.07 -0.12
R 22 52 -48 -4 28 0.00 -0.19
R 37 32 -38 -14 15 0.00 -0.14

Régions pariétales

Gyrus angulaire L 39 -34 -74 28 13 0.03 -0.16

Gyrus supramarginal L 40 -54 -52 22 21 -0.01 -0.22
R 40 60 -52 22 24 0.09 -0.17

Lobule pariétal supérieur / Précuneus L 7 -6 -58 50 10 0.01 -0.16
R 7 32 -66 54 21 0.02 -0.26

Systeme limbique

Cortex cingulaire postérieur L 31 -12 -42 32 12 0.03 -0.12
R 31 4 -42 38 36 0.06 -0.28

Table 1.6 : Coordonnées dans I’espace MNI des régions différentiellement activées lors des taches de perception et de
production des voyelles (FDR, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).

Effets principaux des degrés d’ouverture et
d’'arrondissement/antériorité

Ouverture : Lors de la tache de production, I'effet principal du degré d’ouverture montre une
activation accrue pour les voyelles mi-ouvertes, par rapport aux voyelles fermées et mi-fermées,
dans la partie operculaire du gyrus frontal inférieur gauche, dans le cortex insulaire antérieur gauche,
le gyrus supramarginal gauche, le cortex somatosensoriel droit et le cortex prémoteur et 'aire
motrice supplémentaire, bilatéralement (voir Figure 1.15 et Table 1.7). Aucune région cérébrale n’a
montré de différences significatives entre voyelles selon le degré d’ouverture lors de la tache de
perception.

Régions H BA Effet principal Contrastes estimés
X y z F fermées mi-fermées mi-ouvertes

Régions frontales

Gyrus frontal inférieur L 44 -52 8 6 11.08 0.51 0.55 1.02

Cortex prémoteur L 6 -44 0 42 1391 -0.03 0.09 0.38
R 6 28 -8 54 11.83 -0.10 0.05 0.24

Aire motrice supplémentaire L 6 -2 12 52 2257 -0.17 0.18 0.70

Régions pariétales

Lobule pariétal supérieur / Gyrus supramarginal L 40 -32 -56 40 10.54 -0.17 -0.05 0.20

Cortex somatosensoriel R 2 -44 -40 46 9.53 -0.09 -0.10 0.25

Cortex insulaire
Insula L 13 -30 20 10 12.50 0.04 0.22 0.44

Table 1.7 : Coordonnées dans I'espace MNI des régions différentiellement activées lors de la tache de production en
fonction du degré d’ouverture (FDR, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).
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Figure 1.15 : (Haut) Régions cérébrales activées lors des taches de perception et de production pour les voyelles fermées,
mi-fermées et mi-ouvertes. (Bas) Régions différentiellement activées lors de la tache de production en fonction du degré
d’ouverture (FDR, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).
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Figure 1.16 : Régions cérébrales activées lors des taches de perception et de production pour les voyelles antérieures non
arrondies, antérieures arrondies et postérieures arrondies (FDR, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).
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Arrondissement/antériorité : Aucune région cérébrale n’a montré de différences significatives entre
voyelles selon le degré d’arrondissement/d’antériorité lors des taches de perception et de
production (voir Figure 1.16).

Effets principaux de la voyelle

Perception : Aucune différence significative d’activation entre voyelles n’a été trouvée lors de la
tache de perception.

Production : Pour la tache de production, I'effet principal de la voyelle révele des activations accrues
pour les voyelles mi-ouvertes (particulierement les voyelles arrondies) par rapport a toutes les autres
voyelles dans I'aire motrice supplémentaire, les cortex frontal moyen, prémoteur et frontal inférieur,
I'insula, le gyrus temporal supérieur et le gyrus supramarginal et ce, préférentiellement dans
I’'hémisphere gauche. Des activations accrues pour les voyelles mi-ouvertes sont également
constatées dans I'"hémisphére droit dans le précuneus, le thalamus, le cervelet (culmen), le gyrus
cingulaire postérieur et les cortex visuels strié et extrastrié (voir Figure 1.17).

Activités cérébrales liees aux délais d'acquisition

Perception

Chaque délai d’acquisition des images fonctionnelles a été individuellement contrasté par rapport a
la ligne de base. L'analyse de groupe révéle des activations significatives largement communes aux 3
délais d’acquisitions (4s, 5s, 6s), confirmant par la méme la bonne adéquation de ces délais dans
I"acquisition du signal BOLD lors de la tache de perception. Néanmoins, I'effet principal des trois
délais d’acquisition montre également des décours temporels significativement différents dans
certaines régions corticales et sous-corticales (voir Table 1.8 et Figure 1.18).

Gyrus temporal sup. G (-52 -18 6) Gyrus temporal sup. D (52 -16 6)
0,8% 0,6% =
o o=
0,5% 0,4%
0,4% I I 0,3%
0,3% 0,2%
0‘2?6 Otl%
F 8:32 . 0,0% .
4s 5s 65 4s 5s 6s
Insula G (-38 -18 12) Gyrus frontal inf., p. trian. D (44 18 18)

Effet principal délai - perception S00%

0,02%
0,00% -
0,02% -
0,04%
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4s S5s 6s
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Figure 1.18 : Vue surfacique des régions cérébrales activées lors de la tache de perception selon les 3 délais d’acquisition
de 4s, 5s et 6s (haut) et effet principal (bas) montrant les régions cérébrales différemment activées selon les 3 délais
d’acquisition. Les diagrammes représentent les valeurs des activations pour les trois délais d’acquisition dans certaines
des régions cérébrales indiquées dans I'effet principal (p < .05, FDR, et taille minimale des clusters de 25 voxels).

e Une courbe en cloche de I'activité neuronale au travers des trois délais d’acquisitions (pic
d’activation maximal a 5s et significativement supérieur a ceux observés a 4s et 6s) est observée
dans une région postérieure du gyrus temporal supérieur gauche.

e Des décroissances de I'activité neuronale de 4s a 6s ont été observées au sein du cortex auditif
primaire, du gyrus temporal supérieur et de la partie postérieure de l'insula, de maniere
bilatérale, et au sein de la partie triangulaire du gyrus frontal inférieur droit.

e Aucune croissance significative de I'activité neuronale de 4s a 6s n’a été observée.
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Figure 1.17 : Vue surfacique des régions activées pour les 9 voyelles lors des taches de perception et de production (FDR,
p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).
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Régions H BA Effet principal - Perception Contrastes estimés BA Effet principal - Production Contrastes estimatés

X Y z F 4s 5s 6s X i z F 4s 5s 6s

Régions frontales
Aire motrice supplémentaire L 6 -8 6 54 26.2 0.14 0.03 -0.11

R 6 8 0 56 20.7 0.24 0.16 0.02
Lobule paracentral L 6 -16 -18 64 14.7 0.06 0.01 -0.05
Gyrus frontal moyen L 6 -26 -10 48 15.5 0.12 0.06 -0.07

R 6 40 -6 52 14.3 0.12 0.08 -0.03
Cortex préfrontal dorsolatéral R 46 40 16 26 10.9 0.00 -0.10 -0.14
Cortex moteur primaire R 4 22 -26 66 14.1 0.18 0.14 0.03
Cortex prémoteur L 6 -40 -6 42 19.6 0.12 0.05 -0.05

R 6 42 -4 48 15.0 0.09 0.01 -0.07
Prefrontal gyrus R 9 40 6 28 15.8 -0.04 -0.17 -0.22
Gyrus frontal inférieur R 45 44 18 18 14.2 0.02 -0.04 -0.06 47 32 28 4 6.9 0.06 0.00 -0.06

Régions temporales

Aire temporopolaire L 38 -36 2 -18 14.5 -0.16 -0.06 0.12
Gyrus temporal supérieur L 22 -52 -18 6 42.6 0.66 0.57 0.26 22 -58 2 6 19.9 0.05 0.38 0.49
R 22 52 -16 6 25.1 0.50 0.38 0.18 22 48 8 -2 10.1 0.07 0.20 0.31
Gyrus temporal transverse L 41 -40 -28 10 32.4 0.37 0.26 0.08 41 -38 -28 10 19.9 047 042 0.21
L 42 -56 -30 12 10.2 040 035 019 42 -64 -16 12 19.3 0.17 0.53 0.61
R 41 52 -34 10 10.2 0.15 0.15 0.07
Gyrus temporal moyen R 21 42 -6 -10 10.8 -0.13 0.07 0.11
Gyrus temporal inférieur R 37 42 -64 -6 7.2 0.07 0.04 -0.06
Régions pariétales
Cortex somatosensoriel R 3 42 -10 34 10.6 0.57 056 0.42
Lobule pariétal inférieur / Gyrus supramarginal R 40 54 -30 28 13.1 0.15 0.28 0.28
Opercule rolandique L 43  -62 -6 10 18.1 0.34 0.64 0.72
Lobule pariétal supérieur / Précuneus L 7 -30 -52 54 18.4 0.12 0.02 -0.11
R 7 2 -78 30 13.8 0.08 0.32 0.40

Cortex insulaire
Insula L 13 -38 -18 12 17.9 0.19 0.17 0.02
R 13 44 24 16 205 0.24 0.16 0.02 13 40 2 2 10.5 -0.05 0.06 0.07

Systéeme limbique

Gyrus parahippocampique L 30 -22 -54 2 18.3 0.05 0.22 0.24
R 30 12 -42 -4 15.8 -0.10 103 0.32

Ganglions de la base

Putamen L -22 6 12 9.9 0.08 0.09 0.01

Régions occipitales

Cortes extra-strié R 19 34 -64 -8 11.3 0.03 0.04 -0.07
Table 1.8 : Coordonnées dans I'espace MNI des pics d'activation observés pour les tachesde perception et de production montrant des différences d’activités significatives par rapport aux
3 délais d’acquisition (FDR, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).

Page 85 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

Production

L'effet principal des trois délais d’acquisition montre également pour la tache de production des
décours temporels significativement différents dans certaines régions corticales et sous-corticales
(voir Table 1.8 et Figure 1.19).
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Figure 1.19 : Vue surfacique des régions cérébrales activées lors de la tache de production selon les 3 délais d’acquisition
de 4s, 5s et 6s (haut) et effet principal (bas) montrant les régions cérébrales différemment activées selon les 3 délais
d’acquisition. Les diagrammes représentent les valeurs des activations pour les trois délais d’acquisition dans certaines
des régions cérébrales indiquées dans I’effet principal (p < .05, FDR, et taille minimale des clusters de 25 voxels).

e Des courbes en cloche de I'activité neuronale pour les trois délais d’acquisitions (pic d’activation
maximal a 5s et significativement supérieur a ceux observés a 4s et 6s) sont observées dans
certaines régions de I'aire motrice primaire ainsi que dans le putamen gauche.

e Des décroissances de l'activité neuronale de 4s a 6s ont été observées au sein des régions
frontales incluant I'aire motrice supplémentaire, les cortex prémoteur et moteur primaire et les
gyri frontaux moyen et inférieur ainsi qu’au niveau des aires temporales, visuelles, pariétales
supérieurs (précuneus/cortex cingulaire postérieur gauche et cortex somatosensoriel primaire
droit).

e Des croissances de |'activation neuronale significatives de 4s a 6s ont été observées au niveau
des régions temporales moyennes et supérieures, de I'opercule pariétal gauche et du lobule
pariétal supérieur (précuneus) et du cortex cingulaire postérieur.
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Figure 1.20 : Vue surfacique des régions cérébrales différemment activées lors de la tache de perception et de production
en fonction des délais d’acquisition de 4s, 5s et 6s. Les parameétres estimés des activations pour les trois délais
d’acquisition sont indiqués pour certaines régions cérébrales (p < .05, FDR, et taille minimale des clusters de 25 voxels).
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Interaction TGche x Délai

Décroissance en production. Une décroissance des activités est observée entre les 3 délais
d’acquisition lors de la tache de production dans les cortex prémoteur et moteur primaire, le gyrus
frontal inférieur gauche, le cortex préfrontal droit et, de maniere bilatérale, I'aire motrice
supplémentaire et le précuneus. En revanche, aucune variation d’activité entre les 3 délais n’y est
constatée lors de la tache de perception (voir Figure 1.20).

Croissance en production. De maniére générale, le cortex prémoteur et le gyrus supramarginal droits
ainsi que, de maniére bilatérale, 'opercule pariétal et le gyrus temporal supérieur montrent des
patterns décroissants de 4s a 6s pour la tdche de perception tandis que le signal BOLD augmente
pour la tache de production (voir Figure 1.20).

1.2.4 Discussion

De nombreux modéles neurobiologiques, phonétiques et psycholinguistiques de la perception et/ou
de la production de la parole proposent une connexion fonctionnelle entre systémes sensoriels et
moteur (Hickok et Poeppel, 2000, 2004, 2007; Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004;
Guenther, 2006; Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al.,, 2007; Rauschecker et Scott, 2009;
Rauschecker, 2011; Hickok, Houde et Rong, 2011; Guenther et Vladusich, 2012; Perkell, 2012;
Schwartz et al.,, 2012). Lors de la perception de la parole, il est admis que les interprétations
phonétiques soient contraintes par des mécanismes de simulation motrice interne basés sur les
connaissances articulatoires procédurales de l'auditeur, notamment lors de condition d’écoute
défavorable et/ou de séquences complexes de parole coarticulées. Lors de la production de la parole,
I’'hypothése est souvent émise que des boucles correctives sensorimotrices contribueraient au
repérage d’éventuelles divergences entre les états sensoriels prédits et les retours sensoriels réels
dans le but d’assurer un contréle en ligne de la production. Ces mécanismes de contrble correctifs
seraient fortement recrutés dans le cas d’altération du feedback auditif et/ou lors de la production
de séquences de parole, mais ne joueraient pas un role crucial lors de la production d’unités de
parole simples et/ou surapprises (Guenther et Vladusich, 2012).

A la lumiére de ces hypotheses, I'objectif de la présente étude était de déterminer I'existence de
telles interactions sensorimotrices lors de la perception et production de voyelles maintenues,
indépendamment de processus de séquencage syllabique ou de mécanismes de coarticulation entre
phonémes, et en utilisant la technique d’acquisition de sparse sampling afin de limiter I'influence du
bruit du scanner sur le traitement auditif. Il s’agissait ainsi de clarifier les réseaux neuronaux sous-
jacents a la perception et la production de voyelles et de déterminer un possible couplage
fonctionnel des systemes de perception et production. D’autre part le but était de questionner la
nature des représentations cérébrales des unités de parole et de la, de déterminer une possible
organisation phonémotopique des voyelles ou types de voyelles. Trois résultats majeurs ont été
observés.
e Les deux taches de perception et de production impliquent des activations aussi bien sensorielles
que motrices.
e Les deux systémes de perception et de production partagent un réseau sensorimoteur commun,
correspondant a une voie postéro-dorsale dans I’"hémisphere gauche.
e Bien qu’aucune somatotopie n’ait été observée, les résultats montrent une implication accrue de
certaines structures motrices et somatosensorielles, particulierement pour les voyelles mi-
ouvertes arrondies.

En résumé, nos résultats montrent qu’en dehors du cortex auditif, la voie postéro-dorsale gauche
(incluant la partie operculaire de I'aire de Broca, le cortex prémoteur ventral adjacent et la jonction
temporo-pariétale) est une partie influente du traitement sensorimoteur des voyelles. En effet, ces
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régions ont été observées dans |'analyse de conjonction comme activées aussi bien lors de la
perception que lors de la production des voyelles. Néanmoins, alors que des analyses spécifiques des
traits phonétiques confirment de nouveau lI'implication de la voie postéro-dorsale gauche, aucune
ségrégation topographique n’a pu étre observée entre voyelles. Ces résultats suggeérent ainsi
fortement que les représentations des voyelles seraient distribuées a travers les régions cérébrales
sensorimotrices de la voie dorsale et apportent un soutien supplémentaire pour un couplage
fonctionnel entre systemes de perception et de production.

Systeme de production des voyelles

Bien que les corrélats neuronaux du contréle moteur de la parole aient été largement étudiés par le
passé (Murphy et al., 1997; Wise et al., 1999; Riecker et al., 2000a,b, 2005, 2008; Brown et al., 2005;
Guenther, Ghosh et Tourville, 2006; Bohland et Guenther, 2006; Ozdemir , Norton et Schlaug, 2006;
So6ros et al., 2006; Terumitsu, et al., 2006; Brown, Ngan et Liotti, 2008; Brown et al., 2009; Chang et
al., 2009), les études précédentes se sont cependant principalement concentrées sur des taches de
production de syllabes impliquant un séquencage complexe de phonémes et/ou de syllabes et des
mécanismes de coarticulation. Les études relatives a la production de phonemes, en I'occurrence de
voyelles, concernent uniquement la production d’une seule voyelle (Séros et al.,, 2006 : /a/;
Terumitsu et al., 2006 : /e/; Brown, Ngan et Liotti, 2008 : /9/; Grabski et al., 2012 : /i/), se sont
focalisées sur le cortex moteur primaire (Terumitsu et al., 2006), rapportent des résultats mélant
voyelles et syllabes (Ghosh, Tourville et Guenther, 2008) et/ou, de maniére plus importante, utilisent
les voyelles comme tache contrble afin de déterminer de maniéere plus spécifique les substrats
neuronaux de la production des syllabes, mots ou phrases (Ozdemir et al., 2006; S6érds et al., 2006;
Ghosh, Tourville et Guenther, 2008). En utilisant 9 voyelles maintenues distinctes, nos résultats
permettent ainsi d’affiner les résultats précédemment observés dans ces études sur les processus
cérébraux sous-jacents a la production de voyelles.

Dans notre étude, la production des voyelles implique un réseau largement distribué de régions
motrices corticales et sous-corticales, incluant les cortex prémoteur et sensorimoteur primaire
(s’étendant ventralement vers la partie operculaire du gyrus frontal inférieur, I'opercule rolandique
et l'insula gauche et dorsalement vers I'aire motrice supplémentaire), les ganglions de la base, le
noyau rouge et le cervelet. Des activations bilatérales du gyrus/sulcus temporal supérieur (incluant
les aires auditives primaire, secondaire et associative s’étendant depuis I'aire temporopolaire jusque
la jonction temporo-pariétale) ont également été observées, tout comme |'activation de régions des
cortex pariétaux supérieur et inférieur, du systeme limbique (cortex cingulaire antérieur et thalamus)
et du cortex visuel.

Ce réseau de production des voyelles est en accord avec de précédentes études sur le controle
moteur de la parole et sur I'existence d’un réseau minimal pour la production ouverte de la parole
(Bohland et Guenther, 2006; voir Chapitre 1). Ce réseau est composé de régions corticales et sous-
corticales impliquées dans la préparation et [I|'exécution motrice, les traitements
auditif/phonologique et dans des boucles sensorimotrices régulatrices (pour des revues, voir Jirgens,
2002; Bohland et Guenther, 2006; Guenther, 2006; Soros et al., 2006; Riecker et al., 2005; Guenther
et Vladusich, 2012). Ces régions cérébrales sont traditionnellement assignées a l'initiation ou la
suppression des énoncés verbaux (aire motrice supplémentaire et partie antérieure du cortex
cingulaire), la planification des séquences de mouvements (cortex prémoteur ventrolatéral, cortex
frontal inférieur et insula antérieure gauche), le feedback auditif et le traitement phonologique
(gyrus/sulcus temporal supérieur) et finalement, I'exécution motrice impliquant une coordination
musculaire fine des mouvements visés et l'innervation des muscles du conduit vocal (systéme
cortico-bulbaire, ganglions de la base, cervelet, noyau rouge). De plus, des processus de régulation
en ligne des commandes motrices lors de la production de voyelles pourraient également étre
impliqués, notamment lors du contréle temporel des gestes moteurs (cervelet supérieur et ganglions
de la base via des projections thalamo-corticales) et/ou lors de mécanismes correctifs en cas de

Page 88 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

divergence entre entrées auditives et somatosensorielles prédites et retours sensoriels réels
(gyrus/sulcus temporal supérieur, aires somatosensorielles primaire et associative et cortex pariétal
inférieur).

Systeme de perception des voyelles

En plus du systeme auditif, la perception de voyelles a induit des activations pariétales dans le gyrus
supramarginal, le précuneus, I'opercule rolandique droit et des activations frontales dans la partie
operculaire du gyrus frontal inférieur, s’étendant jusqu’au cortex prémoteur ventral adjacent, ainsi
gue des activations additionnelles au niveau de la partie triangulaire dans I’hémispheére gauche. Des
activations frontales supplémentaires ont été également observées dans le cortex dorsolatéral
préfrontal gauche, le gyrus frontal supérieur gauche et moyen droit. Enfin, des activations ont
également été observées dans les ganglions de la base (incluant le noyau caudé et la substance
noire), dans les structures limbiques (incluant le thalamus, le cortex cingulaire et I'hippocampe), le
noyau rouge et dans les régions visuelles striées et extrastriées.

Traitement acoustico-phonétique des informations auditives : voie
antérieure ou postérieure ¢

Comme lors de la tache de production, la tdche de perception de voyelles a induit de larges
activations auditives bilatérales au sein du gyrus/sulcus temporal supérieur (incluant le gyrus de
Heschl et s’étendant antérieurement vers l'aire temporopolaire, postérieurement vers le planum
temporale et la jonction temporo-pariétale, et ventralement vers le gyrus temporal moyen). Ces
activations apparaissent en accord avec de précédentes études IRMf sur la perception des voyelles
et, plus généralement, avec certains modeles neurobiologiques récents de la perception de la parole
(Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004; Guenther et al., 2004; Obleser et al., 2006; Uppenkamp
et al., 2006; Wilson et lacoboni, 2006; Hickok et Poeppel, 2007; Skipper et al., 2007; Rauschecker et
Scott, 2009; Hickok, Houde et Rong, 2011; Rauschecker, 2011). Lors de la perception auditive de la
parole, il est généralement admis que le signal acoustique de la parole soit traité par des voies
paralleles spécialisées dans différents niveaux de traitements. Des premiers traitements acoustiques
de bas niveau, non spécifiques aux sons de parole, auraient ainsi lieu dans les gyri temporaux
supérieurs dorsaux bilatéraux (incluant le gyrus de Heschl et des régions du planum temporale). La
localisation exacte des régions cérébrales spécialisées dans le décodage acoustico-phonétique et la
catégorisation des phonéemes percus reste néanmoins controversée (pour une revue récente, voir
Turkeltaub et Coslett, 2010). En effet, certains chercheurs proposent que les signaux acoustiques
complexes (non spécifiques a la parole) sont d’abord traités dans la partie médio-latérale du
gyrus/sulcus temporal supérieur et que les représentations phonétiques des sons de parole seraient
instanciées suite a ces traitements dans la partie antérieure du gyrus/sulcus temporal supérieur
(Scott et Johnsrude, 2003; Obleser et al., 2006; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011). Au
contraire, d’autres chercheurs soutiennent que les catégories phonétiques sont instanciées dans la
partie postérieure du gyrus temporal moyen et au sein de la partie adjacente du sulcus temporal
supérieur (Hickok et Poeppel, 2007; voir aussi Belin et Zatorre, 2000). En dehors de ces modéles, des
études suggerent également des localisations cérébrales différenciées pour les traitements
phonétiques mis en ceuvre lors de la perception de différentes voyelles. Par exemple, Obleser et
collegues (2006) ont observé que la perception de séquences de voyelles provoque des activations
accrues de la partie antérieure du gyrus temporal supérieur par rapport a I’écoute de séquences non
langagiéres ainsi qu’une distinction topographique dans cette région entre représentations de
voyelles antérieures et postérieures®. Guenther et collégues (2004) ont au contraire observé des
activités accrues dans les gyri temporaux moyens antérieur et postérieur lors de la perception
d’exemples prototypiques d’une catégorie de voyelle (/i/) par rapport a des voyelles non

39 N . ST N . ;s .
Il est cependant a noter que ce résultat était issu d’une analyse a effets fixes et donc non généralisable.
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prototypiques n’étant pas clairement appariées a une catégorie phonologique. Enfin, en contrastant
la perception de voyelles avec des stimuli non langagiers, Upperkamp et colléegues (2006) ont
observé des activations bilatérales spécifiques aux voyelles au sein du sulcus temporal supérieur, le
long du gyrus temporal supérieur dans la direction antéropostérieure et inférieure par rapport au
gyrus de Heschl. Comme I'ensemble des régions mentionnées dans ces études et modeles ont été
trouvés activées dans I'étude présente, nos résultats ne permettent ni d’appuyer ni de contredire
I’existence d’une voie auditive antérieure (Scott et Johnsrude, 2003; Rauschecker et Scott, 2009;
Rauschecker, 2011) ou postérieure (Hickok et Poeppel, 2007) impliquée dans les processus de
décodage acoustico-phonétique lors de la perception de voyelles.

Implication de la voie dorsale

D’autres activations ont été observées, principalement dans I'hémisphere gauche, dans la partie
operculaire du gyrus frontal inférieur, s'étendant au cortex prémoteur ventral adjacent, dans la
partie triangulaire du méme gyrus frontal inférieur, ainsi que dans la jonction temporo-pariétale
(incluant la partie postérieure du gyrus/sulcus temporal supérieur et la partie ventrale du gyrus
supramarginal®). Ces activations apparaissent en accord avec I'existence d’une voie de traitement
postéro-dorsale dans I’"hémisphére gauche lors de la perception de parole (Hickok et Poeppel, 2000,
2004, 2007; Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al.,
2007; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011) liant les représentations auditives avec les
représentations articulatoires de la parole dans la partie postérieure du gyrus frontal inférieur et le
cortex prémoteur ventral via le lobule pariétal inférieur (Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker,
2011) ou via l'aire ‘SPT’ (pour ‘sylvian-parieto-temporal’, localisée a la jonction de la frontiére
pariéto-temporale; Hickok et Poeppel, 2007). Ces modeles postulent en effet I'existence, par des
projections sensori-motrices et motori-sensorielles successives, d’un mécanisme de simulation
motrice dont le but est de prédire les conséquences sensorielles des commandes motrices activées
en fonction des représentations auditives et de contraindre l'interprétation phonétique finale de
I'auditeur. Ainsi, Skipper et colléegues (2007) proposent que les entrées sensorielles de la parole
(auditives et/ou visuelles) induisent I'activation initiale de candidats phonétiques possibles contenus
dans le signal de parole dans le gyrus temporal supérieur gauche. Ces représentations phonétiques
seraient alors appariées aux commandes motrices correspondantes par un mécanisme inférentiel
sensorimoteur interne localisé dans la partie postérieure du gyrus frontal inférieur gauche. Les
informations relatives a ces commandes motrices seraient ensuite envoyées au cortex prémoteur
ventral et au cortex sensorimoteur primaire en vue de générer, en retour, des prédictions sur les
conséquences acoustiques et somatosensorielles relatives a I'exécution simulée de ces commandes
par des mécanismes de copies d’efférence. Enfin, ces prédictions seraient renvoyées a la partie
postérieure du gyrus temporal supérieur gauche, ol elles seraient comparées avec les hypothéses
phonétiques initiales pour aboutir a une décision phonétique finale quant aux phonéemes percus. De
facon similaire, Rauschecker et Scott (2009; voir aussi Rauschecker, 2011) proposent que suite a des
traitements acoustique de bas niveau dans le gyrus de Heschl, la perception de la parole implique des
processus de décodage acoustico-phonétique dans la voie antérieure ventrale allant jusqu’au cortex
temporal antérieur et, de la, aux régions frontales inférieures supposées contenir des

“* Dans une méta-analyse récente, Obleser et Eisner (2009) ont reporté cing papiers montrant des activations du gyrus
supramarginal reliées a des traitements phonologiques et proposent que cette région constitue l'unité de stockage
phonologique (‘phonological store’)en mémoire de travail verbale. Une autre méta-analyse ALE (Turkeltaub et Coslett,
2010) discute des diverses possibilités quant au réle fonctionnel du gyrus supramarginal en perception de la parole. En
dehors de la mémoire de travail, le gyrus supramarginal pourrait avoir un roéle plus général dans la
catégorisation/discrimination phonétique, de concert avec le gyrus angulaire, et pourrait fonctionner en tant que site
amodal intégratif de plus haut niveau('amodal integrative processing hub') par rapport aux entrées multisensorielles
convergentes. La troisieme possibilité, proposée dans le modéle DIVA (Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012), est
que le gyrus supramarginal jouerait un réle dans le contrdle en ligne de la production de la parole, en comparant les copies
d'efférences prédictives somatosensorielles émises par les régions motrices aux retour sensoriel réel. Le méme mécanisme
pourrait étre exploité en perception de la parole pour contraindre les interprétation phonétiques des signaux de parole
pergus ambigus (voir Skipper et al., 2007; Rauschecker et Scott, 2009)
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représentations invariantes des catégories phonétiques. Ces informations seraient ensuite envoyées
au cortex prémoteur ventral pour étre appariées avec les représentations articulatoires
correspondantes. Les conséquences sensorielles de I'exécution simulée de telles commandes
motrices seraient alors envoyées au lobule pariétal inférieur par le biais de copies d’efférence. En
direction inverse, une voie dorsale impliquerait le lobule pariétal inférieur en tant que région
d’intégration sensorimotrice, ou des comparaisons entre les copies d’efférence prédictives provenant
du cortex prémoteur ventral et les informations sensorielles réelles auraient lieu et permettraient
une désambiguisation de I'information phonétique®.

Autres activations observées

e Ganglions de la base (striatum): Contrairement aux résultats reportés dans la plupart des
études trouvés dans la littérature sur la perception de la parole, nous avons également observé
des activations du striatum et de la substance noire. Il a été montré que le circuit
dopaminergique (incluant les ganglions de la base, la substance noire et le thalamus, régions
activées dans la présente étude) est impliqué dans l'apprentissage sensorimoteur (Doya, 1999)
et, plus particulierement pour le striatum, dans 'apprentissage perceptif catégoriel (Seger et al.,
2005, 2006). Face a cette possibilité, Callan et al. (2003) interpretent les activations des ganglions
de la base lors de la perception de la parole comme reliées a des mécanismes d’apprentissage
permettant une mise a jour et une sélection des représentations sensorielles et motrices des
unités de parole percues. Bien qu’une tache d’écoute passive ait été utilisée, il n'est pas exclu
que les participants aient volontairement essayé d’identifier les voyelles percues. De plus,
comme les voyelles mi-ouvertes ne sont habituellement pas percues en contexte isolé, celles-ci
auraient pu entrainer un effort d'apprentissage supplémentaire dans ces processus de
discrimination. Une explication alternative concerne l'implication possible du striatum dans la
gestion des ressources attentionnelles et de la mémoire de travail (verbale) phonologique
(Teichmann et al., 2009) lors de la perception de la parole®.

e Activations somatosensorielles : Bien que n'apparaissant pas de maniere robuste lors de la
perception des voyelles, des activations au sein du cortex somatosensoriel primaire sont
néanmoins observées. Ce résultat, bien qu’a prendre avec précaution, est en accord avec
différentes études montrant une activation du cortex somatosensoriel lors de la perception de
parole, notamment visuelle ou audio-visuelle (par exemple, Moéttdnen et al., 2004; Skipper et al.,
2007).

e Activations visuelles: De maniére intéressante, nous observons également des activations
occipito-temporales visuelles au sein du gyrus fusiforme lors de la perception des voyelles. Une
hypothese possible pourrait étre celle de liens associatifs entre codes orthographiques et
représentations phonologiques des voyelles, pouvant notamment découler des étapes
d’acquisition de la lecture et de I’écriture (ou une production verbale concomitante est souvent
présente). Ces liens associatifs pourraient ainsi expliquer le recrutement en ligne et de maniére
irrépressible des représentations orthographiques correspondantes aux voyelles percues (Raij et

41 e s . . . . .
Une caractéristique importante de notre étude concerne I'écoute de voyelles propres aux sujets. Bien que de

nombreuses études se sont intéressées a la reconnaissance visuelle de soi ou de ses propres actions (par exemple, Decety
et Sommerville, 2003; Sugiura et al., 2005; Uddin et al., 2006; Kaplan et al, 2008; Hodzic et al., 2009), des études récentes
sur la perception de notrepropre voix (par exemple, Nakamura et al., 2001; Kaplan et al., 2008; Rosa et al., 2008) ont
également montré des activations dans I'hémisphére droit au niveau des sites frontaux et parainsulaires. La plupart de ces
études considerent le gyrus frontal inférieur droit comme un site amodal sous-tendant la conscience de soi. Ainsi Uddin et
al. (2005, 2006) soutiennent que les sites frontal et pariétal inférieurs sous-tendent le sens de I'agentivité et les processus
de discrimination de soi vs I'autre, et Decety et Grézes (2006) ont révélé dans une méta-analyse de 14 études portant sur la
théorie de I'esprit et de 11 études portant sur |'agentivité une implication forte du lobule pariétal inférieur, proche de la
frontiere temporale.

*2 Un réle fonctionnel des ganglions de la base lors de la perception de la parole a été proposé récemment par Kotz et al.
(2009) et concerne leurs implications dans la synchronisation des aspects temporels et séquentiels des sons pergus.
Néanmoins les auteurs discutent ces activations dans le contexte de traitements syntaxiques, faiblement relié a la
perception phonémique.
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al., 1999; Peereman et al.,, 2009; Dehaene et al. 2010). De maniere encore plus surprenante,
nous avons également observé des activations au sein du cortex visuel strié et extra-strié. Ces
activations pourraient correspondre a des processus d'imagerie visuelle orthographique évoqués
par les phonémes pergus. En appui de cette hypothése, Peereman et al. (2009) soutiennent I'idée
que les connaissances orthographiques, acquises lors de l'apprentissage de la lecture et de
I’écriture, puissent influencer la perception auditive de mots. Bien que leurs travaux concernent
plus les processus de catégorisation sémantique, ils appuient également I'idée selon laquelle les
connaissances orthographiques puissent contraindre les structures phonologiques
correspondantes. De a3, il est possible que lors de la perception auditive de voyelles, une
évocation orthographique visuelle irrépressible puisse avoir lieu.

Activations différentiées lors de la perception et la
production des voyelles

La comparaison des activations observées lors de la production et perception des voyelles montre 3
types de différences des réponses hémodynamiques.

Premiérement, des activations significatives lors de la tache de production et quasi nulles lors de
la tache de perception sont observées dans les cortex moteur primaire et prémoteur, la partie
caudale de I'aire motrice supplémentaire (SMA-proper), le gyrus supramarginal droit, le cortex
insulaire, les ganglions de la base (noyau caudé et globus pallidus), certaines régions du systeme
limbique (cortex cingulaire antérieur et thalamus) et dans le cortex visuel.

Deuxiemement, certaines régions non activées lors de |'écoute des voyelles apparaissent
déactivées lors de la tache de production de voyelles par rapport a la condition de base (cortex
dorsolatéral préfrontal et supérieur frontal, gyri frontaux moyen et médian, partie triangulaire du
gyrus frontal inférieur, gyrus angulaire et gyrus supramarginal adjacent, partie postérieure des
gyri temporal moyen et supérieur, lobule pariétal supérieur et cortex cingulaire postérieur). Ces
régions cérébrales, montrant un niveau d’activité moindre lors de la tache de production par
rapport a la condition de repos, sont traditionnellement considérées comme faisant partie d’'un
réseau ‘par défaut’ (‘default mode network’; Raichle et al., 2001). Il est en effet admis qu’une
condition de repos implique une activité cérébrale organisée incluant des processus verbau,
d’imagerie visuelle et de conscience de soi (Binder et al., 1999; Gusnard et al., 2001; Mazoyer et
al., 2001; Raichle et al., 2001, McKiernan et al., 2003). Bien que cette question soit débattue,
certains auteurs proposent que les déactivations induites par une tache (‘task-induced
deactivations’) résultent de mécanismes de réallocations des ressources attentionnelles,
permettant un recrutement optimal d’autres régions dans la réalisation de la tdche (McKiernan
et al., 2003, 2006).

Enfin, certaines régions temporales et pariétales (gyri temporaux supérieur et transverse,
opercule rolandique adjacent) montrent une activité accrue par rapport a la ligne de base lors
des taches de perception et de production, mais de plus amples activations lors de la tache de
production. Ce résultat apparait en conflit avec des études IRMf précédentes montrant une
activité moindre au niveau du cortex auditif lors de la production ouverte de séquences de
parole par rapport a I'écoute de ces mémes séquences (Christoffels, Formisano et Schiller, 2007;
Christoffels et al., 2011). Bien qu’une procédure d’appariement du volume ait été utilisée dans
notre étude, afin d’apparier le volume des stimuli auditifs dans la tache de perception et celui du
feedback auditif dans la tache de production, une explication plausible a ce résultat est celle de
différences auditives dues a la conduction osseuse et aux contractions de I'oreille moyenne.
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Couplage fonctionnel des systemes de perception ef de
production des voyelles

Comme confirmé dans I'analyse de conjonction, des activations sensorimotrices communes lors de la
perception et la production de voyelles ont été observées au sein du gyrus/sulcus temporal
supérieur, s’étendant dorsalement dans I’"hémisphére gauche a la jonction temporo-pariétale, de la
partie operculaire du gyrus frontal inférieur gauche et du cortex prémoteur ventral adjacent. Ces
résultats appuient ainsi I'hypothése d’une connexion fonctionnelle entre systémes sensoriel et
moteur aussi bien lors de la perception que lors de la production de voyelles. Il est intéressant de
noter que ces activités sensorimotrices sont observées dans des conditions d’écoute favorables;
c’est-a-dire impliquant des unités élémentaires de la parole peu contaminées par des mécanismes de
coarticulation, propres a chaque locuteur et n‘impliquant donc pas ou peu de processus de processus
de normalisation dans I'espace acoustique de I'auditeur, et percues en dehors du bruit du scanner.
Ce résultat suggére par conséquent une implication quasi-systématique du systéme moteur lors de la
perception de parole.

De maniére importante, bien que notre étude démontre clairement le recrutement du systéeme
moteur lors de la perception passive de voyelles, ces résultats sont intrinsequement corrélationnels
et ne peuvent donc pas étre utilisés comme preuve d’'un role fonctionnel médiateur du systeme
moteur dans la compréhension des voyelles. Sur ce point, des études par stimulations
électrocorticales lors d’opérations neurochirurgicales ou par TMS et les données cliniques issues de
I’étude de patients aphasiques ne permettent pas de conclure véritablement a un réle causal
fonctionnel du systéeme moteur dans le traitement auditif de la parole dans des conditions optimales
d’écoute (pour une revue, voir Sato, Tremblay et Gracco, 2009). En effet, bien que des études TMS
récentes ont montré qu’une perturbation temporaire de I'activité du systéme moteur modifie
I'aptitude des participants a catégoriser des syllabes ambigilies ou présentées dans du bruit (Meister
et al., 2007; d’Ausilio et al., 2009; Mottonen et Watkins, 2009), de tels effets d’interférence n’ont pu
étre confirmés dans des taches de discrimination de syllabes clairement pergues (Sato, Tremblay et
Gracco, 2009; d’Ausilio et al., 2011). Il est de plus a noter que malgré I'activation commune de la
partie postérieure du gyrus frontal inférieur et du cortex prémoteur ventral adjacent lors de la
perception et production des voyelles, des différences d’activité ont été observées dans ces régions
entre voyelles mi-ouvertes, d’une part, et voyelles fermées et mi-fermées, d’autre part lors de la
tache de production mais non lors de celle de perception. Ce résultat peut étre relié a une étude
IRMf récente de perception et de production de la parole (Tremblay et Small, 2011), oU une
modulation de I'activité neuronale due a la complexité articulatoire a été observée en production
mais non en perception. Pour les auteurs, ce résultat ne confirme pas le caractére spécifique des
activations motrices observées lors de la perception de la parole.

A partir de ces résultats, étant donné le fait que des activités motrices ont été observées lors de la
perception des voyelles indépendamment de processus de séquencgage syllabique, de mécanismes de
coarticulation entre phonémes et une influence limitée du bruit du scanner sur le traitement auditif,
il devient nécessaire de discuter de possibles fonctions et roles alternatifs du systéme moteur lors de
la perception de parole dans ces conditions favorable d’écoute. Comme mentionné précédemment,
méme les opposants a tout réle causal du systeme moteur dans les traitements de décodage
acoustico/phonétique et de compréhension de la parole ne remettent pas en question I'existence
d’interactions entre systemes de perception et de production de la parole (voir Diehl, Lotto et Holt,
2004; Lotto, Hickok et Holt, 2009; Hickok, Houde et Rong, 2011). En effet, les activités motrices
observées lors de la perception de la parole pourraient s’expliquer du fait de la coactivation des
régions auditives et motrices lors de la production de la parole, coactivation pouvant mener a la
formation de liens spécifiques articulo-auditifs par le biais d’apprentissage associatif et de principes
hebbiens (Pulvermdiiller et al., 2006; Lotto, Hickok et Holt, 2009) ce, notamment lors de |'acquisition
de la parole pendant I'enfance. De ce point de vue, I’activation de la voie dorsale observée dans la
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présente étude lors de la perception de voyelles n’impliquerait pas forcément sa participation dans
des traitements phonétiques mais représenterait plutot la conséquence de processus
d’apprentissage associatif antérieur.

Une autre possibilité est que I'activité motrice observée lors de la perception de voyelles pourrait
signifier un cas spécifique de convergence sensorimotrice automatique (Scott, McGettigan et Eisner,
2009; Sato, Tremblay et Gracco, 2009). Chez les adultes, il a été démontré, que des effets de
convergence ont lieu systématiquement lors d’interactions conversationnelles et qu’ils se
manifestent sous diverses formes, par exemple par la posture (Shockley et al., 2003), les
mouvements de téte et les expressions faciales (Estow et al., 2007), les mouvements respiratoires
(McFarland, 2001), I'intensité vocale (Natale, 1975) et le débit de parole (Giles et al., 1991). Au
niveau phonétique, de précédentes études ont également souligné pour I'auditeur une tendance a
imiter un certain nombre de caractéristiques phonétiques issues des signaux de parole du locuteur —
c'est le phénoméne de convergence phonétique. Alors que certaines études ont démontré
I’existence d’un tel mécanisme de convergence phonétique dans un cadre écologique et naturel, lors
d’interactions conversationnelles (par exemple, Sancier et Fowler, 1997; Pardo, 2006; Aubanel et
Nguyen, 2010), cet effet apparait également dans le cadre d’études en laboratoire, sans interlocuteur
ni interactions conversationnelles mais par la simple exposition a des stimuli de parole auditifs et/ou
visuels (par exemple, Kerzel et Bekkering, 2000; Gentilucci et Cattaneo, 2005; Gentilucci et Bernardis,
2007; Delvaux et Socquet, 2007; Kappes et al., 2009). Dans ce cadre, une hypothése quelque peu
spéculative serait que l'activité motrice observée lors de la perception de voyelles pourrait
représenter des processus sensorimoteurs automatiques d’adaptation aux stimuli percus. De |3, cette
hypothése pourrait indiquer un role central du systeme moteur lors de conversations
interactionnelles, un aspect essentiel du langage humain dans son emploi le plus élémentaire (‘for
motor representations and processes in conversation, an essential aspect of human language in its
most basic use’ Scott, McGettigan et Eisner, 2009).

Représentations différenciées entre voyelles

Perception : Si les analyses spécifiques aux traits phonétiques confirment I'implication de la voie
dorsale dans le traitement auditif des voyelles, elles n’ont révélé en revanche aucune ségrégation en
terme topographique entre les différents traits. Ce résultat nul apparait cohérent avec une récente
étude IRMf (Obleser et al., 2010) dans laquelle des analyses univariées, basées sur une soustraction
des activations observées lors d’une tache de perception de parole par rapport a celles observées
dans une condition de repos, n‘ont pas apporté d’éléments en faveur de différences d’activation
entre catégories phonétiques (mais voir Obleser et al., 2006 pour une étude semblable utilisant une
analyse a effet fixe). En revanche, en utilisant une méthode d’analyse multivariée de reconnaissance
statistique des patrons d’activité sur les mémes données, Obleser et colléegues (2010) ont démontré
une classification supérieure au hasard des catégories vocaliques et consonantiques dans le cortex
auditif temporal supérieur. Ce résultat apparait en adéquation avec I'étude princeps effectuée par
Formisano et collégues (2008) utilisant également une méthode d’analyse multivariée et démontrant
des cartes de discrimination pour trois différentes voyelles isolées (/i/, /a/, /u/) au niveau des aires
temporales supérieures, depuis le gyrus latéral de Heschl (parties antérieure et postérieure) jusqu’au
sulcus temporal supérieur. Face a ces études, nos résultats soulignent ainsi les limites actuelles d’une
approche localisationniste basée sur des méthodes d’analyses univariées et plaident indirectement
en faveur de représentations plus largement distribuées au travers de régions cérébrales sensorielles
et motrices.

Production : Les analyses spécifiques aux traits phonétiques d’ouverture (voyelles fermées, mi-
fermées et mi-ouvertes) et d’arrondissement/antériorité (voyelles antérieures non arrondies,
arrondies et postérieures arrondies) confirment I'implication de régions cérébrales communes aux
différents traits mais ne révelent aucune ségrégation topographique entre eux. Néanmoins, alors
gu’aucune région cérébrale ne montre de changements significatifs d’activité pour les dimensions
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d’arrondissement/antériorité, des activations accrues ont été observées au niveau de la partie
postérieure du gyrus frontal inférieur, de I'insula antérieure gauche, du cortex prémoteur bilatéral,
de I'aire motrice supplémentaire, du gyrus supramarginal et du cortex somatosensoriel pour les
voyelles mi-ouvertes, en comparaison avec les voyelles fermées et mi-fermées. A partir de ce
résultat, il est a noter qu’en Francais, par rapport aux autres voyelles, les voyelles mi-ouvertes
(notamment le /oe/ et le /3/) sont rarement produites en contexte isolé, mais apparaissent plutét en
contexte syllabique fermé (Durand, Laks et Lyche, 2002). Il est possible que cette moindre naturalité
de production dans un contexte isolé ait pu influencer la précision motrice de leur réalisation. La
distribution et variabilité plus large des valeurs du F1 pour les voyelles mi-ouvertes en comparaison
aux voyelles fermées et mi-fermées vont d’ailleurs dans le sens de cette proposition. De maniéere
intéressante, cette augmentation d’activité a été observée non seulement dans les régions
cérébrales classiquement dédiées a [linitiation et la planification motrices (aire motrice
supplémentaire, gyrus frontal inférieur et cortex prémoteur, cortex insulaire antérieur) mais aussi
dans le cortex somatosensoriel secondaire et le lobule pariétal inférieur. Dans le modéle
neurocomputationnel DIVA de production de la parole (Guenther, 2006; Guenther et Vladusich,
2012), il est supposé que des cartes d’états et d’erreurs somatosensorielles, localisées dans ces
régions pariétales, comparent les buts somatosensoriels prédits (soit les sensations tactiles et
proprioceptives attendues des unités de parole produites) avec le feedback somatosensoriel réel du
conduit vocal. Les sorties de ces cartes d’erreurs somatosensorielles se propagent ensuite vers le
cortex moteur dans le but de permettre, si nécessaire, une correction en ligne des commandes
motrices du locuteur. En accord avec cette hypothése, Golfinopoulos et collegues (2011) ont observé
une augmentation d’activation dans le gyrus supramarginal antérieur de maniére bilatérale lorsque
le feedback somtosensoriel du sujet lors d’'une tache de production de parole était modifié de
maniére soudaine ou inattendue par des perturbations articulatoires de la machoire. Dans notre
étude, I'activation accrue du cortex somatosensoriel et du lobule pariétal inférieur lors de la
production de voyelles mi-ouvertes pourrait donc refléter une demande accrue des processus de
monitoring somatosensoriel dans le but de mieux contréler la production de ces voyelles. De maniére
intéressante, de telles modulations d’activation n’ont pas été observées au niveau du cortex auditif,
ce qui suggere des boucles de feedback corrective différentes pour les processus de régulation et
surveillance somatosensorielle ou auditive. Il est important de noter que des activations moins fortes
ont été observées dans ces régions pour les voyelles fermées et mi-fermées et ce non seulement par
comparaison aux voyelles mi-ouvertes mais aussi par rapport a la condition de repos. Ce résultat
suggere une diminution d’activité de ces régions pariétales lors de la production d’unités de parole
surapprises. Face a cette hypothese, ces résultats appuieraient I'hypothése de I'existence de
mécanismes inhibiteurs moteurs vers ces régions, correspondant a une réduction d’activité au niveau
du lobule pariétal inférieur et du cortex somatosensoriel dans le cas de production de voyelles
surapprises mais également une augmentation de l'activité de ces régions dans des circonstances
moins naturelles nécessitant des processus de monitoring plus important des actions orofaciales
produites (Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012; Golfinopoulous et al., 2011; voir aussi
Christoffels et al., 2011).

Délais d'acquisition

L'analyse de groupe relative aux 3 délais d’acquisition des images fonctionnelles révele des
activations largement communes aux 3 délais d’acquisitions (4s, 5s, 6s) lors des tdches de perception
et de production de la parole, confirmant par la méme la bonne adéquation de ces délais dans
I"acquisition du signal BOLD lors de ces deux taches. Néanmoins, I'effet principal des trois délais
d’acquisition montre également des décours temporels significativement différents dans certaines
régions corticales et sous-corticales et ce, également, en fonction de la tache. Quatre patterns de
modification du signal BOLD en fonction de la tache ont ainsi émergé :

e Perception — activité croissante de 4s a 6s, production — activité décroissante de 4s a 6s. Cela est
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les cas pour les régions pariétales supérieures, le claustrum et le putamen droit.

e Perception — pas de différence, production — activité croissante de 4s a 6s. Ce pattern d’activité
est observé au niveau des aires occipitales et peut étre expliqué par la stimulation visuelle
continue de la consigne visuelle dans la tdche de production, absente dans la tache de
perception.

e Perception — pas de différence, production — activité décroissante de 4s a 6s. Cela est les cas pour
les régions frontales, y compris I'aire motrice supplémentaire, le cortex frontal inférieur, moyen,
prémoteur et moteur primaire. En production, ces régions sont impliquées dans la boucle
préparatrice pour planifier les séquences motrices (cortex prémoteur) et initier (aire motrice
supplémentaire) I'exécution du mouvement (cortex moteur primaire).

e Perception — activité décroissante de 4s a 6s, production — activité croissante de 4s a 6s. Cela est
le cas pour le gyrus temporal supérieur, les régions pariétales inférieures incluant le gyrus
supramarginal, l'opercule rolandique, l'insula, le thalamus et le cervelet. Ce dernier serait
nécessaire, dans la tache de production de voyelles, dans la surveillance en ligne de |'exécution
motrice des voyelles maintenues en fonction des retours sensoriels, auditifs et somatosensoriels,
parvenant depuis les régions temporales et pariétales via le thalamus. Un résultat intéressant
clairement dépendant de la tache concerne le gyrus temporal supérieur dans sa partie antérieure
proche de l'aire temporopolaire, ol le signal BOLD décroit en perception mais augmenteen
production en fonction du délai.

A l'instar de quelques études qui montrent des différences d’activité de certaines régions cérébrales
en fonction de la latence d’acquisition (Riecker et al., 2005; Dresel et al., 2005; Ozdemir , Norton et
Schlaug, 2006; voir aussi I'étude 1.1), ces résultats apportent des informations importantes quant
aux délais temporels des réponses hémodynamiques des diverses régions cérébrales en fonction des
taches effectuées. Ils peuvent donc étre intéressants du point de vue méthodologique pour de
futures études IRMf utilisant le protocole d'acquisition sparse sampling, afin de capturer les réponses
hémodynamiques maximales en fonction des taches et des régions d'intérét. Par exemple, nos
résultats concordent avec ceux de Gracco, Tremblay et Pike (2005) et de I'étude 1.1 ou les réponses
hémodynamiques optimales pour la plupart des régions cérébrales concernent un délai d'acquisition
de 5 ou 6 secondes. Pour les taches de perception de parole, les délais de 4 ou 5 secondes
apparaissent optimaux®.

Face a des différences d'activation fonction du délai d’acquisition et de la tache réalisée, il serait
tentant d'émettre des hypothéses fonctionnelles entre le décours temporel du signal BOLD et la
connectivité fonctionnelle des régions activées (voir la discussion du premier chapitre), nous
rappelons cependant que ce genre d’inférence doit étre considéré avec précautionpuisque la relation
entre la décharge neuronale et l'activité BOLD n'est pas linéaire et que d'autres facteurs
(métaboliques, physiologiques, etc...) entrent en compte dans les interactions entre ces processus
(voir Vanzetta et Grinvald, 2008, ainsi que la discussion du premier chapitre).

1.2.5 Conclusion

La présente étude a permis de mettre en évidence les substrats neuronaux sous-jacents a la
production et la perception de (ses propres) voyelles. En accord avec nos hypothéses sur une nature
sensorimotrice de ces unités de parole, outre des activations du cortex auditif lors de ces deux
taches, nous avons également observé des activations frontales motrices communes. L'analyse de
conjonction démontre ainsi un réseau sensorimoteur commun aux taches de perception et de

43 . N . \ , _—

Il est important de rappeler que nous avons cherché a apparier au plus prés les latences d’acquisition dans les deux
taches. Pour ce faire, dans la tache de production de voyelles, nous avons pris en compte un délai supplémentaire de
500ms afin de tenir compte du délai entre I’affichage de la consigne visuelle et le début de la production.
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production incluant le gyrus frontal inférieur, le gyrus temporal supérieur s'étendant de la région
antérieure jusqu'a la frontiere temporo-pariétal et la partie ventro-antérieure du gyrus
supramarginal. Enfin, bien que nous n'ayons pu déterminer d'organisation phonémotopique des
voyelles par 'utilisation d’analyses univariées, un projet en cours utilisant des analyses multi-variées
de patterns multi-voxels devrait permettre d'affiner cette question. Par ailleurs, nos résultats ont
montré une activité accrue de régions impliquées dans le contréle moteur de la parole (la partie
postérieure du gyrus frontal inférieur, de I'insula antérieure gauche, du cortex prémoteur bilatéral,
de I'aire motrice supplémentaire, du gyrus supramarginal et du cortex somatosensoriel) lors de la
production des voyelles mi-ouvertes, en fonction du degré de maitrise articulatoire. Pris ensemble,
ces résultats suggérent un couplage fonctionnel entre systémes de perception et de production de la
parole et appuient I'idée d'une nature sensorimotrice des représentations cérébrales des unités de la
parole.

Page 97 | 217



Page 98 | 217




tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

- 2nde Partie -

Controle sensorimoteur adaptafif
et codage du but des actions
orofaciales et vocaligues
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Avant-propos

Les études présentées dans la premiere partie de cette these ont permis de mettre en évidence les
réseaux neuronaux sous-jacents a la réalisation de gestes orofaciaux ainsi qu’a la production et a la
perception des voyelles du Frangais.

Les études 2.1 et 2.2 présentées dans la seconde partie de cette these impliquaient des protocoles
expérimentaux et des méthodes d’acquisition et de prétraitements des données fonctionnelles et
anatomiques en tous points identiques, a I'exception de I'utilisation d’un paradigme d’adaptation. Ce
paradigme d’adaptation, dit de répétition suppression, consiste en une diminution de I'activité de
populations neuronales spécifiques lors de la productionet/ou de I’écoute répétée de stimuli. Dans le
cadre de possibles mécanismes adaptatifs reliés aux informations sensorielles et motrices percues
et/ou produites, nous avons utilisé ce paradigme de répétition suppression de maniére a déterminer
les régions possiblement impliquées dans le codage du but des actions percues ou produites et dans
des processus sensoriels prédictifs/adaptatifs.

Ces deux études ont été réalisées en collaboration avec Marc Sato (Département Parole & Cognition,
Laboratoire GIPSA-lab, UMR CNRS 5216 & Université de Grenoble) et Laurent Lamalle (Centre
Hospitalier Universitaire de Grenoble, Structure Fédérative de Recherche N°1 “RMN Biomédicale et
Neurosciences”, Unité IRM 3T).

Ces études ont été principalement subventionnées par un financement de I'Institut National
Polytechnique de Grenoble (Bonus Qualité Recherche "Modyc", "Modélisation dynamique de
I'activité cérébrale") et par des financements de I’Agence Nationale de la Recherche (ANR "SPIM",
"l'imitation dans la parole : des intégrations sensorimotrices a la dynamique des interactions
conversationnelles") et par Northern Digital Inc. ("Best student paper award", Ninth International
Seminar on Speech Production, Montréal, Canada).

Publications pertinentes

e Grabski K, Lamalle L & Sato M. (sous presse). Somatosensory-motor adaptation of orofacial
actions in left posterior parietal and ventral premotor cortices. Plos One.

e Grabski K, Lamalle L & Sato M. (en préparation). Mirror mechanisms and sensorimotor adaptive
changes during vowel perception and production.
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Chapitre 2.1

Adaptation somatosensorimoftrice
et codage du but des actions
orofaciales

Resume / Abstract

De nombreux modeéles récents computationnels et neurobiologiques du contréle moteur appuient
I’hypothése d’une organisation hiérarchique des représentations d’action au sein du systéme
nerveux central. Ces modeles distinguent différents niveaux de représentations motrices, depuis les
représentations musculaires et cinématiques jusqu’aux représentations de plus haut niveau
impliquées dans le codage du but des actions. Sur ce point, de nombreuses études sur les primates
humains et non humains appuient une localisation du codage du but des actions manuelles au sein
du cortex prémoteur et des aires pariétales postérieures. Pour étendre ces résultats aux actions
orofaciales, nous avons utilisé dans la présente étude un paradigme de répétition suppression lors de
la mesure de l'activité neuronale par imagerie par résonance magnétique fonctionnelle liée a
I’exécution répétée de mouvements intransitifs et silencieux des lévres, de la machoire et de la
langue. Dans le domaine du controle moteur, ce paradigme implique une diminution de I'activité de
populations neuronales spécifiques lors de la répétition d’actes moteurs et pourrait refléter des
mécanismes d’adaptation sensorimotrice. Dans la présente étude, les mouvements orofaciaux ont
activé un ensemble de régions cérébrales communes constituant un réseau neuronal minimal
classiguement impliqué dans le contréle moteur orofacial. De maniéere cruciale, une diminution des
réponses neuronales lors de la répétition des mouvements orofaciaux a été spécifiquement observée
dans I’lhémisphére gauche, au sein du sulcus intrapariétal et du lobule pariétal inférieur adjacent, du
lobule pariétal supérieur et du cortex prémoteur ventral. Ces résultats suggérent |'existence de
mécanismes de codage du but des actions orofaciales intransitives et silencieuses au sein de ce
circuit fronto-pariétal.

Recent computational and neurobiological models of motor control argue for a hierarchical
organization of action representation in the central nervous system. These models distinguish
between different levels of motor representation, from muscle and kinematic representations to
higher-level representations involved in action goal coding. From this latter level, numerous studies
in both human and nonhuman primates have provided evidence for action goal coding of manual
actions in premotor and posterior parietal cortices. To extend these results to orofacial actions, we
used a repetition suppression paradigm while measuring neural activity with functional magnetic
resonance imaging during repeated intransitive and silent lip, jaw and tongue movements. In the
motor domain, this paradigm refers to decreased activity in specific neural populations due to
repeated motor acts and has been proposed to reflect sensorimotor adaptation. In the present
study, orofacial movements activated a set of largely overlapping, common brain areas forming a
core neural network classically involved in orofacial motor control. Crucially, suppressed neural
responses during repeated orofacial actions were specifically observed in the left hemisphere, within
the intraparietal sulcus and adjacent inferior parietal lobule, the superior parietal lobule and the
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ventral premotor cortex. These results provide evidence for action goal coding and motor-to-
somatosensory adaptive control of intransitive eand silent orofacial actions in this fronto-parietal
circuit.

e Mots clés : Contréle moteur orofacial, codage du but de I'action, IRMYf, répétition suppression,
adaptation, sparse sampling.

e Keywords: Orofacial motor control, action goal coding, fMRI, repetition suppression, adaptation,
sparse sampling.

2.1.1 Infroduction

Codage du but de I'action

Une hypothése partagée par de nombreux modeles et études portant sur le controle moteur est celle
d’une organisation hiérarchique de l'action au sein du systéme nerveux central et impliquant
plusieurs niveaux de représentations d’action, depuis les représentations musculaires et
cinématiques jusqu’a des niveaux plus abstraits impliqués dans le codage du but et de I'intention de
I'action (pour une revue récente, voir Grafton et Hamilton, 2007, qui proposent quatre niveaux de
codage de I'action : l'intention, le but de I'action, la stratégie motrice et les parametres musculaires
précis).

En appui de cette décomposition hiérarchique des représentations d’action, des enregistrements
unicellulaires dans les aires prémotrices et motrices chez les primates non humains ont fourni des
arguments en faveur d’une sélectivité de réponse de populations neuronales spécifiques fonction de
différentes variables motrices lors de mouvements manuels (par exemple, force musculaire, vitesse,
direction; Kakei, Hoffman et Strick, 1999; Reina et al., 2001; Georgopoulos et al., 1986; Scott et
Kalaska, 1997; Scott, Sergio et Kalaska, 1997). A un niveau plus haut d’abstraction dans cette
hiérarchie motrice, une sélectivité neuronale pour le codage du but des actions manuelles transitives
(soit une action dirigée vers un objet) a été identifiée au niveau des aires postérieures pariétales et
prémotrices ventrales (Rizzolatti et al., 1988; Fogassi et al., 2005; Gardner et al., 2007; Rozzi et al.,
2008; Umilta et al., 2001; Bonini et al., 2010, 2011). Notamment, un argument fort en faveur d’un tel
codage du but des actions manuelles provient de I'existence de populations neuronales spécifiques
au sein des aires pariétales inférieures et prémotrices ventrales montrant des réponses différentiées
lors de mouvements de préhension similaires mais dont le but final de I'action differe (par exemple
saisir une cacahuéte pour la manger ou pour la déplacer; Fogassi et al., 2005, Bonini et al., 2010).

Chez I'homme, les premieres arguments en faveur d'une organisation du controle moteur en
différents niveaux de représentations viennent des études neuropsychologiques des patients
apraxiques et, notamment, ceux présentant une apraxie idéomotrice qui se caractérise par une
incapacité a imiter correctement des gestes manuels et a mimer 'utilisation d’ustensiles malgré une
force, une dextérité et une compréhension de la consigne tout a fait correctes. Des travaux pionniers
de Liepmann (1920) sur ces patients suggérant un codage des buts d’actions dans le cortex pariétal
postérieur, d’autres études ont permis d’associer ce déficit avec des |ésions localisées au niveau du
sulcus intrapariétal et des aires prémotrices gauches (par exemple, Haaland, Harrington et Knight,
2000). Cette forme d'apraxie peut étre contrastée avec une autre forme clinique, I'apraxie
idéationnelle (décrite par De Renzi et Lucchelli, 1988), liée a un dysfonctionnement ou une lésion au
niveau de la jonction temporo-pariétale gauche, dans laquelle le but d'action est préservé mais le
séquengage du mouvement est perturbé.

Plus récemment, les avancées des méthodes de neuroimagerie ont permis d'étudier les corrélats
neuronaux liés aux codage de l'action chez I'humain sain et de maniére non invasive. A titre
d'exemple, Johnson-Frey (2004) propose que l'utilisation d'ustensiles (qui nécessite d'une part des
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connaissances sémantiques par rapport aux possibles buts d'actions et d'autre part des
connaissances procédurales rendant possibles I'exécution de ce but d'action) implique des régions
temporales postérieures (pour l'identification de I'objet et les connaissances pragmatiques quant a
son utilisation), pariétales postérieures et frontales moyennes/prémotrices gauches (qui permettent
de chaisir, planifier et exécuter un but d'action correspondant avec I'utilisation de I'objet). En effet,
des taches impliquant la pantomime d'utilisation d'ustensiles, dans lesquelles les buts d'actions tout
comme le séquencage et l'exécution doivent étre correctement récupérés, ont montré des
activations du lobule pariétal inférieur et du gyrus frontal moyen de I’"hémisphére gauche (Johnson-
Frey et al., 2005). Hamilton et Grafton (2006) ont montré que la partie antérieure du sulcus pariétal
inférieur code I'objectif de I'action, ce qui est en accord avec des études plus récentes de Desmurget
et al. (2009) qui montrent qu’une stimulation directe du lobule pariétal inférieur induit des envies
irrépressibles de mouvoir. En fonction de la force de stimulation, ces envies peuvent méme se
transformer en véritables illusions de mouvement. Au contraire, la stimulation du cortex prémoteur
induit 'effet inverse: les mouvements réels ne sont pas conscientisés, les sujets niant la réalisation
effective de leurs propres mouvements. Desmurget et Sirigu (2009) proposent que l'intention
motrice soit localisée dans les régions pariétales postérieures inférieures tandis que |'exécution du
plan moteur serait liée au cortex prémoteur. Par ailleurs, les auteurs proposent que I'exécution du
mouvement peut-étre dissociée de la conscience motrice, mais celle-ci apparaitrait plutot grace aux
retours des conséquences sensorielles en relation avec les commandes motrices élaborées au sein du
cortex prémoteur.

® Unconscious movement
A Conscious motor intention ) . )
% lllusory movement Figure 2.1 : La stimulation

One color per subject (n=7) des régions pariétales et

prémotrices évoque soit
I'envie ou l'illusion de
mouvements (sans
exécution) ou la
réalisation effective de
mouvements sans

conscientisation par le
sujet. Les stimulations ont
été effectuées chez 9
patients lors d’opérations
neurochirurgicales a crane
ouvert (Figure empruntée
a Desmurget et al., 2009).

Le mécanisme de Répétition Suppression

Les travaux psychophysiques et comportementaux sur la perception ont démontré que I'observation
répétée ou prolongée d'un méme type de stimulation induit des modifications perceptives. Cela a été
montré par exemple pour la perception visuelle de mouvements (Mather et al., 1998) ou de visages
(Webster et al., 2004) ou encore pour la perception auditive de syllabes (Eimas et Corbit, 1973; voir
aussi le Chapitre 3.1 de la présente these).

Les mécanismes neuronaux sous-jacents a cette adaptation perceptive ont été par la suite étudiés
chez le macaque en effectuant des enregistrements unicellulaires. Chez I'homme, la méthode
d’'imagerie par résonance magnétique fonctionnelle a été pour la premiere fois utilisée
conjointement a un paradigme d’adaptation par Grill-Spector et collegues (1999) afin d'étudier des
propriétés invariantes d'objets percus visuellement. Ce paradigme d’adaptation en IRMf s’est révélé
étre un outil puissant permettant de dissocier les substrats neuronaux impliqués dans les différents
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niveaux de traitements d'un méme type de stimulus (Grill-Spector et Malach, 2001; Grill-Spector,
Henson et Martin, 2006) et a été récemment également utilisé pour étudier les différents niveaux de
représentations motrices des actions manuelles (voir ci-dessous).

Ce paradigme d’adaptation, ou de répétition suppression (RS), est relié a une diminution du signal
BOLD lors de l'observation ou de |’exécution répétée de stimuli ou d’actions au sein de régions
cérébrales impliquées dans le traitement de I'action observée ou produite*. Le mécanisme de RS est
étroitement relié a la notion de codage de populations neuronales spécifiques. Un certain nombre de
travaux électrophysiologiques ont effectivement démontré un tel codage par des populations
neuronales (‘population coding’) : par exemple, Georgopoulos et al. (1986) ont montré un codage
populationnel dans le cortex moteur primaire pour la direction d’'un mouvement exécuté tandis que
Britten et al. (1993) ont montré un codage de populations neuronales de l'aire visuelle MT dans la
discrimination de la direction de mouvement percus®. Lors d’études IRMf, des effets de RS ont été
observés pour diverses fonctions et taches, incluant la vision (Grill-Spector et al., 1999; Kourtzi et
Kanwisher, 2000; Grill-Spector et Malach, 2001; Summerfield, 2006), le langage (Joanisse, Zevin et
McCandliss, 2007; Menenti et al., 2011, pour plus de détails, voir le Chapitre 2.2), le contréle moteur
(Grafton et Hamilton, 2007; Dinstein et al., 2007; Chong et al., 2008; Hamilton et Grafton, 2009;
Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2009).

Le paradigme de RS se base sur I’'hypothese que la répétition d’un stimulus ou d’une caractéristique
spécifique (trait) de ce stimulus va entrainer une adaptation des populations neuronales codant ce
stimulus ou ce trait et une diminution de leurs activités. Ainsi, pour déterminer si une région est
sensible a un stimulus ou a un trait donné lors d’'une étude IRMf, on présente une suite de stimuli
soit différents, soit identiques ou partageant un trait particulier. Par comparaison avec deux stimuli
différents, si la répétition du stimulus ou du trait induit une suppression de I'activité d’une région
cérébrale (voir Figure 2.2), c’est que les populations neuronales de cette région codent effectivement
le stimulus ou le trait commun partagé par les stimuli répétés. Ce paradigme permet ainsi de
différencier les régions ou réseaux neuronaux associés a différents types de stimuli ou a différents
niveaux de représentation.

Différentes études ont permis de montrer I'existence d’un effet de RS selon différentes échelles
temporelles (de quelques millisecondes a quelques minutes voire méme des jours; pour une revue,
voir Grill-Spector, Henson et Martin, 2006). De plus, cet effet est observable aussi bien au niveau des
cellules que du signal BOLD local®. Enfin, I'avantage d'utiliser ce paradigme d'adaptation en IRMf
consiste également en une augmentation de la spécificité et résolution spatiale des enregistrements.

Il existe plusieurs modeles explicatifs, a ce jour encore débattus, quant aux mécanismes
physiologiques reliés a I'effet de RS (voir Figure 2.2) :

e Modele de fatigue : afin de prévenir une saturation du systeme et de favoriser la détection de
nouveaux stimuli ou traits, la décharge des neurones codant de maniere optimale un stimulus ou
un trait spécifique est réduite lors de leur présentation répétée. De plus, les redondances de
codage entre différentes populations sont diminuées de maniére a augmenter |'efficacité de
I'encodage de l'information.

e Modeéle d’aiguisement ('sharpening’) : la répétition est considérée comme dépendante d’un

11 existe également un mécanisme inverse (‘repetition enhancement’) consistant en une augmentation du signal BOLD
(voir Henson et Rugg, 2003).

** Voir aussi les travaux de Hatsopoulos sur I'exploitation du codage populationnel du cortex moteur primaire notamment
dans les implémentations cerveau-machine et Ma et Pouget (2009) pour une revue des études théoriques reliées au codage
neuronal populationnel.

*® De fait, différentes méthodes exploitent ce mécanisme. Par exemple lors d’études EEG/MEG, ou différents paradigmes
d’adaptation (comme le paradigme oddball classique) permettent de mettre en évidence une modulation des réponses
électrophysiologiques lors de la présentation répétée d’'un méme stimulus ou de stimuli partageant un trait commun.
Notamment, la présentation auditive ou visuelle d’un stimulus ‘déviant’ dans une série de stimuli identiques ‘standards’ fait
apparaitre une onde négative autour des 150-250ms (la négativité de discordance, ‘Mismatch Negativity’ ou MMN;
N&atdnen, Gaillard et Mantysalo, 1978; Cammer, 1990).
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apprentissage progressif. Au fur et a mesure de la présentation d’un stimulus, les neurones non
pertinents au traitement de ce stimulus se désengagent alors que les neurones les plus
pertinents renforcent I’'encodage. De plus, du fait des interactions compétitives entre neurones,
ceux ayant des décharges les plus robustes inhibent I'activité des neurones voisins.

e Modele de facilitation : ici aussi I'effet de RS est considéré comme dépendant d’un apprentissage
progressif. Au fur et a mesure des présentations, une accélération des temps de traitements
intervient et induit une baisse globale d’activité.

(a) Fatigus model (b)  Sharpening modsl (c)  Faciitation model
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Figure 2.2 : Modeéles explicatifs reliés a I'effet de RS. En haut a gauche : Décharge d'un neurone du cortex temporal du
singe macaque en réponse a la présentation visuelle d'objets (décharges neuronales lors de la premiére présentation
d'un objet, d'un nouveau stimulus et lors de la présentation répétée de I'objet). En haut a droite et en bas : Comparaison
des trois modeles de I'effet de RS concernant les modifications de décharge neuronale et d’amplitude du signal BOLD
apreés répétition d'un stimulus. Dans le modéle de fatigue, la réponse de I'ensemble de la population neuronale sensible
au stimulus présentée diminue. Dans le modéle d'aiguisement, I'activité des neurones codant des traits non pertinents
pour la reconnaissance du stimulus cesse, seuls les neurones pertinents maintiennent leur réponse. Dans le modéle de
facilitation, la méme population continue a décharger mais le temps de traitement (latence ou durée de la décharge)
diminue (Figures empruntées a Grill-Spector, Henson et Martin, 2006).
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Répétition suppression pour étudier le but de I'action

A notre connaissance, les corrélats neuronaux du but de I'action chez 'lhomme ont été étudiés en
utilisant le paradigme de RS lors de I'observation ou de I'exécution répétée d’actions manuelles
(transitives ou intransitives). En accord avec les études sur les primates nonhumains, ces études ont
principalement révélé un effet de RS dans le sulcus intrapariétal et la partie dorsale du lobule pariétal
inférieur, ainsi que dans la partie operculaire du gyrus frontal inférieur et le cortex prémoteur ventral
adjacent (par exemple, Dinstein et al., 2007; Hamilton et Grafton, 2009; Kilner et al., 2009).

Green: Observed non-repeat > repeat Oy 3y > Ty Ty

Orange: Executed non-repeat > repeat Oy @y, > D, A,

Yellow: Overlap of both effects (Visual & Motor Adaptation)

Figure 2.3 : Régions cérébrales sensibles a I'effet de RS lors de I'observation (en vert) ou de I'exécution (en orange)
répétée de mouvements manuels intransitifs communicatifs (jeu du "papier-feuille-ciseaux"; Figure empruntée a
Dinstein et al., 2007).

Cependant, la plupart de ces études ne montrent pas d’effets d’adaptation cross-modale (voir
Hamilton et Grafton, 2006, 2009 et Majdandzic et al., 2009 pour des études impliquant uniquement
I’observation ou I'exécution répétée d’une action; ou Dinstein et al., 2007 pour une étude impliquant
ces deux taches mais réalisées séparément) ou alors une adaptation cross-modale asymétrique : soit
lors de la perception d’une action suivie de son exécution (Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2009),
soit lors de I'exécution d’une action suivie par son observation (Chong et al., 2008). Caramazza et
collegues (2009) ont exprimé une critique quant a l'interprétation de ce type de résultats en termes
de preuve de I'existence d’un systéme de neurones miroirs chez I’homme impliqué dans le codage du
but des actions. En effet, ces auteurs soutiennent qu’il est nécessaire de démontrer une adaptation
cross-modale symétrique pour appuyer |'existence d’un systéme des neurones miroirs. Néanmoins,
Kilner et al. (2009) ont depuis démontré un effet d’adaptation au niveau du gyrus frontal inférieur
bilatéral aussi bien lors de I'exécution suivie par I'observation d’actions manuelles transitives que lors
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de I'observation de ces actions suivies par leur exécution®’.

Adaptation et processus de controle predictif

Bien que discuté en termes de codage du but de l'action, une interprétation computationnelle
convergente de |'effet de RS dans ces aires pariétales et prémotrices est basée sur des processus
directs sensorimoteurs adaptatifs. Un modeéle direct fait partie du modéle génératif qui consiste en
un appariement entre controle moteur et conséquences sensorielles dans lequel les schémas de
codage prédictif comparent les prédictions top-down avec les informations sensorielles bottom-up,
ce qui créé une erreur de prédiction résiduelle, utilisée pour I’estimation et I'apprentissage en ligne
(Friston, 2005, 2011). Selon les modeles internes (Wolpert, Ghahramani et Jordan, 1995; Kawato,
1999; Wolpert et Flanagan, 2001), les conséquences sensorielles d’un acte moteur prédites (ou les
buts sensoriels) sont générées par le biais des copies d’efférence, en parallele de la commande
motrice. En cas de discordance entre conséquences sensorielles prédites et réelles, un signal d’erreur
de prédiction permet ainsi I'apprentissage sensorimoteur et la mise a jour des commandes motrices.
En regard des études IRMf d’adaptation sur les actions manuelles, il est possible que les actes
moteurs répétés aient causé un apprentissage sensorimoteur graduel et, du fait d’erreurs de
prédictions réduites, une mise a jour des représentations motrices de haut niveau impliquées dans le
codage du but de I'action dans les aires pariétales et frontales inférieures, ce qui serait reflété par
une suppression du signal BOLD. Bien que le codage des buts d’action et les modeéles directs aient été
largement étudiés dans le contexte des mouvements des membres ou des mains, de tels contrdles
sensorimoteurs sont également une idée centrale dans le domaine de la production de la parole
(pour une revue récente, voir Perkell, 2012). Par exemple, dans le modele de production de la parole
DIVA (Directions Into Velocities of Articulators; Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012), les
modulations de réponses des cortex auditif et somatosensoriel sont considérées refléter des
mécanismes de contréle correctif prédictif en ligne, dans lesquels les conséquences sensorielles de
I’acte de production de la parole sont évaluées avec I'afférence sensorielle réelle, dans le but de
controler la production et de distinguer les conséquences sensorielles de nos propres actions des
signaux sensoriels causés par des changements de I'environnement (pour des modéles similaires,
voir Tian et Poeppel, 2010; Hickok, Houde et Rong, 2011; Price, Crinion et MacSweeney, 2011; voir la
partie introductive et la discussion de I'étude 1.2).

Cadre de I'étude

En dehors des études portant sur les processus de contréle du feedback auditif lors de la production
de parole, l'existence de telles boucles régulatrices/prédictives entre systémes moteur et
somatosensoriel lors de I'exécution de mouvements orofaciaux simples, intransitifs et silencieux
reste cependant a étudier. Des études précédentes concernant I'exécution de mouvements des
levres, de la langue ou de la machoire/mandibule ont apporté des éléments en faveur de I'existence
d’un réseau neural minimal impliqué dans le contréle moteur orofacial et d’'une organisation
somatotopique séquentielle dorso-ventrale des articulateurs supralaryngés (voir Chapitre 1.1). En
revanche, aucune étude n’a a ce jour étudié les corrélats neuronaux du codage du but de I'action et
du controle sensorimoteur prédictif lors de mouvements orofaciaux silencieux et intransitifs. Dans la
prolongation des résultats mentionnés, la présente étude IRMf avait pour objectif de déterminer une
possible suppression de I’activité neurale dans les aires pariétales et prémotrices lors de I'exécution
répétée d’actions orofaciales intransitives et silencieuses. Dans ce but, des mouvements de
protrusion des levres, d’abaissement de la mandibule et de rétraction de la langue ont été exécutés
de maniere répétitive, lors de séries de six essais consécutifs. De plus, une méthode d’acquisition en

71 est & noter que les analyses de cette étude étaient restreintes au gyrus frontal inférieur afin d’optimiser la détection
des changements du signal BOLD au sein de cette région.
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sparse sampling a été utilisée de maniére a minimiser de possibles artefacts des images
fonctionnelles liés aux mouvements articulatoires.

2.1.2 Méthode

Protocole

Participants

Onze volontaires adultes sains ont participé a I’étude (9 hommes; age : 20-42 ans, moyenne : 29 ans).
Le recrutement des sujets est explicité dans la partie “Considérations Méthodologiques” du premier
chapitre.

Procédure expérimentale

L’expérience consistait en la réalisation distincte des taches suivantes :
e Une protrusion des levres (condition “lévres”)

e Une rétraction horizontale de la langue (condition “langue”)

e Une ouverture mandibulaire (condition “méachoire”)

Il était demandé aux participants d’initier chacune de ces taches depuis une position immobile de
repos, les muscles linguaux et labiaux relachés et de revenir a cette position initiale de repos a la fin
du mouvement. De maniére a évaluer les activations cérébrales spécifiquement associées au
controle moteur de chacun de ces articulateurs, une condition “controle”, sans aucune activité
motrice, a également été testée.

Les 3 taches motrices supralaryngées ont été réalisées lors d’un méme run fonctionnel (voir partie
“Considérations Méthodologiques”, Figure 1.1). Durant I'expérience, le sujet devait réaliser I'une des
3 conditions motrices ou la condition de repos toutes les 10 secondes (du fait de I'acquisition des
images fonctionnelles de type sparse sampling). Pour caractériser un possible effet de RS, chaque
condition était réalisée par trains consécutifs de 6 essais d’'une méme condition selon un ordre
pseudo-aléatoire. Les 3 conditions motrices et la condition de repos consistaient chacune en 3 séries
de 18 essais. Pour chaque essai, une consigne visuelle (“levres”, “langue”, “méachoire” ou “repos”)
indiquait au sujet la condition a réaliser. Précédée d’une croix de fixation durant 500ms, I’affichage
de cette consigne durant 1s servait également de repéere temporel aux sujets pour la réalisation de la
tache. Concernant le protocole d’acquisition en sparse sampling, I'intervalle de temps séparant un
geste orofacial et le milieu d’acquisition de I'image fonctionnelle correspondante était contrebalancé
entre chaque essai et était de 4s, 5s ou 6s.72 scans fonctionnels ont ainsi été acquis ((3 conditions
motrices + 1 condition de repos) x 3 séries x 6 répétitions). 3 scans ont été ajoutés en début de
session pour équilibrer le signal IRM et ont ensuite été supprimés des analyses.

Préfraitements des images fonctionnelles

Préalablement aux analyses statistiques, une série de prétraitements des images fonctionnelles a été
réalisée avec le logiciel SPM 5 (Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of
Neurology, London, UK) sous environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Ces
prétraitements incluaient des procédures de réalignement, de normalisation dans |'espace commun
du Montreal Neurological Institute (repere MNI) et de lissage spatial (voir partie “Considérations
Méthodologiques” pour une description détaillée de ces procédures).
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Analyses statistiques

Suite aux prétraitements, les données fonctionnelles ont été analysées avec le logiciel SPM 5
(Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of Neurology, London, UK) sous
environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Les régions cérébrales activées ont été
labellisées en utilisant la toolbox SPM Anatomy (Eickhoff et al., 2005) et, si nécessaire, en utilisant le
logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000). Les analyses par région d’intérét (ROIl) ont été
effectuées via la toolbox SPM Anatomy. Pour la visualisation des résultats, les cartes d’activation ont
été superposées sur un template anatomique standard en utilisant le logiciel MRICRON
(http://www.sph.sc.edu/comd/rorden/mricron/).

Analyses individuelles

Au niveau individuel et suite aux prétraitements des images fonctionnelles (voir partie
“Considérations Méthodologiques”), les activations neuronales liées aux gestes orofaciaux
supralaryngés ont dans un premier temps été estimées par I'utilisation d’'un Modele Linéaire Général
(GLM; Friston et al., 1995) et ce, indépendamment des différentes répétitions de chacune des actions
orofaciales. Pour chaque participant, un second GLM a été estimé de maniére a évaluer les activités
reliées a chacune des 6 répétitions (1 a 6) ce, indépendamment des taches motrices. Ces deux
analyses n‘ont pu étre regroupées au sein d’'une méme analyse du fait d'un trop faible nombre
d’essais par conditions (3 conditions x 6 répétitions x 3 scans).

Les modeles incluaient des régresseurs d’intérét reliés soit aux 3 taches motrices (chacune
représentée par 18 images fonctionnelles) indépendamment des répétitions, soit aux 6 répétitions
indépendamment des taches motrices (chacune représentée par 9 images fonctionnelles) et des
régresseurs de non-intérét liés aux paramétres de réalignement. Les conditions de repos formaient
une ligne de base.

Pour les deux modeles, la réponse de type hémodynamique associée a chaque évenement a été
modélisée par une fonction a réponse impulsionnelle finie et a impulsion unique (FIR) pour chaque
scan fonctionnel. Avant I’estimation du modele, un filtrage des basses fréquences a priori non reliées
aux conditions expérimentales (variations lentes d’origine physiologique) a été appliqué (passe-haut
de fréquence de coupure de 1/128 Hz). Les estimations des réponses FIR modélisées ont été
calculées de maniére a correspondre avec le décours temporel du signal BOLD observé pour chaque
voxel et chaque condition. Pour chaque participant, des cartes d’analyse statistique individuelles ont
ainsi été calculées pour chacune des 3 taches motrices dans le premier modéle et pour chacune des 6
répétitions dans le second modeéle, par contraste avec la condition contréle. Ces cartes statistiques
individuelles ont été ensuite utilisées pour les analyses de groupe.

Analyses de groupe

Afin de permettre une généralisation des résultats observés pour la population étudiée (Friston,
Holmes et Worsley, 1999), des analyses de groupe de second niveau a effet aléatoire ont été
réalisées au moyen d’analyses de variance (ANOVA) a mesures répétées.

Mouvements orofaciaux

De maniére a déterminer les activités cérébrales liées aux mouvements orofaciaux, une ANOVA a
mesures répétées a été réalisée avec comme facteur intra-sujet la tdche motrice (incluant 3 niveaux
liés aux mouvements des levres, de la langue et de la mandibule). La variable “sujets” a été prise en
compte comme facteur aléatoire.
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Trois contrastes t unidirectionnels ont été calculés afin de déterminer les régions cérébrales activées
de maniére spécifique pour chacune des taches orofaciales par rapport a la condition de repos. Dans
le but d’identifier les activations communes/partagées par toutes les conditions motrices, une
analyse de conjonction (Friston et al., 1999; Nichols et al.,, 2005) a également été effectuée.
Finalement, un contraste F bidirectionnel correspondant a |'effet principal de la condition motrice a
été calculé dans le but de déterminer les différences d’activations cérébrales entre les trois taches
motrices.

Effet de RS

Une seconde analyse de groupe a été réalisée dans le but de comparer les activations cérébrales
fonctions des 6 répétitions, indépendamment des tadches motrices supralyngées. Pour ce faire, une
seconde ANOVA a mesures répétées a été effectuée avec comme facteur intra-sujet I'ordre de
répétition (incluant 6 niveaux). La variable “sujets” a été prise en compte comme facteur aléatoire.

Six contrastes t ont été calculés de maniere a déterminer les régions cérébrales activées de maniere
spécifique pour chacune des six répétitions par rapport a la ligne de base. Dans le but d’identifier un
possible effet de RS, un contraste t représentant une décroissance progressive linéaire des
activations en fonction des 6 répétitions a été calculé.

Somatotopie sensorimotrice

Des analyses par régions d’intérét (ROI) ont été effectuées afin de tester une possible organisation
somatotopique des activations supralaryngées et laryngées au sein des structures primaires motrice
et somatosensorielle. Comme pour I'étude 1.1, trois régions d’intérét spécifiques correspondant aux
cortex primaire moteur et somatosensoriel ont été créées en utilisant la toolbox SPM Anatomy
(Eickhoffet al., 2005; voir Figure 2.6). La premiere ROl correspondait au cortex moteur primaire et
était composée des cartes cytoarchitectoniques des aires de Brodmann BA4a et BA4p (parties
antérieures et postérieures du cortex moteur primaire; voir Geyer et al., 1996). Etant données les
positions anatomiques des régions du cortex somatosensoriel primaire BA3 et BA1 (partie intérieure
du sulcus central et partie postérieure du gyrus postcentral respectivement; voir Geyer et al., 1999),
deux ROIs indépendantes ont été créées pour analyser les activités du cortex somatosensoriel
primaire correspondant aux cartes cytoarchitectoniques des aires 3a et 3b combinées pour
correspondre a I'aire de Brodmann BA3 et ala carte cytoarchitectonique de I'aire BA1.

Les analyses par ROl ont été réalisées individuellement pour chaque participant et chaque tache, en
appliquant une correction de type “small volume correction” pour chaque ROI selon un seuil
statistique défini a p < .001 non corrigé. Les coordonnées MNI du pic d’activation maximale et du
centre de gravité (COG) au sein des cortex primaires moteur et somatosensoriel (BA4, BA3 et BA1)
ont été déterminées dans les axes médio-latéral (X), rostro-caudal (Y) et dorso-ventral (Z) et ce pour
chaque participant, chaque hémispheére et pour toutes les conditions motrices. Pour chaque ROI, des
ANOVA a mesures répétées a deux facteurs ont été calculées. Les facteurs intra-sujet impliquaient
I’'hémisphere (2 niveaux : gauche, droite) et I'articulateur (3 niveaux : levres, langue, mandibule). Les
analyses ont été effectuées pour les dimensions x, y et z indépendamment (en valeurs absolues des
coordonnées MNI pour I'axe x). Pour ces analyses le niveau de significativité a été défini a p < .05 et
une correction Greenhouse-Geisser a été appliquée en cas de non sphéricité des données. Lorsque
nécessaire, des analyses post-hoc ont été effectuées en utilisant des tests de type LSD Fischer.

2.1.3Résultats

Les résultats des analyses de groupe liées aux réseaux neuronaux des mouvements orofaciaux et des
répétitions sont reportés selon un seuil statistique défini a p < .05 apres correction de type “Family-
Wise Error” (FWE; Nichols et Hayasaka, 2003) et une taille minimale des clusters de 30 voxels,
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excepté pour I'effet principal de la tdche motrice et I'effet de RS (seuil défini a p <.001 non corrigé et
une taille minimale des clusters de 30 voxels). Pour tous les contrastes, les pics d’activation
maximum ont été déterminés dans chaque cluster, leur localisation a ensuite été labellisée avec la
boite a outils Anatomy de SPM (Eickhoff et al., 2005). Si une région n’avait pas pu étre assignée avec
Anatomy, elle a été déterminée avec le logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000) grace aux
coordonnées du pic d’activation converties de I'espace MNI a l'espace stéréotaxique standard de
Talairach et Tournoux (1988).

Réseaux neuronaux des mouvements orofaciaux

levres

Figure 2.4 : Réseaux cérébraux des mouvements labiaux, mandibulaires et lingaux et réseau minimal du contréle moteur
orofacial tel que révélé par I'analyse de conjonction. Résultats reportés a un seuil corrigé (FWE, p < .05) et une taille
minimale des clusters de 30 voxels.
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Réseqau articulatoire commun

Les activations cérébrales observées pour les trois taches motrices, pour les analyses de conjonction
et de différences entre taches sont présentées dans la Table 2.1 et la Figure 2.4. Les résultats de
I"analyse de groupe montrent des régions largement communes aux trois taches motrices. L’analyse
de conjonction réveéle en effet un réseau neuroanatomique fonctionnel commun incluant un
ensemble de régions bilatérales typiquement impliquées dans le contréle moteur orofacial. Ce
réseau orofacial ‘minimal’ (voir Chapitre 1.1) implique des activations bilatérales de I'aire motrice
supplémentaire et des cortex prémoteur et sensorimoteur (incluant I'opercule pariétal). Des
activations sont également observées dans I’hémisphére gauche, au niveau de l'insula et du
claustrum, du striatum dorsal des ganglions de la base (putamen), du gyrus temporal transverse et
du cortex pariétal inférieur, et dans la partie supérieure du cervelet (région déclive du néocervelet).

Régions H BA Coordonnées MNI T

X y z
Cluster 1 (519 voxels)
Aire motrice supplémentaire L 6 -6 -6 56 13.42
Aire motrice supplémentaire R 6 8 -8 58 1291
Lobule paracentral L 6 -14 -12 74 7.45
Cluster 2 (457 voxels)
Cortex sensorimoteur primaire L 4 -44 -16 38 12.04
Gyrus frontal moyen L 6 -30 -8 68 10.34
Cortex pariétal inférieur L 40 -54 -22 34 9.68
Cortex prémoteur ventral L 6 -56 -4 32 8.89
Cortex prémoteur dorsal L 6 -46 -10 52 8.83
Cluster 3 (267 voxels)
Cortex sensorimoteur primaire 4 50 -8 34 1261
Cortex prémoteurventral R 6 38 -12 38 11.62
Cortex préfrontal R 9 54 0 26 7.92
Cluster 4 (198 voxels)
Insula L 13 -44 0 2 10.79
Cortex prémoteur L 6 -48 -4 8 9.15
Opercule pariétal L 43 -60 -6 14 8.97
Cluster 5 (172 voxels)
Insula L 13 -52 -40 20 11.01
Cortex pariétal inférieur L 40 -54 -36 22 10.59
Gyrus temporal transverse L 41 -36 -26 8 10.05
Opercule pariétal L 43 -46 -30 18 8.48
Cluster 6 (115 voxels)
Claustrum L -32 -4 -8 11.19
Putamen L -24 -6 -4 9.96
Cluster 7 (61 voxels
Insula R 13 46 6 0 10.99
Cluster 8 (38 voxels)
Opercule pariétal R 43 60 -22 22 9.45
Cluster 9 (33 voxels)
Cervelet (declive) L -18 -60 -22 9.33

Table 2.1 : Coordonnées dans I’espace MNI des pics d'activation maximale commun aux 3 actions orofaciales (analyse de
conjonction). Résultats reportés a un seuil corrigé (FWE, p < .05) et une taille minimale des clusters de 30 voxels.

Activations motrices fonction de I'arficulateur

En dehors du réseau minimal des tous les articulateurs et des différences observées dans I'analyse de
I’effet principal, des activations supplémentaires ont été reportées pour les mouvements linguaux,
les activations labiales et mandibulaires (voir Figure 2.4). Pour les mouvements linguaux, des
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activations additionnelles ont été trouvées bilatéralement au sein du lobule pariétal supérieur
incluant 'aire somatosensorielle associative et le précuneus gauche (BA5 et BA7) et le culmen
gauche et 'amygdale droite. Comme lors de notre précédente étude (voir Chapitre 1.1), les étendues
des clusters activés dans la tache linguale ont été significativement plus étendues au sein du cortex
sensorimoteur par rapport aux autres mouvements orofaciaux. Ces activations n’apparaissant ni dans
I’'analyse de conjonction ni dans l'analyse de l'effet principal, ces résultats sont cependant a
considérer avec précaution.

Effet principal de la t&dche motrice

effet principal " Figure 2.5 : Effet principal
de la tache motrice. Haut:
vue surfacique des régions
& cérébrales activées de
maniére différentiée pour
la condition linguale par
rapport aux autres taches.
30 Bas: contrastes B,

cortexsensorimoteur droit cortexsensorimoteur gauche reflétant le pourcentage
040 aa0 de changement du signal
BOLD par rapport a la
condition de repos pour

020 020 les régions activées et
01s o1 pour les 3 taches motrices
010 . 010 . (p < .001, non corrigé, et
0.05 0.05 . . .

taille minimale des

lévres  mandibule langue levres  mandibule langue clusters de 30 voxels).

Des différences d’activations entre les trois taches motrices sont observées au niveau de régions du
cortex prémoteur ventral (BA6, x/y/z: -52/-4/20 et 54/-2/24) et sensorimoteur primaire gauche
(BA3, x/y/z: -56/-10/28). Ces différences proviennent toutes d’une activation plus importante pour
les mouvements de la langue et moindre pour les mouvements de lévres (voir Figure 2.5).

Somatotopie sensorimofrice

Les analyses par ROl ont été réalisées individuellement a I'aide de la toolbox SPM Anatomy pour
chaque participant et chaque tache, en appliquant une correction de type “small volume correction”
pour chaque ROI selon un seuil statistique défini a p < .001 non corrigé. Les coordonnées MNI du pic
d’activation maximale et du centre de gravité (COG) au sein des cortex primaire moteur et
somatosensoriel (BA4, BA3 et BA1) ont été déterminées dans les axes médio-latéral (X), rostro-caudal
(Y) et dorso-ventral (Z) et ce pour chaque participant individuellement, dans les deux hémisphéres et
pour toutes les conditions motrices (voir Figure 2.6). Les données d’un sujet ont été écartées de cette
analyse, car le seuil choisi n’a pas permis de faire apparaitre des activations sensorimotrices pour
toutes les taches et les deux hémispheres.

Pour chaque ROI, des ANOVA a mesures répétées a deux facteurs ont été calculées. Les facteurs
intra-sujet impliquaient I’'hémisphére (2 niveaux : gauche, droite) et I'articulateur (4 niveaux : lévres,
langue, mandibule, larynx). Les analyses ont été effectuées pour les dimensions x, y et z
indépendamment (en valeurs absolues des coordonnées MNI pour I'axe x). Pour ces analyses le
niveau de significativité a été défini a p < .05 et une correction Greenhouse-Geisser a été appliquée
en cas de non sphéricité des données. Lorsque nécessaire, des analyses post-hoc ont été effectuées
en utilisant des tests de type LSD Fischer.
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Figure2.6 : Somatotopie sensorimotrice (analyse par régions d’intéréts). A) ROl correspondant aux aires BA 4a/4p
(rouge), BA 3a/3b (vert) et BA 1 définies via la Toolbox SPM Anatomy. B) Projections des coordonnées Y et Z des pics
d’activation maximale des trois articulateurs. Une organisation somatotopique est observée, impliquant une position
plus postérieure des levres par rapport a la langue dans la dimension rostro-caudale (Y) et une position plus dorsale des
leévres par rapport a la langue dans I’axe dorso-ventral (Z).

Pour toutes les ROIs sensorimotrices, une position plus dorsale des lévres par rapport a la mandibule
et la langue est observée. Un effet significatif de I'articulateur a été également trouvé pour les ROI
BA3 et BA1 dans I'axe médio-latéral, avec une position plus latérale de la langue que des levres.
Enfin, pour BA3 seulement, une interaction entrehémisphere et articulateur est observée (avecune
position plus ventrale de la mandibule dans I’"hémispheére droit).

Dimension médio-laterale (x)

e BA4: Aucun effet significatif n’est observé.

e BA3: Un effet significatif du facteur articulateur est observé (F(,,1s) = 5.73; p < .01) avec une
position plus latérale pour la langue (53cm) par rapport a la mandibule (50cm) et aux lévres
(47cm).

e BAL1: Des effets significatifs des facteurs Hémisphere et Articulateur sont observés (F(;,10) = 21.9;
p < .001; F(3,30) = 3.8; p < .02), avec une position plus médiale dans I’hémisphére gauche (53 vs
57mm) et une position plus latérale pour la langue par rapport aux lévres et a la mandibule (58,
53, 54mm, respectivement).

Dimension rostro-caudale (y)

e BAA4: Aucun effet significatif n’est observé.

e BAS3: Des effets significatifs des facteurs Hémisphere et Articulateur sont observés (F(y,10) = 5.54;
p < .034; F(2,18) = 10.08; p < .001 avec une position globale plus postérieure dans I’hémisphere
gauche (-13 vs -8mm) et une position plus postérieure pour les lévres (14mm) que pour la
mandibule (9mm) et la langue (7mm).

e BAI1: Aucun effet significatif n’est observé.
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Dimension dorso-ventrale (z)

e BAA4: Un effet significatif du facteur Articulateur est observé (F(,,15) = 6.69; p < .007), avec une
position plus dorsale pour les lévres (40mm) et la mandibule (37mm) par rapport a la langue
(32mm).

e BA3: Un effet significatif du facteur Articulateur est observé (F(,,15) = 10.51; p < .001), avec une
position plus dorsale pour les levres (37mm) par rapport a la mandibule (29mm) et la langue
(28mm).

e BAI1l: Un effet significatif du facteur Articulateur est observé (F(,,1s) = 8.13; p < .003), avec une
position plus dorsale pour les levres (42mm) par rapport a la langue (31mm).

Effet de Répétition Suppression

Les projections des activations cérébrales observées pour les six répétitions ainsi que I'effet de RS
sont présentés dans la Table 2.2 et la Figure 2.7.

Régions p H BA Coordonnées MNI T Contrastes estimés
cluster X y z 1 2 3 4 5 6

Cluster 1 (271 voxels) 0.000

Cortex pariétal inférieur L 40 -58 -38 42 5.15 0.14 0.13 0.09 0.06 0.01 0.06
Sulcus intrapariétal L -40 -42 36 4.44 0.11 0.08 0.05 0.03 0.02 0.03
Cluster 2 (173 voxels) 0.004

Cortex prémoteur L 6 -34 2 26 4.50 0.08 0.01 0.00 -0.02 -0.01 -0.04
Cluster 3 (108 voxels) 0.042

Cortex pariétal supérieur L 7 -28 -64 54 4.08 0.11 0.05 0.01 0.07 -0.02 0.00
Cortex pariétal inférieur L 40 -32 -50 44 3.74 0.15 0.07 0.04 0.06 0.03 0.06
Cluster 4 (73 voxels) 0.160

Gyrus cingulaire 32 0 16 42 4.05 0.17 0.11 0.04 0.08 0.01 0.01
Cluster 5 (71 voxels) 0.173

Cortex prémoteur dorsal L 6 -32 -10 50 4.48 0.10 0.05 0.01 0.08 0.04 -0.01
Cluster 6 (57 voxels) 0.301

Sulcus intrapariétal R 36 -52 46 4.27 0.08 0.05 0.03 0.03 -0.01 -0.02
Cortex pariétal supérieur R 7 34 -50 54 3.56 0.10 0.04 001 0.08 0.01 -0.01
Cluster 7 (53 voxels) 0.351

Cortex extra-strié L 19 -46 -56 -8 3.90 0.09 0.01 0.00 0.00 -0.01 -0.01
Gyrus fusiforme L 37 -54 -56 0 3.74 0.12 0.08 0.06 0.03 0.01 0.05
Cluster 8 (37 voxels) 0.622

Gyrus frontal inférieur R 47 42 30 2 3.66 0.09 0.08 005 0.04 0.02 0.02
Cluster 9 (35 voxels) 0.662

Gyrus frontal inférieur L 47 -36 30 -4  3.88 0.12 0.02 0.04 0.02 0.00 0.00

Table 2.2 : Coordonnées dans I’espace MNI des régions montrant un effet de RS (décroissance du signal BOLD) pour les 6
productions répétées des mouvements orofaciaux. Résultats reportés a un seuil non corrigé p < .001, excepté pour le
lobules pariétaux inférieur et supérieur et le cortex prémoteur ventral de I’hémisphére gauche avec correction au niveau
du cluster, et une taille minimale des clusters de 30 voxels.

Les principales régions montrant un effet de RS sont observées dans I’"hémisphére gauche au niveau
du lobule pariétal inférieur et du sulcus intrapariétal ainsi que dans le lobule pariétal supérieur
(précuneus) et la partie la plus dorsale du cortex prémoteur ventral. Ces résultats sont cohérents
avec les précédentes études montrant I'encodage dans ces régions des buts d’actions manuelles
(actions avec retours sensoriels somatosensoriels et visuels). D’autres régions supplémentaires
montrent également un effet de RS (le sulcus intrapariétal et le précuneus droit, le gyrus cingulaire
antérieure, le gyrus frontal moyen gauche et des régions visuelles gauches, comme le gyrus fusiforme
et le cortex extrastrié), sans avoir cependant survécu a un seuil corrigé au niveau du cluster.
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REPETITION SUPPRESSION

cortex pariétal inf. gauche cortex premoteur gauche cortex pariétal sup. gauche

-0,05 -0,05 + -0,05
1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6 1 2 3 4 5 6

gyrus cingulaire gyrus frontal moyen gauche sulcus intrapariétal droit
0,

1 2 3 4 5 s 1 2 3 4 H 5 1 2 3 4 5 3

cortex extra strié gauche gyrus frontal inf. droit gyrus frontal inf. gauche

Figure 2.7. Gauche : Vues surfaciques sur les régions cérébrales activées lors de chaque occurrence répétée d’'un méme geste orofacial (tous gestes labial, mandibulaire et lingual
confondus). Droite : Régions cérébrales sensibles a un effet de répétition suppression avec les estimations des contrastes f, reflétant le pourcentage du changement du signal BOLD a
partir de la ligne de base pour les six occurrences répétées (p < .001, non corrigé, excepté pour les lobules pariétaux inférieur et supérieur et le cortex prémoteur ventral de ’hémisphére
gauche avec correction au niveau du cluster, et taille minimale des clusters de 30 voxels)
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2.1.4 Discussion

En utilisant un protocole d’adaptation, le but de cette étude IRMf en sparse sampling était de
déterminer un possible effet de répétition suppression lors de mouvements silencieux et intransitifs
des lévres, de la langue et de la mandibule. De maniére générale, ces mouvements orofaciaux ont
activé un ensemble de régions largement communes classiquement impliquées dans le controle
moteur orofacial. De maniére cruciale, une diminution des réponses neurales lors de I'exécution
répétée des actions orofaciales a été spécifiquement observée dans I’lhémisphere gauche, au sein du
sulcus intrapariétal et du lobule pariétal inférieur adjacent, du lobule pariétal supérieur et du cortex
prémoteur ventral. Ces résults arguent en faveur de processus de codage du but des actions
orofaciales silencieuses et intransitives et de mécanismes de controle prédictif motori-
somatosensoriel dans ce circuit fronto-pariétal.

Actions orofaciales

Comme mis en évidence par l'analyse de conjonction (voir Figure 2.4 et Table 2.1) et non
spécifiquement relié aux effets de RS, les mouvements labiaux, linguaux et mandibulaires ont activé
un ensemble de régions cérébrales communes, incluant le cortex sensorimoteur et prémoteur, |'aire
motrice supplémentaire, 'opercule pariétal, I'insula, les ganglions de la base a gauche, le claustrum
et le cervelet gauche. Ces résultats apparaissent parfaitement concordants avec de précédentes
études IRMf portant sur le contréle moteur orofacial et une fonction globale des régions activées
dans des processusde préparation, d’exécution et de régulation motrice (Lotze et al., 2000;
Hesselmann et al., 2004; Riecker et al., 2005; Dhanijal et al., 2008; Grabski et al., 2012; voir Chapitre
1.1). Notamment, ces résultats confirment ceux observés lors de notre précédente étude portant sur
le réseau minimal de contréle moteur des mouvements supralaryngés et laryngés, utilisant un
paradigme expérimental en tous points identique mais sans I|'utilisation d’un protocole d’adaptation
(voir Chapitre 1.1). En dehors de ces activations communes aux trois gestes supralaryngés, I'analyse
de l'effet principal révele des différences d’activité significatives entre les trois mouvements
orofaciaux au niveau du cortex prémoteur ventral et sensorimoteur primaire gauche et du cortex
prémoteur ventral droit. Toutes ces différences étant dues a une activité accrue pour les
mouvements de rétraction de la langue, ce résultat pourrait refléter (1) des demandes de contréle
moteur plus complexes pour la langue par rapport aux autres articulateurs dans ces régions et/ou (2)
la localisation de la langue par rapport aux autres articulateurs au sein d’une somatotopie
sensorimotrice. Quelques études précédentes ont en effet montré des clusters d’activation dans le
gyrus précentral plus étendues pour les mouvements linguaux que pour des mouvements labiaux
et/ou mandibulaires (Hesselman et al., 2004; Pulvermdiller et al., 2006; Dhanjal et al., 2008; Grabski
et al, 2012) ainsi qu’une localisation ventrale similaire au sein du cortex sensorimoteur pour les
mouvements linguaux (pour une revue, voir Chapitre 1.1).

Répétition Suppression
De maniere cruciale, un effet de RS au travers des six occurrences successives des actions orofaciales

a été observé dans le lobule pariétal inférieur dorsal gauche et le sulcus intrapariétal adjacent, le
lobule pariétal supérieur gauche et le cortex prémoteur ventral gauche®® (voir Figure 2.7 et Table

*® D’autres régions supplémentaires montrent une sensibilité a la répétition des mouvements orofaciaux (le sulcus
intrapariétal et le précuneus droit, le gyrus cingulaire antérieure, le gyrus frontal moyen gauche et des régions visuelles
gauches, comme le gyrus fusiforme et le cortex extra strié), sans avoir cependant survécu a un seuil corrigé au niveau du
cluster. Le cortex cingulaire antérieur dorsal et le cortex prémoteur dorsal sont connues pour jouer un role dans les
fonctions motrices de haut niveau telles que I'attention motrice et la sélection de mouvement (Devinsky et al., 1995;
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2.2). Pris ensemble, ces résultats apparaissent en accord avec des études portant sur le codage du
but des actions manuelles réalisées chez les primates humains et non humains. Comme mentionné
précédemment, des enregistrements neurophysiologiques unicellulaires chez le primate non humain
ont montré une sélectivité neuronale pour le codage du but des actions manuelles dans les aires
pariétales postérieures et prémotrices ventrales (Rizzolatti et al., 1988; Fogassi et al., 2005; Gardner
et al., 2007; Rozzi et al., 2008; Umilta et al., 2008; Bonini et al., 2010, 2011). Chez les humains, les
premiers arguments en faveur du codage des buts d’actions dans le cortex pariétal postérieur
proviennent des travaux pionniers de Liepmann (1920/1988) et des études ultérieures sur les
patients souffrant d’apraxie idéomotrice. L'apraxie idéomotrice se caractérise chez ces patients par
une incapacité a imiter correctement des gestes manuels et a mimer I'utilisation d’ustensiles, un
déficit essentiellement associé avec des Iésions localisées au niveau du sulcus intrapariétal et des
aires prémotrices gauches (par exemple, Haaland, Harrington et Knight, 2000), et ce malgré une
force, dextérité et compréhension tout a fait correctes.

Chez I'homme, des études IRMf utilisant un protocole d’adaptation ont également révélé que les
actions manuelles répétées transitives et intransitives communicatives (Dinstein et al., 2007;
Hamilton et Grafton, 2009; Kilner et al., 2009) avec des buts similaires induisent un effet de RS au
niveau du sulcus intrapariétal antérieur et au niveau du gyrus frontal inférieur et du cortex
prémoteur. De maniéere intéressante, ces effets de RS observés dans les aires postérieures pariétales
et prémotrices ne sont pas restreints aux actes moteurs exécutés mais apparaissent tout aussi bien
lors de I'observation répétée d’actions similaires (Dinstein et al., 2007; Chong et al, 2008; Kilner et al.,
2009; Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2009). De plus, ces effets ont lieu également lors de
paradigmes cross-modaux, une suppression des réponses neuronales de ces régions étant observée
lorsque les actions manuelles sont d’abord observées puis exécutées et vice versa (Kilner et al.,
2009). Bien que débattu, I'effet de RS au sein de ce circuit fronto-pariétal observé aussi bien lors de
I'observation que de I'exécution d’actions manuelles est largement discuté par rapport au role
possible du systeme de neurones miroirs dans le codage des buts d’action.

Comme lors de la présente étude, bien que les aires pariétale inférieure et prémotrice soient les
régions les plus consistantes a montrer un effet de RS, une diminution d’activité du lobule pariétal
supérieur a également été observée dans de précédentes études lors de I'exécution répétée
d’actions manuelles (Dinstein et al., 2007; Chong et al, 2008; Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2009;
Hamilton et Grafton, 2009). Pour les actions manuelles, il a été suggéré que le lobule pariétal
supérieur soit impliqué dans des mécanismes de transformations visuomotrices et contienne des
représentations d’action de bas niveau, alors que le lobule pariétal inférieur serait lui impliqué dans
le codage des représentations de plus haut niveau du but de I'action (Jeannerod et Jacob, 2005).
Dans ce cadre, puisqu’aucun feedback visuel n’a été bien sir possible lors de I'exécution répétée des
actions orofaciales, et du fait d’une contribution potentielle du lobule pariétal supérieur aux
traitements visuospatiaux, une possible interprétation de I'effet de répétition suppression observé
au niveau du précuneus gauche serait liée a des processus d’imagerie visuospatiale des mouvements
orofaciaux. Bien que spéculative, cette hypothese peut étre reliée aux résultats d’une étude IRMf
portant sur sur le traitement spatial des mouvements linguaux (Watanabe et al., 2004). Dans cette
étude, les participants ont exécuté un mouvement lingual soit dirigé spécifiquement vers une dent
(incisive, canine, molaire, supérieure ou inférieure, du coté gauche ou droit) soit consistant en une
rétraction de la langue. Lors des mouvements dirigés vers une dent, une activité cérébrale accrue a
été observée au sein des lobules pariétaux supérieur et inférieur et du cortex prémoteur. Ces

Grafton, Fagg et Arbib, 1998) de par leurs connections avec les régions préfrontales et pariétales. L’activation de ces régions
a également été observée lors de mouvements orofaciaux simples (voir I'étude 1.1 du premier chapitre) et complexes
(Dresel et al., 2005). L'effet RS dans la partie operculaire du gyrus frontal inférieur et au sein des aires visuelles telles le
cortex extrastrié et le gyrus fusiforme pourrait vraisemblablement refléter les processus de perception des instructions
visuelles liées a la tache (Dehaene et al., 2001; Hamilton et Grafton, 2009). Néanmoins, puisque dans la présente étude les
activations cérébrales dans ces régions n’ont pas survécu a une correction au niveau du cluster, leur interprétation reste
limitée.
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résultats pourraient partiellement découler d’une plus grande précision requise du codage du
mouvement spatial de la langue dans le cadre d’une cible précise. De maniére intéressante, une
double dissociation entre imagerie motrice et visuelle et aires pariétales inférieure et supérieure a
récemment été suggérée. Lors d’'une étude utilisant la technique de stimulation magnétique
transcranienne (Pelgrims, Andres et Olivier, 2009), une perturbation temporaire de I'activité du
lobule pariétal inférieur a en effet affecté sélectivement les temps de réaction lors d’une tache
d’imagerie motrice (rotation imaginée de la main) mais non lors d’'une tache d’imagerie visuelle
(rotation de lettre) alors que les résultats inverses ont été observés suite a une perturbation de
|"activité du lobule pariétal supérieur.

Pris ensemble, ces résultats ont des implications importantes sur les recherches liées au contrdle
moteur, I'apprentissage sensorimoteur et la production de la parole. En effet, étant donné qu’il a été
démontré lors de précédentes études que le sulcus intrapariétal et le lobule pariétal inférieur
adjacent, le lobule pariétal supérieur et le cortex prémoteur ventral sont sensibles a I'effet de RS lors
de I'exécution et/ou de I'observation répétée d’actions manuelles chez les humains et les primates
non humains, nos résultats permettent dés lors d’étendre le réle de ces régions liées au codage du
but de [laction a des mécanismes adaptatifs/prédictifs aussi bien visuomoteurs que
somatosensorimoteurs, dans le cas d’actions orofaciales intransitives ou aucun feedback visuel n’est
bien sdr présent.

Comme mentionné précédemment, alors que le codage du but de I'action et les processus de
controle prédictif sensorimoteur ont été largement étudiés dans le cadre de mouvements des
membres supérieurs, la plupart des modeles de production de la parole soutiennent également
I'implication des cortex auditif et somatosensoriel dans les mécanismes de controle prédictif en ligne
permettant d’évaluer les conséquences sensorielles prédites des actes de la parole avec les entrées
sensorielles réelles, afin de contréler/corriger par la suite la production (Guenther, 2006; Tian et
Poeppel, 2010; Guenther et Vladusich, 2012; Hickok, Houde et Rong, 2011; Price, Crinion et
MacSweeney, 2011). En appui de cette hypothese, il a été démontré que des transformations
transitoires et inattendues du feedback acoustique lors de la production de parole entrainent des
ajustements articulatoires rapides en ligne (voir par exemple, Gracco et Lofqvist, 1994; Purcell et
Munhall, 2006) et que ces adaptations persistent a court terme une fois une fois stoppée tout
modification du feedback acoustique (par exemple, Houde et Jordan, 1998; Jones et Munhall, 2005).
Au niveau neuronal, une modulation de I'activité du cortex auditif a été observée dans le cas d’un
feedback acoustique altéré ou retardé (Hashimoto et Sakai, 2003; Heinks-Maldonado, Nagarajan et
Houde, 2006; Christoffels, Formisano et Schiller, 2007; Tourville, Reilly et Guenther, 2008; Shiller et
al., 2009). De méme, bien que I'apport des informations somatosensorielles soit moins étudié dans le
cadre de la production de la parole, des travaux comportementaux impliquant des perturbations
orofaciales mécaniques de la peau du visage et des muscles du conduit vocal suggerent également
I’existence de mécanismes prédictifs/correctifs somatosensoriels lors de la production de parole (par
exemple, Gracco et Abbs, 1985; Tremblay, Shiller et Ostry, 2003; Nasir et Ostry, 2006). Les résultats
présents complétent ainsi ces travaux en démontrant le réle des aires prémotrices ventrales et
pariétales postérieures dans le codage du but d’action et les mécanismes prédictifs adaptatifs
somatosensoriels lors de mouvements orofaciaux intransitifs et silencieux.

Limites de I'étude

Finalement, il est important de discuter certaines limites inhérentes a la présente étude. En premier
lieu, les parametres musculaires et cinématiques des mouvements orofaciaux n’ont pas été contrdlés
lors de la session d’imagerie et, de fait, nous ne pouvons exclure la possibilité que I'effet observé de
RS soit lié a une diminution de I'activité musculaire et/ou de vitesse et, de maniére plus générale, a
une fatigue musculaire engendrée par la répétition des mouvements orofaciaux. Face a cette
possibilité, une diminution du signal BOLD a été observée dans le précuneus lors d’une étude IRMf
portant sur la fatigue musculaire engendrée par des contractions maintenues et répétées des
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muscles de la main (Van Duinen et al.,, 2007), un effet associé selon les auteurs a une pression
artérielle accrue et non spécifiguement lié a I'activité neuronale (Critchley et al., 2000). Néanmoins,
la fatigue musculaire implique classiquement une augmentation du signal BOLD dans les aires
sensorimotrices (Liu et al., 2003; van Duinen et al.,, 2007), un effet probablement di a des
mécanismes de compensation permettant de maintenir une performance stable des actions
produites. Enfin, il est également a noter qu’une variation des parameétres de force musculaire et
cinématiques est fortement probable lors de la répétition des mouvements (Hamilton et Grafton,
2009). Sur ce point, les effets de RS observés ne pourraient donc pas dépendre de la réplication
précise et identique d’une action d’un essai a I'autre mais bien du codage du but de cette action.

Une deuxieme réserve méthodologique concerne le nombre limité d’essais par tdche motrice et par
répétition. Pour cette raison, chacune des six occurrences a été modélisée indépendamment de
I'articulateur et de la tadche motrice réalisée. Bien que nos résultats suggerent que le codage du but
des actions orofaciales et les mécanismes adaptatifs/prédictifs somatosensoriels sont codés dans les
aires prémotrice et pariétales de I'"hémisphére gauche, nous ne pouvons donc exclure que I'effet de
RS observé soit dépendant d’un mouvement orofacial en particulier. Sur ce point, lors de I'analyse
des réseaux neuronaux sous-jacents au controle moteur des gestes orofaciaux (voir également Partie
1.1), une activité plus importante a été observée pour les mouvements de rétraction de la langue
dans une région du cortex prémoteur ventral proche de celle montrant un effet de RS. Des études
complémentaires sont donc nécessaires afin de déterminer plus spécifiquement les régions sensibles
a I'effet de RS pour chacun des mouvements de la langue, des levres et de la mandibule.

2.1.5 Conclusion

Cette étude IRMf utilisant un paradigme d’adaptation avait pour but de déterminer les corrélats
neuronaux du codage du but des actions orofaciales et des mécanismes sensorimoteurs
adaptatifs/prédictifs lors de la répétition de mouvements silencieux et intransitifs des lévres, de la
langue et de la mandibule. En accord avec de précédentes études portant sur des actions manuelles,
une diminution de l'activité neurale lors de I'exécution répétée des actions orofaciales a été
observée dans I'hémisphére gauche, au sein du sulcus intrapariétal et du lobule pariétal inférieur
adjacent, du lobule pariétal supérieur et du cortex prémoteur ventral. Ces résultats suggerent un
codage du but des actions orofaciales intransitives et silencieuses au sein de ce circuit fronto-pariétal
et démontrent I'importance de mécanismes adaptatifs/prédictifs motori-somatosensoriel dans le
contréle moteur orofacial.
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Chapitre 2.2

Controle sensorimoteur adaptatif
et but des actions vocaliques

Resumeée / Abstract

Des études récentes portant sur les processus perceptifs et le contréle moteur de la parole
démontrent I'existence d’interactions sensorimotrices aussi bien lors de la production que de la
perception de la parole. Lors de la production de parole, la modulation des réponses neuronales
observées au sein des cortex auditif et somatosensoriel refléterait des mécanismes de contrdle des
retours sensoriels, permettant la comparaison des conséquences sensorielles prédites des actes
moteurs de parole et des entrées sensorielles réelles et ainsi un contrdle en ligne des productions de
parole. Inversement, I'implication du systéme moteur observée lors de la perception de la parole
pourrait correspondre a des mécanismes de simulation motrice dont le but serait de contraindre
I'interprétation phonétique finale des entrées sensorielles par la génération interne de possibles
candidats articulatoires. La présente étude en imagerie par résonance magnétique fonctionnelle,
utilisant une méthode d’acquisition en sparse sampling et un paradigme de répétition suppression,
avait pour but d’identifier les régions neurales impliquées dans des mécanismes d’adaptation
sensorimotrice lors de la perception et de la production répétée de voyelles du Francais. Ce
paradigme de répétition suppression correspond a des processus d’adaptation et a une décroissance
d’activité lors de l'observation ou exécution répétée d’actes moteurs et pourrait refléter un
apprentissage sensorimoteur. Dans la présente étude, |la perception et la production des voyelles ont
activé un ensemble de régions sensorimotrices communes. De maniére cruciale, une diminution de
I'activité du gyrus frontal inférieur, du sulcus/gyrus temporal supérieur et moyen, du gyrus cingulaire
antérieur et dulobule pariétal inférieur a été observée lors de la répétition des voyelles percues et
produites. Ces résultats suggérent des mécanismes d’adaptation communs lors des traitements
auditifs et des processus de controle moteur et démontrent I'existence d’un couplage fonctionnel
entre systémes de perception et de production de la parole.

Recent studies on speech processing and motor control provide evidence for sensorimotor
interactions in both speech production and perception. During speech production, decreased neural
responses observed within the auditory and somatosensory cortices are thought to reflect online
feedback control mechanisms in which sensory consequence of the speech-motor act are evaluated
with actual sensory input in order to further control production. Conversely, motor system activity
observed during speech perception has been proposed to partly constrain phonetic interpretation of
sensory inputs through the internal generation of candidate articulatory categorizations. We
performed a sparse sampling functional magnetic resonance imaging study using a repetition-
suppression (RS) paradigm to identify possible sensory-to-motor and motor-to-sensory loops
involved in sensorimotor adaptation during repeated French vowel perception and production. The
RS paradigm here refers to adaptation mechanisms and to decreased activity in specific neural
populations due to repeated perceived or produced motor acts and has been proposed to reflect
sensorimotor learning. In the present study, vowel perception and production activated a set of
common sensorimotor brain areas. Crucially, activity in the inferior frontal gyrus, the posterior
superior temporal sulcus and middle temporal gyrus, the anterior cingulate gyrus and the inferior
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parietal lobule was suppressed during both vowel production and perception. These results strongly
demonstrate common adaptive process during speech processing and motor control and provide
evidence for a functional coupling of perception and production systems.

e Mots clés : Perception et production de la parole, interactions sensorimotrices, codage du but de
I’action, voie dorsale, IRMf, répétition suppression, adaptation, sparse sampling.

e Keywords: Speech perception and production, sensorimotor interactions, action goal coding,
dorsal pathway, fMRI, repetition suppression, adaptation, sparse sampling.

2.2.1 Infroduction

L'étude présentée dans le Chapitre 1.2 portant sur les corrélats neuroanatomiques fonctionnels des
systémes de perception et de production des voyelles a permis de mettre en évidence ou tout du
moins de suggérer : (1) un couplage fonctionnel de ces deux systémes, notamment par I'observation
d’activités motrices au sein du cortex prémoteur ventral et de la partie operculaire du gyrus frontal
inférieur lors de la perception des voyelles et d’activités auditives au sein du gyrus supérieur
temporal lors des deux taches d’écoute et de production, (2) une implication de la voie dorsale et un
possible codage distribué sensorimoteur des voyelles pergues et produites et, enfin, (3) une
modulation de certaines régions motrices en fonction de I'expertise phonologique et articulatoire du
locuteur lors de la production des voyelles.

Néanmoins, face aux résultats de cette étude, la question d’'un codage phonémo-spécifique des
voyelles pergues et produites reste posée. En effet, étant donné les larges activations temporales
observées, des régions antérieures du gyrus/sulcus temporal supérieur jusqu’aux régions auditives
postérieures et a la partie ventrale du gyrus supramarginal, nos résultats ne permettent ni d’appuyer
ni de contredire I’existence d’une voie auditive antérieure (Scott et Johnsrude, 2003; Obleser et al.,
2006; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011) ou postérieure (Hickok et Poeppel, 2007)
impliquée dans les processus de traitements acoustico-phonétiques. De méme, nous n’avons pu
mettre en évidence l'existence de régions topographiquement différenciées et spécifiquement
impliquées dans le codage phonétique/phonémotopique des voyelles et des traits phonétiques sous-
jacents.

Comme discuté précédemment, des analyses multivariées de reconnaissance statistique de patterns
d’activation pourraient permettre de déterminer une possible ségrégation topographique entre les
voyelles ou traits phonétiques percus et produits (voir Formisano et al., 2008; Obleser et al., 2010)*.
De maniere plus générale, I'existence de traitements spécifiques liés au codage phonétique et
phonémotopique des voyelles renvoie également a la question de régions neurales dédiées au
codage du but des actions vocaliques pergues ou produites. Face a cette question, I'étude
précédente (voir Chapitre 2.1) a permis d’étendre le réle de régions spécifiques liées au codage du
but de I'action - soit le sulcus intrapariétal et le lobule pariétal inférieur adjacent, le lobule pariétal
supérieur et le cortex prémoteur ventral de I’hémisphére gauche - a des mécanismes
adaptatifs/prédictifs somatosensorimoteurs lors de la production répétée d’actions orofaciales
intransitives. La présente étude a pour but d’étendre ces résultats au codage du but des actions
vocaliques percues ou produites par I'utilisation d’'un paradigme de répétition suppression.
L'utilisation d’un tel paradigme a ainsi pour but de déterminer les régions neurales sensibles aux
mécanismes sensorimoteurs adaptatifs mis en ceuvre lors de production et de I'écoute répétée d’une
méme voyelle. La mise en évidence de telles régions impliquées dans le codage du but des actions
vocaliques apparait également importante face a une possible organisation hiérarchique des
représentations de parole au sein du systéme nerveux central et en regard de certains modéles

49 . . . .
De telles analyses sont actuellement en cours sur nos données dans le cadre d’une collaboration avec Michel Dojat et
Mathieu Ruiz de I'Institut des Neurosciences de Grenoble.
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neurobiologiques de production et de perception de la parole postulant I'existence de boucles
prédictives/correctives (Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2004; Guenther, 2006; Wilson et
lacoboni, 2006; Skipper et al., 2007; Poeppel, Idsardi et van Wassenhove, 2008; Rauschecker et Scott,
2009; Tian et Poeppel, 2010; Hickok, Houde et Rong, 2011; Price, Crinion et MacSweeney, 2011;
Rauschecker, 2011; Guenther et Vladusich, 2012).

Codage du but des actions vocaliques lors de |a
perception et de la production de parole

Comme mentionné précédemment (voir Chapitre 2.1), des enregistrements neurophysiologiques
unicellulaires effectués chez le primate non humain et des études IRMf utilisant un protocole
d’adaptation chez 'homme ont permis de préciser le réle de régions pariétales postérieures et
prémotrices ventrales dans le codage du but des actions manuelles (Rizzolatti et al., 1988; Fogassi et
al., 2005; Dinstein et al., 2007; Gardner et al., 2007; Chong et al, 2008; Rozzi et al., 2008; Umilta et
al.,, 2008; Kilner et al., 2009; Hamilton et Grafton, 2009; Bonini et al., 2010, 2011). De maniere
importante, ce codage du but des actions a été mis en évidence aussi bien lors de I'observation que
lors de la production d’actions manuelles et a été largement discuté en regard du systéme de
neurones miroirs. Face a ces résultats et a ceux observés dans les études présentées dans les
Chapitres 1.2 et 2.1, nous avons émis I’hypothese d’un effet d’adaptation phonémo-spécifique au
sein des régions de la voie dorsale codant de maniére sélective les cibles phonémiques/vocaliques
(acoustiques, articulatoires ou sensorimotrices), soit le cortex prémoteur ventral et la partie
operculaire du gyrus frontal inférieur, les régions temporales antérieures et/ou postérieures et le
lobule pariétal inférieur et le sillon pariétal de I’'hémisphére gauche.

Il convient cependant de rappeler les résultats observés lors de précédentes études IRMf qui ont
exploité le paradigme de répétition suppression dans le but de déterminer les régions neuronales
sensibles a des mécanismes d’adaptation lors de la perception et production de la parole et du
langage.

En ce qui concerne la perception de la parole ou du langage, Hasson, Nusbaum et Small (2006) ont
étudié les effets possibles d’adaptation au sein de régions impliquées dans les traitements
sémantiques et syntaxiques lors de I'écoute passive ou lors d’'une tiche de compréhension de
phrases grammatiquement correctes ou non. Les deux taches ont induit un effet de RS dans les
régions temporales bilatérales (incluant les gyri temporaux supérieur, transverse et moyen), alors
gue la tache de jugement grammatical impliquait de plus des effets d’adaptation au niveau du gyrus
frontal inférieur (BA 44/47) et du cortex insulaire. Les auteurs concluent de ces résultats que I'effet
de RS observé lors des deux taches dans les régions auditives refleterait une meilleure
compréhension des phrases percues (aussi bien du point de vue phonologique, sémantique que
syntaxique) tandis que celui observé spécifiquement lors de la tache de jugement dans le gyrus
frontal inférieur serait relié a une meilleure réalisation de la tache par les participants. Face a cette
derniere hypothése, les auteurs ne discutent cependant pas d’une différence d’implication des
traitements phonologiques, sémantiques et/ou syntaxiques entre ces deux tiches passive et active
et, de 13, la possibilité que I'effet de RS observé dans le gyrus frontal inférieur puisse justement
découler des ces différences.

Vaden, Muftuler et Hickok (2010) se sont intéressés a un possible effet de RS fonction de ce que les
auteurs nomment un “effet de répétition phonologique”, a savoir la répétition de structures CV
initiales et/ou VC finales lors de I'écoute d’une liste de 4 mots de type CVC (consonne-voyelle-
consonne). Trois conditions étaient contrastés consistant en I'écoute 1) de 4 mots ne partageant
aucune structure CV ou VC (par exemple,“jug”, “knit”, “rage”, “hem”), 2) de 4 mots incluant la méme
structure CV initiale (par exemple, “cab”, “calf’, “cat”, “cap”) et 3) de 4 mots identiques. Une analyse
paramétrique reliée a ces 3 conditions a montré une activité bilatérale au sein de la partie moyenne

du sulcus temporal supérieur inversement fonction de I'effet de répétition phonologique (soit une
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activité moindre dans le cas de I“écoute de 4 mots identiques), en accord avec le réle possible selon
les auteurs de cette région dans les traitements phonologique et lexicaux (Hickok et Poeppel, 2007).
Bien que peu discutées™, d’autres régions montrent cependant un effet de RS fonction de I'effet de
répétition phonologique, I'aire motrice supplémentaire et le gyrus cingulaire, le gyrus frontal
inférieur et le gyrus frontal moyen, le gyrus précentral et le précunéus.

D’autres études ont utilisé le paradigme de RS afin mettre en évidence les structures spécifiquement
impliquées dans la perception intra- et inter-catégorielle des sons de parole, en présentant des
stimuli issus d’un continuum /ga/-/da/ (Joanisse, Zevin et McCandliss, 2007) ou /ba/-/da/ (Raizada et
Poldrack, 2007). Joanisse et al. (2007) montrent des activations plus importantes au niveau du sulcus
temporal supérieur dans sa partie moyenne, du gyrus temporal moyen et du lobule pariétal inférieur
de I'hémisphere gauche lors de I'écoute répétée de deux stimuli appartenant a deux catégories
phonologiques différentes, par rapport a deux stimuli appartenant a la méme catégorie
phonologique. Pour les auteurs, ce résultat suggere le réle de ces régions dans le codage des traits
phonétiques des syllabes percues. De méme, Raizada et Poldrack (2007) montrent une amplification
sélective des réponses neuronales au niveau du gyrus supramarginal gauche (et de facon moindre
dans le cervelet droit, le gyrus cingulaire et le cortex préfrontal) lors de I'écoute de deux stimuli
n’appartenant pas a la méme catégorie syllabique, mais pas si la méme différence acoustique a lieu
au sein de la méme catégorie phonologique. L'effet d’amplification sélective observé, inversement
relié a un effet de RS>, indique selon les auteurs le role du gyrus supramarginal gauche dans les
processus inhérents a la perception catégorielle de la parole. De maniere importante, un tel effet n’a
pu étre mis en évidence au sein de régions auditives (gyrus de Heschl et planum temporale).

Enfin, Hasson et al. (2007) ont utilisé le paradigme d’adaptation pour mettre en évidence les régions
cérébrales non directement sensibles aux entrées sensorielles (auditives et visuelles) mais a
I'interprétation perceptive du stimulus. Pour ce faire, ils ont utilisé I'effet McGurk qui consiste
généralement a présenter auditivement une syllabe contenant une consonne initiale bilabiale (par
exemple /pa/) et visuellement une syllabe contenant une consonne initiale vélaire (par exemple /ka/)
et pouvant induire un effet d’illusion perceptive (fusion audiovisuelle) ou la syllabe percue ne
correspond ni au stimulus auditif ni au stimulus visuel (par exemple /ta/). Dans cette étude, une cible
audiovisuelle incongruente (/pa/-audio, /ka/-visuel) était précédée a) d’un stimulus audiovisuel
congruent partageant les mémes informations auditives (/pa/), b) les mémes informations visuelles
(/ka/) ou c) percue comme la syllabe audiovisuelle incongruente (/ta/). Une moindre activité au sein
de la partie operculaire du gyrus frontal inférieur et du planum polare de I’"hémisphére gauche a été
observée dans le dernier cas, lorsque les deux syllabes ne partageaient aucune information auditive
et visuelle mais dont I'interprétation perceptive était identique. Pour les auteurs, ce résultat indique
gue ces régions coderaient les représentations de parole a un niveau abstrait indépendamment de
leurs propriétés acoustiques ou visuelles.

En ce qui concerne la production de parole, Peeva et al. (2010) ont étudié les régions cérébrales
sensibles a I'effet d’adaptation en fonction de la répétition de phonemes, de syllabes ou de
séquences bisyllabiques. Pour ce faire, quatre conditions étaient contrastées consistant en six
productions a) d’'une méme logatome bisyllabique (par exemple,“flu.blo” x6), b) de deux logatomes
dont les syllabes étaient inversées (par exemple, “ze.klo”, “klo.ze” x3), c) de deux logatomes
différents mais partageant les mémes phonémes (par exemple, “li.muf” "mu.fli“ x3) ou d) de 6
logatomes différents (par exemple, “gu.pri”, “dra.vo”, “vi.bag”, “nu.vaf”, “bu.lif”, “bas.mo”). Ainsi, les
régions sensibles a I'effet d’adaptation phonémique devraient montrer une diminution d’activité plus
marquée dans les conditions a, b et c, celles sensibles a I'effet d’adaptation syllabique dans les

conditions a et b et, enfin, celles sensibles a I'effet d’adaptation supra-syllabique dans la condition a.

0 |es auteurs indiquent simplement, qu’en dehors du sulcus temporal, les autres régions sensibles a I'effet de RS
pourraient jouer un réle dans des mécanismes attentionnels et/ou de codage prédictif.

*! Cet effet d’amplification sélective est calculé en contrastant I'activité observée lors de la présentation de paires de stimuli
S1 et S2 différents ou identiques selon I'équation : (S1 puis S2 + S2 puis S1) — (S1 puis S1 + S2 puis S2).
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Un effet d’adaptation phonémique a ainsi été trouvé dans l'aire motrice supplémentaire, les
ganglions de la base (pallidum), la partie postérieure du gyrus supérieur temporal, et le cervelet
supérieur. Les régions sensibles a I'effet d’adaptation syllabique ont été trouvées dans le cortex
prémoteur ventral gauche et celles sensibles a un effet d’adaptation supra-syllabique dans le cervelet
supérieur droit. A noter que le cortex moteur primaire ainsi que les aires auditives primaires n’ont
montré de sensibilité a aucun de ces effets d’adaptation.

Cadre de I'étude

En regard de ces travaux, la présente étude IRMf avait pour but de déterminer les régions neurales
sensibles a un effet de répétition suppression lors de I'écoute ou de la production répétée d'une
méme voyelle. Comme indiqué précédemment, nous avons émis I’hypothése d’un effet d’adaptation
phonémo-spécifique au sein des régions de la voie dorsale codant de maniére sélective les cibles
vocaliques, soit le cortex prémoteur ventral et la partie operculaire du gyrus frontal inférieur, les
régions temporales antérieures et/ou postérieures et le lobule pariétal inférieur et le sillon pariétal
de I’'hémisphere gauche. De maniére a caractériser un possible effet d’adaptation, la présentation ou
production des voyelles était réalisé par trains consécutifs de 6 voyelles identiques. A I'exception de
I'utilisation du paradigme d’adaptation, le protocole expérimental était en tous points identiques a
celui utilisé lors de I'étude présentée dans le Chapitre 1.2. Les participants ont d’abord écouté
passivement 9 voyelles différentes maintenues du francais (multiples occurrences des voyelles/i/,
v/, /u/, e/, e/, /o], /€], /e/ et [3/), propres a chaque sujet et enregistrées préalablement a I’étude.
Dans la tache suivante, réalisée lors de la méme session IRM et en utilisant exactement les mémes
paramétres d’acquisition, les participants ont produit ouvertement ces mémes voyelles. Egalement,
la technique d’acquisition en sparse sampling a été utilisée dans le but de réduire le bruit du scanner
lors des taches de perception et de production des voyelles ainsi que d’éliminer de possibles
artefacts liés aux mouvements articulatoires lors de la tache de production des voyelles.

2.2.2 Méthode

Protocole

Participants

Douze volontaires adultes sains ont participé a I'étude (8 hommes; age : 20-42 ans, moyenne : 29
ans). Le recrutement des sujets est explicité dans la partie “Considérations Méthodologiques” du
premier chapitre.

Stimuli

Comme pour la précédente étude (voir Chapitre 1.2), un premier entretien préalable a la session IRM
avait pour but d’expliquer a chaque participant le déroulement général de I'étude, les différentes
taches perceptives et motrices ainsi que de procéder a un enregistrement des voyelles dans une
chambre sourde en vue de les utiliser pour la tache de perception de parole.

Chaque voyelle a été produite 10 fois selon un ordre pseudo-aléatoire (de maniére a ce qu’une
méme voyelle ou un méme trait phonétique d’arrondissement, d’antériorité ou d’ouverture ne soit
pas jamais répété). Pour chaque essai, une consigne visuelle (“ii”, “ou”, “éé”...) indiquait au sujet la
voyelle a produire. Précédée d’une croix de fixation durant 500ms, I'affichage de cette consigne
durant 1s servait également de repére temporel aux sujets pour la réalisation et la production

maintenue de la voyelle.
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Figure 2.8 : A) Espace acoustique F,/F, des 9 voyelles du Frangais enregistrées préalablement a I’étude IRM pour chacun
des sujets. Chaque point représente la valeur moyenne de six occurrences d’'une méme voyelle pour un seul sujet. Les
valeurs moyennes pour chaque type de voyelle pour les 12 sujets sont également indiquées (les barres d’erreurs
représentent I'erreur standard; voir Table 2.3). B) Valeurs formantiques moyennes F,/F, des voyelles exprimées en
pourcentage de la moyenne générale pour les voyelles fermées, mi-fermées et mi-ouvertes (gauche) et pour les voyelles
antérieures non arrondies, antérieures arrondies et postérieures arrondies (droite).

Voyelle Ouverture Antériorité Arrondissement Fo Fy F, Durée

/i/ Fermée Antérieure Non arrondie 156 15 279 11 2260 167 0,672 +0,050
v/ Fermée Antérieure Arrondie 153 #15 269 19 1945 453 0,672 0,056
Ju/ Fermée Postérieure Arrondie 156 +16 284 +10 815 23 0,683 +0,053
/e/ Mi-fermée  Antérieure  Non arrondie 150 +14 376 *12 2169 #58 0,666 +0,052
/o/ Mi-fermée  Antérieure Arrondie 151 +14 363 14 1443 151 0,682 +0,059
/o/ Mi-fermée  Postérieure Arrondie 153 +15 373 +14 790 +25 0,679 0,057
/e/ Mi-ouverte Antérieure  Non arrondie 151 +14 552 +23 1893 +59 0,676 0,064
Joe/ Mi-ouverte  Antérieure Arrondie 150 +14 538 +24 1473 49 0,650 +0,045
/a/ Mi-ouverte Postérieure Arrondie 149 +14 538 24 1001 31 0,674 0,045

Table 2.3 : Valeurs moyennes de la fréquence fondamentale (F, en Hz), des premier et second formants (F,, F, en Hz) et
de la durée (en ms) pour toutes les voyelles préenregistrées auprés des participants et utilisées comme stimuli dans la
tache de perception. Les erreurs standards sont indiquées.
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Il était demandé aux participants d’initier chacune de ces taches depuis une position immobile de
repos, les muscles linguaux et labiaux relachés et de revenir a cette position initiale de repos a la fin
du mouvement. L'intervalle entre chaque essai était de 5s. Les parameétres d’enregistrement des
voyelles étant similaires a ceux utilisées lors de la session IRM, cette procédure servait donc
également d’entrainement a la tache de production dans le scanner.

En tout, 1080 voyelles (12 sujets x 9 voyelles x 10 productions) ont été enregistrées
indépendamment avec un taux d’échantillonnage de 44.1 kHz et une résolution de 16 bits. Pour
chaque voyelle et chaque participant, la fréquence fondamentale (F,), le premier et second formant
(F, et F,) et la durée de production ont été calculés a I'aide du logiciel Praat (Institute of Phonetic
Sciences, University of Amsterdam, NL; voir Figure 2.8 et Table 2.3). De maniére attendue (Schwartz
et al., 1997a,b; Ladefoged, 2006; Ménard et al., 2008), les valeurs moyennes de F, des voyelles
fermées, mi-fermées et mi-ouvertes étaient fonction du degré d’ouverture de la voyelle (en
moyenne, 281Hz, 373Hz et 537Hz, respectivement). Parallelement, les valeurs moyennes de F, des
voyelles non arrondies antérieures, arrondies antérieures et arrondies postérieures étaient
positivement corrélées avec le degré de (non)arrondissement et d’antériorité (en moyenne, 2050Hz,
1584Hz et 1088Hz, respectivement).

Procédure expérimentale

La passation IRM consistait en 2 taches d’écoute passive et de production ouverte des voyelles /i/,
v/, /u/, e/, 8/, /o], [/, [oe/ et /3/. En vue de minimiser d’éventuels effets de simulation motrice, la
tache de perception auditive a toujours précédé la tache de production.

Perception. La tiche de perception a été réalisée lors des trois premiers runs fonctionnels (voir
partie “Considérations Méthodologiques”, Figure 1.1). Elle consistait en I"écoute passive d’'une des 9
voyelles maintenues du Frangais (/i/, /y/, /u/, /e/, /8/, /o/, /€/, /oe/ et /2/) propres a chaque sujet et
enregistrées préalablement a I'étude (6 occurrences différentes par voyelle ont été présentées). Une
condition de repos, sans aucun mouvement ni stimulation auditive, servait de condition controle.
Durant I'expérience, I'écoute d’une voyelle ou une condition de repos apparaissait toutes les 10
secondes (du fait de I'acquisition des images fonctionnelles en sparse sampling) par série de 6
occurrences consécutives d'un type de voyelle. Chaque répétition de voyelle (1 a 6) consistait en 27
essais (3 x 9 voyelles distinctes). Concernant le protocole d’acquisition en sparse sampling, I'intervalle
de temps séparant la perception d’'une voyelle et le milieu d’acquisition de I'image fonctionnelle
correspondante était contrebalancé entre chaque essai et était de 4s, 5s ou 6s. 180 scans
fonctionnels ont ainsi été acquis ((6 répétitions * 27 essais) + (1 condition de repos x 18 scans) ou
encore (9 voyelles + 1 condition de repos) * 18 scans). Lors de chaque run fonctionnel, 3 scans ont
été ajoutés en début de session pour équilibrer le signal IRM et ont ensuite été supprimés des
analyses.

Production. La tache de production était réalisée lors des 3 runs fonctionnels suivants (voir partie
“Considérations Méthodologiques”, Figure 1.1). Il était demandé aux participants de produire
ouvertement chacune des 9 voyelles de maniere maintenue. Tout comme lors de la tache de
perception, une condition contréle, sans mouvement ni stimulation auditive, a été ajoutée. Le sujet
devait produire 'une des 9 voyelles ou la condition de repos toutes les 10 secondespar série de 6
occurrences identiques consécutives. Chaque répétition de voyelle (1 a 6) consistait en 27 essais (3 x
9 voyelles distinctes). Comme pour la tache de perception, l'intervalle de temps séparant la
production d’une voyelle et le milieu d’acquisition de I'image fonctionnelle correspondante était
contrebalancé entre chaque essai et était de 4s, 5s ou 6s. Pour chaque essai, une consigne visuelle
(“ii”, “ou”, “repos”...) indiquait au sujet la condition a réaliser. Précédée d’'une croix de fixation
durant 500ms, I'affichage de cette consigne durant 1s servait également de repére temporel aux
sujets pour la réalisation de la tache. Il était demandé aux participants d’initier chacune de ces taches
depuis une position immobile de repos, les muscles linguaux et labiaux relachés et de revenir a cette
position initiale de repos a la fin du mouvement. Un enregistrement des productions du sujet a été
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réalisé de maniére a contrbler a posteriori d’éventuelles erreurs de production et de les supprimer
des analyses suivantes. 180 scans fonctionnels ont ainsi été acquis ((6 répétitions * 27 essais) + (1
condition de repos x 18 scans) ou encore (9 voyelles + 1 condition de repos) * 18 scans). Lors de
chaque run fonctionnel, 3 scans ont été ajoutés en début de session pour équilibrer le signal IRM et
ont ensuite été supprimés des analyses.

Prétraitements

Préalablement aux analyses statistiques, une série de prétraitements des images fonctionnelles a été
réalisée avec le logiciel SPM 5 (Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of
Neurology, London, UK) sous environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Ces
prétraitements incluaient des procédures de réalignement, de normalisation dans |'espace commun
du Montreal Neurological Institute (repere MNI) et de lissage spatial (voir partie “Considérations
Méthodologiques” pour une description détaillée des ces procédures).

Erreurs de production. L’écoute et I'inspection du signal acoustique de tous les essais (incluant 1944
voyelles produites et 216 essais de repos) ont été effectuées pour s’assurer de I'exactitude des
réponses des participants. Trois types d’erreurs ont été observés : des omissions, des productions
erronées ou des hésitations. En tout, 17 images fonctionnelles relatives a ces erreurs de productions
ont été écartées des analyses (en moyenne, 0.73% +0.15%). Cette analyse démontre la réalisation
correcte de plus de 99% des voyelles produites (aucun participant n’ayant commis plus de 10%
d’erreurs).

Analyses statistiques

Suite aux prétraitements, les données fonctionnelles ont été analysées avec le logiciel SPM 5
(Wellcome Department of Imaging Neuroscience, Institute of Neurology, London, UK) sous
environnement Matlab 7.1 (Mathworks, Natick, MA). Les régions cérébrales activées ont été
labellisées en utilisant la toolbox SPM Anatomy (Eickhoff et al., 2005) et, si nécessaire, en utilisant le
logiciel Talairach Daemon (Lancaster et al., 2000). Les analyses par région d’intérét (ROI) ont été
effectuées via la toolbox SPM Anatomy. Pour la visualisation des résultats, les cartes d’activation ont
été superposées sur un template anatomique standard en utilisant le logiciel MRICRON
(http://www.sph.sc.edu/comd/rorden/mricron/).

Analyses individuelles

Au niveau individuel et suite aux prétraitements des images fonctionnelles (voir partie
“Considérations Méthodologiques”), les activations neuronales liées a la perception et production
des 9 voyelles et traits phonétiques correspondants ont été estimées par |'utilisation d’un Modéle
Linéaire Général (GLM; Friston et al., 1995). De maniere a déterminer un possible effet de RS, un
second GLM a été estimé pour chaque participant afin d’évaluer les activités reliées aux 6 répétitions
successives lors des taches de perception et de production.

Les modeéles incluaient des régresseurs d’intérét reliés soit aux 2 taches perceptives et motrices pour
chacune des 9 voyelles (2 x 9 régresseurs représentés chacun par 18 images fonctionnelles)
indépendamment des 6 répétitions, soit aux 6 répétitions pour les deux tdches motrices et
perceptives (2 x 6régresseurs représentés chacun par 27 images fonctionnelles) et des régresseurs de
non-intérét liés aux parametres de réalignement. Les conditions de repos formaient une ligne de
base (2 x 18 images fonctionnelles).

Pour les deux modeles, la réponse de type hémodynamique associée a chaque évenement a été
modélisée par une fonction a réponse impulsionnelle finie et a impulsion unique (FIR) pour chaque
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scan fonctionnel. Avant I'estimation du modele, un filtrage des basses fréquences a priori non-reliées
aux conditions expérimentales (variations lentes d’origine physiologique) a été appliqué (passe-haut
de fréquence de coupure de 1/128 Hz). Les estimations des réponses FIR modélisées ont été
calculées de maniére a correspondre avec le décours temporel du signal BOLD observé pour chaque
voxel et chaque condition. Pour chaque participant, des cartes d’analyse statistique individuelles ont
ainsi été calculées pour chaque voyelle percue ou produite dans le premier modeéle et pour chacune
des 6 répétitions pour les deux taches motrices et perceptives dans le second modele, par contraste
avec la condition controle. Ces cartes statistiques individuelles ont été ensuite utilisées pour les
analyses de groupe.

Analyses de groupe

Afin de permettre une généralisation des résultats observés pour la population étudiée (Friston,
Holmes et Worsley, 1999), des analyses de groupe de second niveau a effet aléatoire ont été
réalisées au moyen d’analyses de variance (ANOVA) a mesures répétées.

Perception et production des voyelles

De maniere a déterminer les activités cérébrales liées a la perception et la production de voyelles,
une ANOVA a mesures répétées a été réalisée avec comme facteurs intra-sujet la tache (2 niveaux,
perception ou production) et la voyelle percue ou produite (9 niveaux relatifs a chacune des
voyelles). La variable “sujets” a été prise en compte comme facteur aléatoire.

Réseaux généraux : Deux contrastes t unidirectionnels ont été calculés afin de déterminer les régions
cérébrales activées de maniere spécifique lors de la perception et lors de la production des voyelles
(toutes voyelles confondues) par rapport a la condition de repos. Dans le but d’identifier les
activations communes/partagées aux 2 taches, une analyse de conjonction (Friston et al., 1999;
Nichols et al., 2005) a également été effectuée.

Traits phonétiques : Séparément pour les taches de perception et de production, des analyses
supplémentaires ont été réalisées en regard du trait d’ouverture, d’'une part, et des traits
d’arrondissement et d’antériorité, d’autre part. Ainsi, aussi bien pour la tache de perception que
pour celle de production, des contrastes t ont été calculés pour les voyelles fermées, mi-fermées et
mi-ouvertes et pour les voyelles antérieures non arrondies, antérieures arrondies et postérieures
arrondies. Enfin, des contrastes F bidirectionnels correspondant a l'effet principal du trait
d’ouverture et du trait d’arrondissement/antériorité ont été calculés dans le but de déterminer les
différences d’activations cérébrales entre types de voyelles.

Effet de RS

Une seconde analyse de groupe a été réalisée dans le but de comparer les activations cérébrales
fonction de l'ordre de répétition des voyelles lors des taches de perception et de production,
indépendamment du type de voyelle percue ou produite. Pour ce faire, une seconde ANOVA a
mesures répétées a été effectuée avec comme facteurs intra-sujet la tache (perception ou
production) et I'ordre de répétition (incluant 6 niveaux). La variable “sujets” a été prise en compte
comme facteur aléatoire.

Pour chaque tache, six contrastes t ont été calculés de maniére a déterminer les régions cérébrales
activées de maniére spécifique pour chacune des répétitions par rapport a la ligne de base. Dans le
but d’identifier un effet de RS, un contraste t modélisant une décroissance linéaire d’activité au cours
de ces 6 répétitions a également été calculé pour les deux taches. Enfin, une analyse de conjonction
des effets de RS observés lors de la perception et de la production de voyelles a été estimée.

Page 130 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

2.2.3 Résultats

Les résultats des analyses de groupe sont reportés selon un seuil statistique défini a p < .05 aprés
correction de type “False Discovery Rate” (FDR; Genovese et al., 2002), excepté pour les effets
principaux des trais phonétiques et I'analyse de conjonction des effets de RS reportés a un seuil
statistique de p < .001 non corrigé, et une taille minimale des clusters de 25 voxels. Pour toutes les
analyses et contrastes, les pics d’activation maximum ont été déterminés dans chaque cluster, leur
localisation a ensuite été labellisée avec la boite a outils Anatomy de SPM (Eickhoff et al., 2005). Si
une région n’avait pas pu étre assignée avec Anatomy, elle a été déterminée avec le logiciel Talairach
Daemon (Lancaster et al., 2000) grace aux coordonnées du pic d’activation converties de |'espace
MNI a I'espace stéréotaxique standard de Talairach et Tournoux (1988).

Perception et production des voyelles

La Table 2.4 répertorie les activations principales pour les taches de perception et de production (par
rapport a la ligne de base) ainsi que les activations communes révélées par I'analyse de conjonction.
Les cartes d’activations sont illustrées dans la Figure2.9.

Perception

La perception de voyelles a induit des activations bilatérales des gyri/sulci temporaux supérieurs,
incluant aussi bien les aires auditives primaires au niveau du gyrus de Heschl (BA 41), que les aires
auditives secondaires et associatives (BA 22). Par ailleurs, on trouve une activation de l'aire
temporopolaire droite (BA 38). Des activations bilatérales ont été observées au niveau du cortex
insulaire ainsi que des activations a gauche au niveau du gyrus frontal inférieur dans sa partie
operculaire (BA 44) et dans le gyrus supramarginal (BA 40).

Production

La production de voyelles a induit de larges activations bilatérales: depuis I'aire motrice
supplémentaire s’étendant aux cortex prémoteur, primaire sensorimoteur, les gyri frontaux moyens
(BA 8, 9 a gauche et BA 46 a droite) et inférieurs (BA BA 44, 45 a droite et BA 47 a gauche), les aires
postérieures pariétales y compris I'aire somatosensorielle primaire (BA 3) et associative (BA 5),
I'opercule rolandique (BA 43) le précuneus (BA 7) et le gyrus supramarginal (BA 40). Des activations
ont été également observées au niveau du systéme limbique : les aires cingulaires antérieure (partie
ventrale, BA 24 et dorsale, BA 32) et postérieure (partie dorsale, BA 31 et rétrospléniale, BA 29, 30),
le thalamus (y compris le noyau latéral postérieur ventral et le corps génouillé médian), le noyau
caudé (téte et corps), ainsi qu'au niveau du putamen, le pallidus, le noyau rouge et la substance
noire. D’autres activations bilatérales ont été observées dans le culmen et le déclive du cervelet et
dans les cortex striés et extrastriés du lobe occipital. Des activations ont également été reportées
dans les gyri/sulci temporaux supérieur (B1 41, 22) et inférieurs (BA 37) de maniére bilatérale ainsi
gue dans l'insula droite.

Conjonction

L'analyse de conjonction des taches de perception et de production a révélé des activations
communes au niveau du gyrus/sulcus temporal supérieur (incluant les cortex primaire, secondaire et
associatif).
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Figure 2.9 : Vue surfagique des régions cérébrales spécifiquement activées lors des taches de perception et de production

des voyelles et des activations communes aux deux taches révélées par I'analyse de conjonction. Résultats reportés a un
seuil corrigé (FDR, p < .05) et une taille minimale des clusters de 25 voxels.
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L -6 -34 -26 5.48

Déclive L -34 -76 -22 351
R 16 -66 -20 6.41

Occipitales

Cortex strié L 17 -22 62 6 5.93
R 17 10 -72 10 5.34

Cortex extra-strié L 18 -2 -74 -6 3.08
L 19 -26 -58 -10 3.00

Table 2.4 : Coordonnées dans I’espace MNI des pics d'activation maximale observés pour les taches de perception et de
production des voyelles et communs a ces 2 taches (analyse de conjonction). Résultats reportés a un seuil corrigé (FDR, p
<.05) et une taille minimale des clusters de 25 voxels.

Effets principaux des degrés d'ouverture et
d’'arrondissement/antériorité

Trait d'ouverture: De maniére générale, dans les deux taches, I'effet principal d’ouverture a montré
une croissance d’activation fonction du degré d’ouverture (voir Figure 2.10 et Table 2.5).

e Lors de la tache de perception, cette tendance a été observée de maniére bilatérale au niveau
des gyri temporaux supérieur (incluant les parties postérieure et antérieure, BA 22, et le gyrus de
Heschl, BA 41) et moyen (BA 21). Cet effet a été observé également au niveau des régions
frontales inférieures postérieures (BA 44, 45) et dorsalatérales préfrontales (BA 9, 46) au niveau
du gyrus angulaire bilatéral (BA 39) et de l'insula droite (BA 13).

e Lors de la tache de production, cette croissance de I'amplitude du signal BOLD en fonction du
degré d’ouverture a été observée au sein de l'aire de Broca (les parties operculaires et
triangulaires dans les deux hémispheéres), du cortex prémoteur gauche et du cortex dorsolatéral
préfrontal bilatéral, ainsi qu’au niveau du précuneus (bilatéral), du gyrus supramarginal gauche
et de l'aire visuelle extrastriée a gauche. En dehors de ces patterns d’activation, il est aussi a
noter une déactivation de l'aire temporopolaire droite lors de la production des voyelles mi-
ouvertes bien qu’une activation de cette région soit observée pour les autres types de voyelles.

perception production

ouverture

antériorité
arrondissement

Figure 2.10 : Vue surfacique des régions cérébrales différentiellement activées lors des taches de perception (gauche) et
de production (droite) des voyelles en fonction des degrés d’ouverture (en haut) et d’arrondissement/antériorité (en
bas) (p < .001 non corrigé et taille minimale des clusters de 25 voxels).

Traits d'arrondissement/antériorité : De maniére générale, dans les deux taches, nous observons
une diminution d’activité en fonction de I'arrondissement des lévres et de la position postérieure de
la langue (voir Figure 2.10 et Table 2.5).

Page 134 | 217




tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

OUVERTURE PERCEPTION PRODUCTION
Coordonnées Parametres B Coordonnées Parametres
Régions H BA MNI F estimés A MNI F estimés
X y z F  Mi-F Mi-O X y z F Mi-F Mi-O
Frontales
Gyrus frontal inférieur L 44 -46 8 30 13. -0.86 137 247 44 -48 4 24 206 -1.61 1.25 216
R 44/ 48 10 30 91 -041 -0.09 136 44 52 8 22 848 -0.57 130 0.89
R 45 46 32 18 11. -0.63 -0.10 130 45 -36 26 24 12.2 -0.94 -0.14 1.29
L 45 54 34 6 20.8 -0.61 0.94 277
Cortex prémoteur L 6 -42 0 28 19.0 -1.44 -0.02 2.13
Gyrus frontal moyen L 9 40 12 24 12. -0.65 -0.13 1.38 9 48 8 30 13.7 -0.85 0.28 1.90
Cortex dorsolatéral préfrontal L 46 50 38 2 16. -0.57 -0.21 173 46 -44 30 14 128 -1.04 052 1.70
Temporales
Aire temporopolaire R 38 48 0 -10 9.14 0.59 084 -2.24
Gyrus temporal supérieur L 22 -60 -48 12 21. -0.24 -0.11 212
- Partie postérieure duSTG R 22 54 -42 6 18. -0.63 0.79 2.52
- Partie antérieure duSTG R 22 52 -8 4 13. 1.14 037 2.52
Gyrus temporal transverse L 41 -44 -30 10 16. 0.45 0.67 2.66
R 41 44 -20 4 11. 0.99 038 2.06
Gyrus temporal moyen L 21 -54 -16 -2 11. -0.07 -0.11 161
R 21 56 -24 -2 11. -0.81 0.23 1.66
Pariétales
Gyrus angulaire L 39 -52 -56 6 13. 0.01 0.78 2.13
R 39 54 -48 16 13 -0.87 -0.13 1.46
Lobule/sulcus pariétal inférieur L 40 -42  -38 40 147 -1.06 035 1.59
Lobule pariétal supérieur L 7 -12  -66 32 104 -0.65 1.27 1.40
R 7 10 -74 30 104 -130 0.83 1.68
L
Cortex insulaire L 13 44 -22 14 12. 085 -0.36 154 13 40 2 -4 10.1 0.08 1.47 -0.60
Occipitales
Cortex extrastrié L 19 -30 -68 40 8.81 -1.76 -0.22 1.19
ARRONDISSEMENT/ANTERIORITE PERCEPTION PRODUCTION
Régions H BA Coordonnées MNI F  Parameétres estimés BA  Coordonnées MNI F Parameétres estimés
X y z AN AA PA X Yy z AN AA PA
Frontales
Gyrus frontal inférieur L 44 -46 10 28 1040 1.26 -0.24 -0.36
R 9/44 42 6 30 9.94 037 -0.48 -0.85
R 45 54 34 6 8.77 137 127 0.46
R 45/46 48 34 12 11.37 -0.68 0.63 1.95
Cortex prémoteur L 6 -40 -2 38 875 099 0.24 -0.19
Gyrus frontal moyen L 9 -36 24 28 16.40 0.64 -0.27 -0.63
Temporales
Gyrus temporal moyen R 21 50 -42 8 941 145 0.83 0.26
Pariétales
Gyrus/sulcus pariétal inférieur L 40 -36 60 42 18.20 0.59 -0.89 -1.33
R 40 38 -56 46 1296 038 -0.58 -1.17

Table 2.5 : Coordonnées dans I’espace MNI des régions différentiellement activées lors des taches de perception et de
production des voyelles en fonction des degrés d’ouverture et d’arrondissement/antériorité (p < .001 non corrigé et taille
minimale des clusters de 25 voxels; F: voyelles fermées, mi-F: voyelles mi-fermées, mi-O: voyelles mi-ouvertes, AN:
voyelles antérieures non arrondies, AA: voyelles antérieures arrondies, PA: voyelles postérieures arrondies).

e Lors de la tache de perception, I'activation au niveau du gyrus temporal moyen droit est
maximale pour les voyelles antérieures non arrondies et minimale pour les voyelles postérieures

arrondies.

e Lors de la tache de production, la méme tendance est observée au niveau du gyrus frontal
inférieur postérieur (BA 44 bilatéral et BA 45 a droite), au niveau du cortex prémoteur ventral
gauche et de maniere bilatérale au niveau du gyrus supramarginal (BA 40). On observe pour le
seul cortex le cortex dorsolatéral préfrontal droit un effet inverse, avec une déactivation par
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rapport a la ligne de base pour les voyelles antérieures non arrondies et une activation maximale
pour les voyelles postérieures arrondies.

Effet de Répétition Suppression

L’analyse de groupe a montré plusieurs clusters sensibles a la modulation neuronale induite par la
répétition des voyelles percues et produites (voir Figure 2.11 et Table 2.6).

Perception

Les régions cérébrales sensibles a la répétition des voyelles percues sont: |'aire motrice
supplémentaire et le cortex cingulaire antérieure, le gyrus frontal moyen et le cortex dorsolatéral
dans les deux hémispheéres, I'aire de Broca dans sa partie operculaire bilatérale (ainsi que les parties
triangulaire et orbitale a gauche), I'insula, le gyrus/sulcus temporal supérieur postérieur et moyen, le
planum temporale gauche et le gyrus de Heschl droit. Parmi les structures pariétales, on observe le
cortex pariétal supérieur dans sa partie antérieure (BA 5), le gyrus supramarginal et le sulcus
intrapariétal, ainsi que le gyrus angulaire gauche. Enfin, un effet de RS est également observé dans le
thalamus et le noyau rouge de I’'hémisphere gauche.

Production

Les régions cérébrales montrant un effet de répétition suppression lors de la tache de production
sont : I'aire motrice supplémentaire et le gyrus frontal inférieur bilatéral (parties operculaire, BA 44,
et triangulaire, BA 45), le cortex prémoteur ventral gauche, le cortex moyen et dorsolatéral
préfrontal (BA 9, 10, 46). Parmi les aires temporales et pariétales, I'effet de RS est observé au sein du
gyrus fusiforme (BA 37), des gyri temporaux inférieur gauche (BA 20) et moyen (BA 21), du
gyrus/sulcus temporal supérieur droit (BA 22) ainsi que de maniére bilatérale au niveau du lobule
pariétal inférieur (sulcus pariétal inférieur, gyrus supramarginal et gyrus angulaire) et du lobule
pariétal supérieur (précuneus). Parmi les structures sous-corticales, I'effet de RS concerne également
le cortex cingulaire antérieur (ventral, BA 24, et dorsal, BA 34) et postérieur (ventral, BA 23, et dorsal,
BA 31), l'insula droite, le putamen gauche, le cervelet (le culmen et le declive dans les deux
hémisphéres) et enfin le cortex estra-strié du lobe occipital.

Conjonction

Une diminution des activations au fur a mesure de la répétition des voyelles aussi bien pergues que
produites a été observée au niveau du gyrus frontal inférieur gauche et du cortex prémoteur ventral
adjacent (parties operculaire, BA 44, et triangulaire, BA 45), du cortex moyen et dorsolatéral
préfrontal gauches (BA 9, 10,46) et de l'aire motrice supplémentaire. Cet effet a également été
observé au niveau du gyrus temporal supérieur/moyen (BA 22) et au niveau des régions pariétales
gauche, au sein du lobule pariétal inférieur (gyrus angulaire et supramarginal) et supérieur
(précuneus), tout comme au niveau du cortex cingulaire antérieur dorsal bilatéralement et du
thalamus gauche.

D’autres régions supplémentaires montrent une sensibilité a la répétition de mouvements (gyrus
frontal inférieur droit, parties operculaire, triangulaire et orbitale, et gauche dans la partie orbitale,
ainsi qu'au niveau du cortex moyen et dorsolatéral préfrontal droite), sans avoir cependant survécu a
un seuil corrigé au niveau du cluster.
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Figure 2.11: Haut : Vue surfacique des régions cérébrales activées en fonction de I'ordre de répétition des voyelles
pergues et produites (p < .05 FDR corrigé et taille minimale des clusters de 25 voxels). Bas : régions présentant un effet
de RS lors de la perception et production des voyelles (décroissance de I'activité au cours des 6 répétitions; p < .001 non
corrigé et taille minimale des clusters de 25 voxels).
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Régions H BA Perception BA Production BA Conjonction
X y z T X y z T X y z T
Frontales
Gyrus frontal inférieur L 44 -38 10 28 453 44 -36 14 22 4.44 44 -48 6 28 4.67
R 44 46 12 22 411 44 46 12 28 4.07 44 48 12 22 3.96
L 47 -34 26 2 387 45 -40 34 16 563 47 -34 26 2 3.87
L 45 -40 34 16 454 45 52 34 8 446 45 -40 34 16 4.54
L 47 -34 28 2 541
R 47 46 20 -2 371 45 50 36 8 3.67
Cortex prémoteur L 6 -42 -2 32 5.29
Cortex préfrontal R 9 34 10 40 355 9 44 6 36 520 9 46 14 26 3.90
L 9 -38 6 26 381
Gyrus frontal moyen L 10 -38 38 10 4.32
R 10 36 38 14 436 10 28 36 18 3.46
R 8 34 14 44 366 10 36 42 24 332
L 8 -6 26 50 333
Cortex dorsolateral préfrontal R 46 46 16 28 434 9 54 10 36 3.45
L 46 -40 38 10 4.62 46 -40 36 12 441
L 9 -46 8 32 5.02
Gyrus frontal médial R 6 6 28 38 4.24 9 2 44 20 3.20
Aire motrice supplémentaire L 6 -4 2 60 363 6 4 16 54 428 6 0 6 56 3.23
Temporales
Aire temporopolaire L 22 -50 10 -2 366 38 50 16 -10 331 22 -50 10 -2 3.66
Gyrus temporal supérieur L 22 -54 -52 12 5.16 22 -50 -52 8 4.17
L 22 -56 -18 -2 3.71
R 22 50 -40 6 6.22 22 58 -24 0 355 22 58 -24 0 355
R 22 56 -16 0 3.26 22 52 -44 12 3.01
Gyrus temporal transverse R 41 60 -26 8 3.24
Gyrus temporal inférieur R 20 34 -44 -20 3.70
Gyrus fusiforme L 37 -36 -62 2 3.10
R 37 40 -50 -20 3.86
Gyrus temporal moyen L 21 -60 42 -4 458 21 -56 -60 2 331
R 21 56 -24 -2 5.21
Pariétales L 3 -40 -16 34 3.95
Cortex somatosensoriel R 2 34 -40 46 4.00
R 2 42 -38 54 347
Gyrus angulaire L 39 -48 -50 12 5.13 39 -48 -54 6 461 39 -32 -68 42 3.27
R 39 46 -60 10 4.00
Gyrus supramarginal L 40 46 -40 42 3.56 40 -36 -58 44 457
/ Sulcus pariétal inférieur L 40 -32 -68 42 3.27 40 -38 -50 42 3.84
R 40 54 -50 18 4.62
Gyrus supramarginal L 40 -44 -42 34 3.29
Sulcus pariétal inférieur L 40 -36 -56 44 496 40 -44 -38 40 5.57
L 40 -46 -40 42 380 40 36 -44 38 3.76
R 40 40 -44 46 3.74 40 60 -38 26 3.45
Opercule rolandique
Précuneus L 7 -36 -46 48 540 7 -10 -68 38 3.23
L 7 -6 -74 36 4.47
L 7 -22 -62 32 4722
R 7 10 -72 28 4.09
R 7 36 -48 50 2.78
Lobule pariétal supérieur L 5 -6 -42 50 3.00
R 5 8 -42 50 3.84
Cortex insulaire
Insula L 13 -40 -24 16 3.04
R 13 34 28 18 467 13 34 20 6 4.24
Claustrum R 30 12 6 3.57
Systéme limbique
Cortex cingulaire antérieur ventral L 24 -4 -6 34 327 24 -2 14 26 5.22
R 24 2 -16 38 399 24 4 28 24 5.10
Cortex cingulaire antérieur dorsal L 32 -6 24 40 459 32 -6 18 28 4.81 32 -2 22 40 4.15
R 32 4 18 44 469 32 4 38 16 4.61 32 4 18 44 4.60
Cortex cingulaire retrosplenial R 29 -10 -44 8 3.94
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30 0 -48 20 3.76

Cortex cingulaire posterieur dorsal L 31 -8 -44 30 336 31 -14 -64 30 4.27

Cortex cingulaire posterieur ventral L 23 -2 -34 30 456 23 -6 -24 30 376 23 -2 -32 26 3.60
L 23 -4 -40 22 3.08
R 23 8 -26 34 3.10

Thalamus L 6 -14 -2 356 -6 -10 8 3.30

Ganglions de la base et tronc cérébral
Noyau caudé (corps) R 18 16 8 4.39

Putamen L -18 4 6 5.09

Noyau rouge L -4 -14 -6 3.56

Cervelet

Culmen L -28 -56 -30 3.65
L -14 -64 -16 3.23
R 2 -60 -26 3.43
R 12 -62 -16 3.40

Declive L -40 -58 -24 4.20
R 38 -58 -22 3.87

Occipital es

Cortex extrastrié L 19 -46 -58 -6 4.40

Table 2.6 : Coordonnées dans I'espace MNI des régions présentant un effet de RS lors de la perception et production des
voyelles (décroissance de I'activité au cours des 6 répétitions; p < .05 FDR corrigé et taille minimale des clusters de 25
voxels) et régions communes aux deux taches (p < .001 non corrigé et taille minimale des clusters de 25 voxels).

2.2.4 Discussion

La présente étude IRMf avait pour but de déterminer les régions neurales sensibles a un effet de
répétition suppression lors de I’écoute ou de la production répétée d’'une méme voyelle. En accord
avec nos hypotheses, un effet d’adaptation phonémo-spécifique a été observé au sein des régions de
la voie dorsale de I’hémisphére gauche, incluant le gyrus frontal inférieur et le cortex prémoteur
ventral adjacent, les régions postérieures du gyrus/sulcus temporal supérieur et du gyrus temporal
moyen et, enfin, le lobule pariétal inférieur et le sillon intrapariétal.

Ces résultats suggérent des mécanismes sensorimoteurs adaptatifs communs lors des traitements
auditifs et des processus de contréle moteur de la parole liés au but des actions vocaliques percues
et produites et démontrent de fait I'existence d’un couplage fonctionnel entre systemes de
perception et de production de la parole.

Réseaux des systemes de perception et de production

Les activations neuronales liées a la perception et production des 9 voyelles et traits phonétiques
correspondants (non reliées a l'effet de RS) sont similaires a celles observées lors de I'étude
présentée dans le Chapitre 1.2. Bien évidemment, le degré moindre d’activation observé pour
certaines régions (par exemple au niveau du gyrus frontal inférieur et du cortex prémoteur ventral
adjacent) s’explique par le protocole d’adaptation et I'effet de répétition suppression. L’objectif de
cette étude n’était pas de mettre en valeur de maniere optimal le réseau neural des systemes de
perception et production des voyelles, comme lors de la précédente étude, mais de déterminer les
régions impliquées dans les processus sensorimoteurs adaptatifs phonémo-spécifiques en dehors de
processus moteurs, sensoriels ou exécutifs plus généraux.

Les analyses des activations moyennes des voyelles percues révelent des activations bilatérales
temporales, correspondant aux aires auditives primaires, secondaires et associatives, ainsi que
I'activation du cortex insulaire. On observe de plus dans I’'hémisphere gauche, une activation de la
partie operculaire du gyrus frontal inférieur ainsi que du gyrus supramarginal. Ainsi, malgré un degré
d’activité moindre di a I'effet de RS, nous observons comme dans I'étude précédente I'implication
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de la voie dorsale lors de la perception des voyelles. En production, de larges activations bilatérales,
corticales, sous-corticales et cérébelleuses démontrent I'implication de régions dédiées au contrdle
moteur orofacial en général (voir Chapitres 1.1 et 2.1) et a la production de voyelles en particulier
(voir Chapitre 1.2). Enfin, I'analyse de conjonction a permis de mettre en évidence des régions
temporales (incluant les cortex primaire, secondaire et associatif) communes aux deux taches. Le fait
que les régions frontale et pariétale n’apparaissent pas lors de I'analyse de conjonction est plus que
probablement lié a |'effet adaptatif observé dans ces régions alors que les régions temporales n'ont
pas toutes subi un tel effet de RS (voir ci-dessous).

Représentations différenciées entre voyelles

Tout comme lors de la précédente étude (voir Chapitre 1.2) et en accord avec |'étude récente
d’Obleser et al. (2010), nous ne trouvons pas de différences topographiques entre voyelles. En
revanche, une modulation d’activité de certaines régions est observée en fonction des traits
phonétiques percus et produits. Notamment, comme lors de I'étude précédente, une implication
différenciée de certaines régions frontales et pariétales motrices est de nouveau reportée pour le
trait d'ouverture lors de la tache de production. De maniere intéressante, cet effet est également
observé lors de la perception des voyelles pour les régions frontales inférieures et temporales
auditives.

Trait d'ouverture

En accord avec les résultats de I'étude précédente, nous observons une augmentation d’activité de
certaines régions cérébrales lors de la production et de la perception des voyelles mi-ouvertes par
rapport aux voyelles fermées et mi-fermées.

Production. Cette augmentation d’activité pour les voyelles mi-ouvertes est observée en production
au niveau du gyrus frontal inférieur et du cortex dorsolatéral préfrontal de maniére bilatérale et,
dans I’hémisphere gauche, du cortex prémoteur, des lobules pariétaux inférieur et supérieur et du
cortex strié. Comme supposé lors de la précédente étude (voir la discussion du Chapitre 1.2), les
activations prémotrices accrues pourraient s’expliquer par la moindre naturalité de production des
voyelles mi-ouvertes en contexte isolé et, de 13, des traitements prémoteurs plus importants. De
méme, l'activité supérieure observée pour ces voyelles au niveau des régions pariétales peut étre
associée a une implication accrue de processus de vérification en ligne des conséquences
somatosensorielles prédites et réelles (Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012). Dans cette
ligne de réflexion, l'implication accrue du cortex dorsolatéral préfrontal bilatéral n'apparait pas
étonnante puisqu'elle pourrait refléter une plus grande difficulté de réalisation pour ces voyelles™.
L'implication du cortex strié pourrait enfin s’expliquer par I'utilisation de consignes visuelles sans
doute moins connues des participants (/¢/, /ce/ et /2/). De maniére intéressante, il est enfin a noter
gue nous n'observons pas de modulations similaires d’activité au niveau du cortex auditif, ce qui
appuie indirectement I'existence de boucles correctives distinctes des retours somatosensoriel et
auditif.

Perception. De maniére tout a fait intéressante, une telle augmentation d’activité pour les voyelles
mi-ouvertes est également observée lors de la tache de perception. Des activations accrues de larges
parties des régions auditives temporales supérieures et moyennes, s’étendant dans I'hémisphere
droit au cortex insulaire postérieur, témoignent de traitements auditifs plus importants lors de la
perception et de l'interprétation de ces voyelles. Le gyrus angulaire (BA 39) en tant que sous-région
du lobule pariétal inférieur, serait impliqué au méme titre que le gyrus supramarginal dans la
perception des sons de parole (voir par exemple Turkeltaub et Coslett, 2010). De maniére plus

52 . . . . . . . . .

Bien qu’activée lors de la production des autres types de voyelles, une déactivation de I'aire temporopolaire droite lors
de la réalisation des voyelles mi-ouvertes est également observée. Nous n’avons cependant pas d’ hypotheses claires quant
a ce résultat.
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spécifique, pour certains auteurs, le gyrus angulaire aurait plutét un réle d'extraction sémantique
(Obleser et al., 2007; pour une revue voir aussi Price, 2010). Pour d'autres auteurs (par exemple,
Booth et al., 2007), le gyrus angulaire serait plutot impliqué lors du décodage visuel des lettres, en
reliant les étapes de traitement visuel du cortex strié avec les informations phonologiques qui sont
proposées étre codées au niveau du gyrus supramarginal. A partir de 13, une interprétation pourrait
étre celle d’une visualisation irrépressible des symboles visuels pour les voyelles mi-ouvertes,
symboles appris par les participants seulement tres récemment avant d'effectuer I'expérience. Il est
donc possible que cette association soit particulierement évoquée pour des apprentissages récents,
maitrisés, mais non automatisés. Comme lors de la tache de production, |'activation du cortex
dorsolatéral préfrontal pour les voyelles mi-ouvertes peut étre interprétée comme une focalisation
de ressources attentionnelles envers des sons de parole non typiqguement percus dans un contexte
isolé, donc plus difficilement a reconnaitre. Cette interprétation est d’ailleurs renforcée par
I'observation d’activation accrue du gyrus frontal inférieur, suggérant la mise en ceuvre de
mécanismes de simulation motrice plus importants dans le cas d’une perception moins naturelle
(Schwartz et al., 2012).

Traits d'arrondissement et d’antériorité

Contrairement a I'étude présentée dans le Chapitre 1.2, nous observons ici des activations
différenciées de certaines régions cérébrales en fonction des traits d’arrondissement et d’antériorité
des voyelles produites et percues, consistant en une diminution d’activité en fonction de
I'arrondissement des levres et de la position postérieure de la langue. Néanmoins, nous n’avons pas
ici d’explications claires quant a ces différences d’activités.

Production. On observe une diminution d’activité du gyrus frontal inférieur postérieur bilatéral, du
cortex prémoteur gauche et du gyrus supramarginal entre voyelles antérieures non-arrondies,
antérieures arrondies et postérieures arrondies.

Perception. La seule observation significative consiste en une baisse d'activation fonction de
I'arrondissement des lévres et de la position postérieure de la langueau niveau du gyrus temporal
moyen droit.

Répétition Suppression

L'objectif principal de la présente étude était de déterminer les populations neuronales cérébrales
spécifiqguement sensibles au codage phonémique aussi bien en perception qu’en production et ce, en
utilisant un effet d’adaptation phonémo-spécifique consistant en une écoute ou une réalisation
répétée six fois d’'une méme voyelle toutes les 10 secondes.

Production

Codage du but vocalique/phonémique au sein de la voie dorsale.

Un effet de RS a été observé lors de la production répétée des voyelles au niveau du gyrus frontal
inférieur et du cortex prémoteur ventral adjacent, du lobule pariétal inférieur et du sillon
intrapariétal et, enfin, des parties postérieures du gyrus/sulcul temporal supérieur et du gyrus
temporal moyen. L'effet d’adaptation observé au sein de ces régions de la voie dorsale suggere ainsi
un réseau fronto-pariéto-temporal de codage du but des actions vocaliques/phonémiques, réseau
distribué entre régions associatives codant les buts articulatoires, les buts auditifs et

> |l est a noter que notre paradigme a permis d’observer un effet de RS malgré cet intervalle de présentation de 10sec. De
précédentes études utilisant cette méthode d'adaptation ont montré un tel effet de RS avec un intervalle inter-stimulus
plus rapide : 50ms (Joanisse et al., 2007), 150 ms (Vaden, Muftuler et Hickok, 2010), 300ms (Peeva et al., 2010), 500ms
(Raizada et Poldrack, 2007), 3000ms (Hasson et al., 2007). Un intérét méthodologique de notre étude est donc de
démontrer un effet de RS avec une distance temporelle de répétition de 10 secondes (voir également Chapitre 2.1).
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somatosensoriels et les représentations multimodales du corps dans I'espace.

e Cortex prémoteur ventral et gyrus frontal inférieur (incluant les parties operculaire, triangulaire
et orbitale) : Nous I'avons vu, I'aire de Broca est traditionnellement impliquée dans la production
de la parole et du langage, et notamment pour la partie operculaire et le cortex prémoteur
ventral adjacent dans le codage des parameétres et représentations motrices sous-jacents (ces
deux régions ont été proposées contenir une "carte des sons de parole"; Guenther, Ghosh et
Tourville, 2006; Guenther et Vladusich, 2012; voir Chapitre 1.2 pour plus de détails). L'idée que le
codage des parametres articulatoires des unités de parole au niveau des régions frontales
inférieures fasse partie du codage plus général du but de l'action n'est pas nouvelle. Comme
mentionné précédemment, des enregistrements neurophysiologiques unicellulaires effectués
chez le primate non humain (Rizzolatti et al., 1988; Fogassi et al., 2005; Gardner et al., 2007;
Rozzi et al., 2008; Umilta et al., 2008; Bonini et al., 2010, 2011), chez des patients souffrant
d’apraxie idéomotrice (Haaland, Harrington et Knight, 2000) et des études IRMf utilisant un
protocole d’adaptation chez 'homme (Dinstein et al., 2007; Chong et al, 2008; Kilner et al., 2009;
Hamilton et Grafton, 2009; Peeva et al., 2010) ont fourni de nombreuses évidences en faveur
d’un codage du but de l'action dans ces régions et, notamment, le codage des parametres
articulatoires et du plan moteur de I'action exécutée.

e Lobule pariétal inférieur et sillon intra-pariétal : L'idée que les régions pariétales inférieures et le
sulcus intra-pariétal soient impliquées dans la localisation des buts d'action dans I'espace n'est
pas nouvelle, notamment |'idée que ces régions coderaient les connaissances pragmatiques liées
aux actions (voir par exemple, Goodale et Milner, 1992; Gallese et al., 1994; Sakata et al., 1995;
Jeannerod, 1997). En accord avec ces études, Haaland, Harrington et Knight (2000) ont montré
que les patients souffrant d'apraxie idéomotrice® auraient en effet souvent des lésions au niveau
des régions entourant le sulcus intrapariétal (BA 7, 39, 40). En plus du role de ces régions dans les
mécanismes d’intégration motori-somatosensoriels tel que suggéré dans I'étude présentée dans
le Chapitre 2.1, il a été récemment montré que ces régions sont impliquées dans l'intention
d’agir, par exemple lors d’une prise de parole (Carota et al.,, 2010) ou un réle de surveillance
multimodale de I'action et de l'intention d'agir est attribué a ces régions pariétales inférieures.
Sur ce point, d’autres études ont montré que ces régions seraient impliquées de maniere plus
générale dans le choix du but de I'action (Hamilton et Grafton, 2006) et qu'une stimulation de
ces régions peut induire des envies, voire des illusions de mouvements de parties du corps selon
une certaine somatotopie grossiére (Desmurget et al., 2009; Desmurget et Sirigu, 2009). De I3, il
serait possible de conclure de nos résultats que le lobule pariétal inférieur et le sillon intra-
pariétal seraient impliqués dans les mécanismes d’intégration sensorimotrice et de choix de
I’action vocalique™.

e Gyrus/sulcus temporal supérieur (BA 22) et moyen (BA 21) postérieurs: En accord avec
I'implication de ces régions dans l'encodage des représentation phonémiques (voir Chapitre 1.2
pour plus de détails), une étude récente a montré un effet d'adaptation neuronale lors de la
production répétée de mémes phonemes au niveau du gyrus temporal supérieur postérieur
(Peeva et al., 2010), bien qu’aucun effet de RS n’ait été trouvé au niveau des aires pariétales ou
frontales inférieures.

** Contrairement I'apraxie idéatoire (considérée comme une désorganisation de la représentation mentale des gestes a
exécuter, soit une difficulté a réaliser un mouvement composé d'un ensemble de sous-mouvements élémentaires
organisés) qui serait liée a une lésion bilatérale occipito-pariétale, I'apraxie idéomotrice est un signe clinique qui décrit une
incapacité a effectuer un mouvement sur consigne ou de mimer une action (Liepmann, 1908). Elle est souvent mise en
paralléle avec des lésions au niveau des régions frontales inférieures et pariétales postérieures, le plus souvent dans
I’hémisphere gauche.

> En accord avec cette hypothése, une étude TMS récente (Shum et al., 2012) a montré que la stimulation de la partie
dorsale du gyrus supramarginal diminuait les mécanismes de compensation articulatoire lors d’une tache de production de
parole avec modification en ligne du feedback acoustique par rapport a une condition controle.
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Autres structures sensibles a I'effet de RS

D'autres structures cérébrales ont été également sensibles a la production répétée des voyelles : Le
cortex dorsolatéral préfrontal et moyen, |'aire motrice supplémentaire, le cortex cingulaire antérieur,
les cortex somatosensoriel primaire et le précuneus, ainsi que l'insula droite, le putamen, le cervelet
(culmen et declive dans les deux hémisphéres) et les aires visuelles striées et extra-striées.

Le cortex dorsolatéral préfrontal est une aire reliée aux fonctions exécutives et a l'intégration des
informations sensorielles et mnésiques, en tant que telle, elle est a la fois impliquée dans la mémoire
de travail et dans la régulation des plans moteurs. L'aire motrice supplémentaire et la partie
antérieure du cortex cingulaire sont généralement considérées commes des régions permettant le
contrdle volontaire du déclenchement ou la suppression des actes vocaux (Jirgens, 2002, 2009),
tandis que le cortex somatosensoriel primaire traite les informations proprioceptives des
articulateurs supralaryngés et laryngés et des poumons. Toutes ces structures exécutrices montrant
un effet de répétition suppression témoignent d'une implication similairement dans chaque
occurrence des actes répétés de production de voyelles. Quant au précuneus, il a été montré que
chez I'humain, le lobule pariétal supérieur postérieur serait impliqué dans des interactions visuo-
motrices, en terme d'imagerie visuelle de I'action (Lamm et al., 2007) ou de codage proprioceptif de
I’action (Lestou, Pollick et Kourtzi, 2008).

Pour certains auteurs (par exemple, Wise et al., 1999; Dronkers et al., 1996, 2007), le réle de I'insula
antérieure dans la production de la parole consiste en la programmation articulatoire des gestes de
parole, bien que d'autres auteurs attribuent ce role explicitement au gyrus frontal inférieur (par
exemple, Hillis et al., 2004; Bonilha et al., 2006) et suggérent que |'apraxie de la parole serait due aux
disconnexions de la matiere blanche entre régions temporales supérieures et de |'aire de Broca mais
non a cause des lésions de la matiére grise insulaire (Bonilha et al., 2009).

Le cervelet étant le principal centre de régulation de la fonction motrice, une de ses fonctions
consiste a assurer la coordination motrice en effectuant une organisation temporo-spatiale a travers
les boucles cortico-cérébelleuses et en jouant le role d'interface avec les régions sensorimotrices
corticales. Pour cette raison, certains auteurs considérent le cervelet comme le siege des "modeles
internes" des actes moteurs (par exemple, Kawato, 1999), incluant également des actions orofaciales
et liées a la parole (Guenther, Hampson et Johnson, 1998; Bohland et Guenther, 2006; Guenther,
2006; Guenther, Ghosh & Tourville, 2006).

Le putamen gauche et le noyau caudé droit sont également sensibles a I'effet de RS. Il est a noter
gue ces structures sont impliquées dans les boucles cortico-basales qui permettent la modulation de
I'articulation et de la phonation (par exemple, Fabbro et al., 1996).

Enfin, de maniére non surprenante, les aires visuelles (cortex estra-strié¢, gyrus fusiforme et temporal
inférieur) ont subi un effet d'adaptation, sans doute d( a la vision répétitive et la lecture et
compréhension des mémes consignes visuelles des voyelles a produire.

Perception

Codage du but vocalique/phonémique au sein de la voie dorsale.

Les régions cérébrales dont |'activité BOLD décroit au fur et a mesure de I'écoute d'un méme type de
voyelle sont principalement les régions auditives temporales postérieures et le gyrus frontal
inférieur.

e Gyrus/sulcus postérieur moyen, planum temporale gauche, gyrus de Heschl droit : En regard des
désaccords concernant I'emplacement des populations neuronales responsables de I'encodage
auditif phonologique (Belin et Zatorre, 2000; Scott et Johnsrude, 2003; Obleser et al., 2006;
Hickok et Poeppel, 2007; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011; voir aussi la discussion
de I'étude 1.2.), nos résultats montrent un effet d'adaptation phonémique au niveau des régions
auditives postérieures. Ce résultat corrobore de plus les quelques études IRMf récentes utilisant
le méme paradigme de répétition suppression et montrant la sensibilité de ces mémes régions
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au codage phonologique, lors d’une tache de perception catégorielle (Joanisse, Zevin et
McCandliss, 2007), de perception audio-visuelle syllabique (Hasson et al., 2007) ou lors d’une
tache de détection de phonémes au sein d'un mot (Vaden, Muftuler et Hickok, 2010).

e En ce qui concerne la partie operculaire du gyrus frontal inférieur, qui correspond aux
représentations articulatoires de I'action, nos résultats apparaissent cohérents avec deux études
qui ont effectivement montré par des effets d'adaptation neuronale que I'encodage des percepts
syllabiques nécessitant un traitement phonologique (percepts fusionnels audiovisuels, Hasson et
al., 2007; perception catégorielle, Raizada et Poldrack, 2007) se fait également au niveau de I'aire
de Broca.

o |'effet de RS est également observé au niveau du lobule pariétal inférieur, que I'on sait étre
impliqué depuis les travaux d’Alan Baddeley (1986) et de Paulesu, Frith et Frackowiak (1993)
dans les processus de stockage phonologique en mémoire de travail verbale. Une hypothése est
donc que cette région code les buts phonémiques multimodaux. En accord avec cette
proposition, Raizada et Poldrack (2007) montrent une amplification sélective des réponses
neuronales au niveau du gyrus supramarginal en réponse a deux stimuli qui dépassement la
frontiere phonétique mais pas si la méme différence acoustique a lieu au sein de la méme
catégorie phonologique. Aussi, une récente etude TMS (Hartwigsen et al., 2010) montre que la
perturbation de cette region induit une baisse de performance dans des taches de décisions
phonologiques lexicales. Rappelons enfin le role de la partie dorsale du lobule pariétal inférieur
et du sillon intrapariétal dans les mécanismes d’intégration motori-somatosensoriels tel que
suggéré dans |'étude présentée dans le Chapitre 2.1.

Pris ensemble, ces résultats suggérent ainsi un codage distribué des représentations et des buts des
actions vocaliques/phonémiques impliquant un codage des représentations articulatoires dans la
partie operculaire du gyrus frontal inférieur, auditives dans la partie postérieure du gryus/sulcus
temporal supérieur et somatosensoriels dans le sillon intrapariétal ainsi qu’un possible stockage
multimodal des représentations vocaliques/phonémiques dans le gyrus supramarginal.

Autres structures sensibles a I’effet de RS.

D'autres structures cérébrales montrent également un effet d'adaptation lors de la perception
répétée des voyelles : le cortex préfrontal dorsolatéral et moyen, l'insula, le cortex cingulaire et l'aire
motrice supplémentaire, le cortex pariétal antérieur, le thalamus et le noyau rouge. Le role possible
de la plupart de ces régions a été précédemment discuté. Par rapport a la décroissance d'activité du
cortex dorsolatéral préfrontal (une structure impliquée dans la mémoire de travail verbale et les
fonctions exécutives), celle-ci pourrait découler d'une décroissance de I'attention portée a I'écoute
des voyelles présentées de maniere répétitive. Enfin, il n'est pas étonnant de trouver des effets
d'adaptation au niveau du thalamus puisque cette structure sous-corticale est composée, entre
autre, de nombreux noyaux relais, dont notamment le corps génouillé médian organisé de maniere
tonotopique qui recoit des afférences du colliculus inférieur provenant des nerfs cochléaires, et
projette les informations acoustiques sur l'aire auditive primaire au niveau du gyrus temporal
supérieur.

Conjonction

L'analyse de conjonction a permis de mettre en évidence les régions communes sensibles a I'effet de
RS lors des taches de perception et de production des voyelles : le gyrus frontal inférieur dans les
parties operculaire, triangulaire et, a gauche, orbitale, les gyri temporal supérieur/moyen postérieurs
et le lobule pariétal inférieur.

En somme, nous observons que les représentations neurales des voyelles (qu'elles soient pergues ou
produites) semblent étre distribuées a travers des régions temporales (codant les représentations ou
buts auditifs), frontales inférieures postérieures (codant les représentations ou buts articulatoires) et
pariétales inférieures (codant les buts vocaliques multimodaux). Ces résultats suggerent,
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gu'indépendamment de la tache, les voyelles seraient représentées dans le cerveau de maniére
similaire en termes de codes auditifs, articulatoires et multimodaux. Ce résultat va dans le sens d'un
systeme de codage commun pour les buts vocaliques pergus et produits.

Parmi les autres structures montrant des effets de répétition suppression pour dans deux taches, les
autres régions s'adaptant a la fois pour les voyelles percues et produites incluent le cortex
dorsolatéral préfrontal, I'aire motrice supplémentaire et le gyrus cingulaire antérieur dorsal, tout
comme le thalamus gauche et le lobule pariétal supérieur (pour une discussion de ces fonctions, voir
ci-dessus).

Patterns de décroissance.

Bien que ces régions montrent un effet de RS aussi bien lors de la perception que de la production
répétée des voyelles, leurs patterns de décroissance different cependant entre les deux taches mais
ce de maniere similaire pour toutes les régions, ce qui suggere fortement un effet de la tache.
Effectivement, si dans la tache de production le signal BOLD chute brusquement a partir de la
deuxiéeme occurrence puis reste a un niveau stable par la suite, on observe lors de la tache de
perception une décroissance progressive de la premiére a la cinquiéme occurrence, et un rebond a la
derniére répétition.

Il est important de rappeller que les participants savaient que les stimuli se répétaient six fois et
pouvaient ainsi prédire les cing occurrences suivant la premiéere voyelle nouvellement présentée.
Lors de la tache de production, la chute brusque initiale pourrait étre liée a I'élaboration d'un
programme moteur dés I'apparition de la consigne lors de la premiére occurence, qui n'a pas besoin
d'étre recréé six fois. Lors de la tache de perception, il est possible qu'un facteur supplémentaire
attentionnel se méle a I'effet de RS®. Ainsi, ces différences d'expectation et d'attention pourraient
expliquer les patterns de décroissance observés lors des deux taches.

En appui de cette hypothése, Summerfield et al. (2008) ont suggéré que l'effet de RS serait une
conséquence des attentes perceptives du sujet. lls ont montré que la perception répétée d'un
stimulus visuel réduit la réponse BOLD plus fortement lorsque cette répétition était prévisible que
lorsqu'elle ne I'était pas (I'effet de RS était alors attenué). Cela a également été montré dans la
modalité auditive. Todorovic et al. (2011) ont récemment effectué une étude MEG, dans laquelle ils
ont montré qu'un effet d’expectation top-down augmente |'effet de RS au niveau du cortex auditif
pour la présentation répétée des sons synthétisés. Quand les participants savaient qu’il y aurait
répétition des tons pergus, I'effet RS était plus robuste que lorsque cette répétition intervenait de
maniére imprévue. En revanche, Rahnev, Lau et de Lange (2011) ont reporté une conclusion
différente quant a I'effet d'expectation sur I'adaptation neuronale du cortex dorsolatéral préfrontal
dans une tache visuo-motrice. En effet, la survenue attendue d'un stimulus visuel améliorait d'une
part la performance tout en augmentant I'activation du cortex dorsolatéral préfrontal. Cependant,
les auteurs suggerent que cette réponse amplifiée au niveau du cortex dorsolatéral préfrontal soit
liée a l'intégration de la prévision des stimuli visuels aux processus de décision perceptive et de
réponse manuelle.

Lors de la tache de perception, le rebond de I'activité BOLD lors de l'occurrence finale pourrait
témoigner d'un regain attentionnel, possiblement lié a I'attente d'un nouveau stimulus. Par
contraste, lors de la tache de production, il est important de garder I'attention la premiere fois pour
apprendre l'instruction de la voyelle a produire les six prochains essais et, par la suite, la cible visuelle
sert uniquement d’indicateur de l'onset de la production. Ce résultat suggere qu'un facteur
supplémentaire, I'attention, module I'effet de RS. Cependant, les auteurs d'une récente étude (Kok et
al., 2012) proposent une séparation des mécanismes prédictifs des mécanismes attentionnels. Dans
leur étude, ils croisent ces deux facteurs, et montrent que l'attention inverse I'effet de RS. Selon leurs
résultats, I'effet RS est fortement influencé par la prédiction d'une occurrence, plus qu'en situation

% Rappelons, que la tache de perception était passive et durait 30 minutes. De plus, les voyelles étant répétées par trains
de six trials, dans une minute les participants percevaient six fois le méme type de voyelles, une toutes les dix secondes.
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ou l'on ne peut prédire la survenue d'un stimulus. L'effet RS serait donc maximal lorsqu'une
répétition est attendue. Les travaux de Valentini (2011) appuient cette possibilité et suggerent que
|'effet RS refléte une combinaison de traitements hiérarchiques bottom-up et d’attentes perceptives
top-down®’.

Limites de I'étude

Les limites inhérentes a la présente étude sont pour la plupart similaires a I'étude présentée dans le
Chapitre 2.1. Ainsi, les paramétres musculaires et cinématiques des mouvements orofaciaux n’ont
pas été controlés lors de la production des voyelles. Il est cependant important de noter qu’une
variation des parameétres de force musculaire et cinématiques est fortement probable lors de la
répétition de voyelles et, plus important encore, que I'écoute répétée de chaque voyelle consistait
en une présentation de six occurrences distinctes d’'une méme voyelle. De fait, les effets de RS
observés commun aux deux taches suggerent qu’ils ne dépendent pas de |'exécution ou de I'écoute
précise et identique d’une voyelle d’un essai a I'autre mais bien du codage du but vocalique.

Egalement, dans le cadre d’un possible couplage fonctionnel entre systémes de perception et de
production, une des critiques du groupe de Caramazza (Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2009) face
aux effets de RS précédemment observés pour des actions manuelles percues ou produites concerne
la nécessité de démontrer un effet de RS cross-modal. Par rapport a I'étude présente, cela
consisterait a démonter un effet de RS aussi bien lors de I'’écoute ou de la production répétée de
voyelles mais également lors de la production puis de la perception d’'une méme voyelle et
inversement. Si cette critique nous apparait tout a fait pertinente (voir d’ailleurs Kilner et al., 2009
pour une démonstration de cette effet de RS cross-modal lors d’actions manuelles percues et
produites), le fait de méler ainsi des tdches motrice et perceptive pourrait entrainer selon nous la
possibilité non négligeable de mécanismes de simulation motrice et de mémoire de travail accrus,
voire conscients, lors de la perception des voyelles. Ainsi, en vue de minimiser un tel biais possible, la
tache de perception auditive a toujours précédé la tache de production dans la présente étude.

2.2.5 Conclusion

Cette étude constitue une premiére exploration des corrélats neuronaux des mécanismes
sensorimoteurs adaptatifs mis en ceuvre lors de la production et de la perception des voyelles du
Francais. Nos résultats démontrent |’existence de régions sensorimotrices de la voie dorsale
impliquées dans le codage des buts phonémiques produits et percus, régions dont les fonctions sont
traditionnellement attribuées aux mécanismes de contrGle et de comparaison en ligne des
représentations articulatoires et auditives. Ces résultats suggerent ainsi I'existence de mécanismes
perceptuo-moteurs communs impliqués dans le codage de voyelles percues ou produites et résultats
appuient ainsi I’'hypothese d’un possible couplage fonctionnel des systéemes de perception et de
production de la parole au travers de représentations sensorimotrices distribuéesdes voyelles.

oL it is entirely possible that RS, as indexed by fMRI adaptation paradigms, may reflect a combination of bottom-up
automatic tuning of neuronal excitation and top-down building of perceptual expectation"

Page 146 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

- 3eme Pqartie -

Role fonctionnel de la voie dorsale
lors de la perception de la parole
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Avant-propos

Les résultats observés lors des études IRMf présentées dans les Chapitres 1.2 et 2.2 démontrent
|"activation commune des régions sensorimotrices de la voie dorsale lors de la perception et de la
production des voyelles du Francais. Cependant, ces résultats sont par nature corrélationnels et ne
permettent pas de démontrer un role médiateur, fonctionnel, des régions activées.

La premiere étude présentée dans la troisieme partie de cette thése (Chapitre 3.1) avait pour but de
déterminer I'implication fonctionnelle et causale des régions sensorielles et motrices de la voie
dorsale lors de la perception de syllabes, par I'utilisation de la technique de stimulation magnétique
transcranienne et d’un paradigme conjoint d’adaptation auditive. Dans une seconde étude (Chapitre
3.2), nous avons utilisé une technique comportementale non invasive basée sur un entrainement
moteur des articulateurs orofaciaux dans le but d’induire une recalibration/plasticité des
représentations et processus moteurs possiblement impliqués lors d’une tache d'identification
auditive syllabique subséquente.

L'étude 3.1 a été réalisée en collaboration avec Marc Sato, Laurent Girin (Département Parole &
Cognition, Laboratoire GIPSA-lab, UMR CNRS 5216 & Université de Grenoble), Pascale Tremblay
(Faculté de Médecine, Département de réadaptation, Université Laval, Québec, Canada) et Vincent
Gracco (Centre for Research on Language, Mind and Brain & School of Communication Sciences and
Discorders, Université McGill, Montréal, Canada).

L'étude 3.2 a été réalisée en collaboration avec Marc Sato (Département Parole & Cognition,
Laboratoire GIPSA-lab, UMR CNRS 5216 & Université de Grenoble), Arthur Glenberg (Department of
Psychology, Arizona State University, Tempe, AZ, EU), Luigi Cattaneo (Center for Mind/Brain Sciences
- CIMeC, University of Trento, Trento, ltalie), Amélie Brisebois, Lucie Ménard (Département de
Linguistique & Centre for Research on Language, Mind, and Brain, Université du Québec a Montréal,
Montréal, Canada) et Anahita Basirat (INSERM-CEA Cognitive Neuroimaging Unit, Paris, France).
L'élaboration du protocole, la passation des sujets et I'analyse des données de la partie
expérimentale relative a un entrainement labial ont été effectuées dans le cadre d’un séjour de
recherche d'Amélie Brisebois.

Ces études ont été principalement subventionnées par des financements de I'Institut National
Polytechnique de Grenoble (Bonus Qualité Recherche "Modyc", "Modélisation dynamique de
I'activité cérébrale") et du Plan Pluri-formations "Interactions Multimodales” de I’Université Stendhal
(financement d’un séjour de trois mois au Centre for Research on Language, Mind and Brain de
I’Univeristé McGill pour la réalisation de I'étude 3.1).

Publications pertinentes

e Grabski K, Tremblay P, Gracco V, Girin L& Sato M. (soumis). A mediating role of the auditory
dorsal pathway in selective adaptation to speech: a state-dependent transcranial magnetic
stimulation study. Journal of Cognitive Neuroscience.

e Sato M, Grabski K, Glenberg A, Brisebois A, Basirat A, Ménard L & Cattaneo L. (2011). Articulatory
bias in speech perception: evidence from use-induced motor plasticity. Cortex, 47(8):1001-3.
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Chapitre 3.1

Implication de la voie dorsale dans
les mécanismes d'adaptation
sélective de la parole

Resumeée / Abstract

En plus des traitements purement sensoriels, les théories constructivistes de perception de la parole
proposent que les représentations articulatoires contraignent partiellement l'interprétation des
entrées sensorielles a travers des mécanismes de simulation motrice interne. Cette approche
constructiviste se trouve également au coeur des modeéles neurobiologiques récents de la perception
de la parole qui postulent I'existence d’une voie dorsale de traitement auditif dans I’hémisphere
gauche, reliant les représentations auditives de parole au sein du cortex auditif temporal aux
représentations motrices du systéme moteur frontal via le gyrus supramarginal et/ou la partie
postérieure du gyrus temporal supérieur. La présente étude, conjuguant la technique de stimulation
magnétique transcranienne et un paradigme d’adaptation auditive, avait pour but de déterminer si la
reconnaissance de la parole recrute effectivement la voie dorsale en examinant la contribution
causale du cortex prémoteur ventral, du gyrus supramarginal et de la partie postérieure du gyrus
temporal supérieur lors d’une tache d'identification/catégorisation auditive syllabique. Dans ce but,
les participants percevaient de maniére passive une série de syllabes /ba/ avant d'effectuer une
tadche de décision syllabique a choix forcé sur des syllabes ambiglies (situées a la frontiére
catégorielle entre /ba/ et /da/). En accord avec de précédentes études sur |'adaptation sélective en
parole, un biais de réponse en faveur de la syllabe /da/ a été observé par comparaison a une
condition sans adaptation auditive préalable. De maniére cruciale, par rapport aux résultats observés
sans stimulation, une impulsion unique de stimulation magnétique transcranienne délivrée au début
des cibles auditives syllabiques sur le cortex prémoteur ventral, le gyrus supramarginal ou la partie
postérieure du gyrus temporal supérieur interagissait avec |'état initial de chacune des régions
cérébrales stimulées et entrafnait une augmentation de I'effet d'adaptation sélective. Ces résultats
suggerent une contribution de ces régions dans les mécanismes d’adaptation auditive en parole et
démontrent le role médiateur de la voie dorsale dans les processus de catégorisation de la parole.

In addition to purely sensory processing, constructivist theories of speech perception argue that
articulatory representations partly constrain phonetic interpretation of the sensory inputs through a
process of internal motor simulation. The constructivist approach is also at the core of recent
neurobiological models of speech perception postulating the existence of a left auditory dorsal
processing stream, linking auditory speech representations in the auditory cortex with articulatory
representations in the motor system, through sensorimotor interaction interfaced in the
supramarginal gyrus and/or the posterior part of the superior temporal gyrus. The present state-
dependent transcranial magnetic stimulation study aimed at determining whether speech
recognition is indeed mediated by the dorsal pathway, by examining the causal contribution of the
left ventral premotor cortex, supramarginal gyrus and posterior part of the superior temporal gyrus
in an auditory syllable identification/categorization task. To this aim, participants listened to a
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sequence of /ba/ syllables before undergoing a two forced-choice auditory syllable decision task on
ambiguous syllables (ranging in the categorical boundary between /ba/ and /da/). In line with
previous studies on selective adaptation to speech, responses were biased towards /da/ as
compared to a control condition without prior auditory adaptation. Crucially, compared to the results
observed without stimulation, single-pulse transcranial magnetic stimulation delivered at the onset
of each target stimulus over the left ventral premotor cortex, the supramarginal gyrus or the
posterior part of the superior temporal gyrus interacted with the initial state of each of the
stimulated brain area by enhancing the adaptation effect. The results indicate that these regions
contribute to auditory speech adaptation and demonstrate a mediating role of the dorsal pathway in
speech categorization.

e Mots clés: Perception et production de la parole, interactions sensorimotrices, voie dorsale,
adaptation sélective, stimulation magnétique transcrdnienne.

e Keywords: Speech perception and production, sensorimotor interactions, dorsal pathway,
selective adaptation, transcranial magnetic stimulation.

3.1.1 Infroduction

Comment parvient-on a traiter le signal de parole pour extraire les invariants phonologiques et
décoder l'information linguistique ? Un probleme fondamental et ancien en parole concerne la
difficulté a décrire de maniere simple les relations existantes entre sons et phonémes (voir par
exemple Schwartz, Sato et Fadiga, 2008, 2011; Schwartz et al., 2012). Du fait de la grande variabilité
du signal acoustique de parole, les processus de décodage acoustico-phonétique des propriétés et
informations issues du signal acoustique restent en effet a ce jour encore largement incompris. Cette
variabilité du signal acoustique de parole provient principalement de deux causes sous-jacentes et
imbriquées. Tout d’abord, la production de tout message linguistique complexe implique des
mécanismes de coarticulation entre phonémes produits, soit une combinaison de gestes
articulatoires a débit temporel élevé et largement parallélisée. Cette combinaison de gestes
articulatoires est transformée de maniéere fortement non linéaire en une séquence de sons dans
lesquels la correspondance entre sons et gestes est dés lors peu transparente (voir par exemple,
Perkell et Klatt, 1986).

Bien que la perception de la parole soit parfois considérée comme un processus purement sensoriel,
certaines théories de la perception de la parole proposent que l'interprétation phonétique des
informations issues du signal de parole dépende également des connaissances procédurales
articulatoires de I'auditeur (Liberman et al., 1967; Stevens et Halle, 1967; Liberman et Mattingly
1985; Liberman et Whalen, 2000; Schwartz et al., 2002, 2012; pour des revues récentes, Galantucci,
Fowler et Turvey, 2006; Schwartz, Sato et Fadiga, 2008). L'implication du systeme moteur lors de la
perception de parole a été initialement proposée comme une possible solution au probleme de la
variabilité du signal acoustique de parole et des relations non-linéaires entre unités phonétiques et
leurs réalisations acoustiques. En se basant sur une approche constructiviste de la perception
(Helmholtz, 1867), ces théories postulent que le locuteur et l'auditeur partagent un répertoire
commun de primitives motrices (principe de 'parité motrice', Liberman et Mattingly, 1985) et que la
perception de la parole repose sur des mécanismes de simulation motrice interne, qui permettraient
de raffiner et contraindre l'interprétation phonétique des entrées sensorielles. Par exemple, dans la
Théorie Motrice de la Perception de la Parole (Motor Theory of Speech Perception, Liberman et al.,
1967; Liberman et Mattingly 1985; Liberman et Whalen, 2000), la capacité humaine a percevoir les
sons de parole est supposée dépendre d'un synthétiseur du conduit vocal dont le réle est de tester
(par des processus d'analyse par synthese, Stevens et Halle, 1967) lequel des buts articulatoires, ou
des commandes motrices invariantes, serait a I'origine du signal acoustique entendu. De maniéere
similaire, la Théorie de la Perception pour le Contréle de I'Action (Perception for Action Control
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Theory, Schwartz et al., 2002, 2012; voir aussi Basirat, Schwartz et Sato, 2012) propose également
que les connaissances procédurales implicites de la production de la parole aident a fournir une
meilleure spécification des entrées sensorielles de la parole et, de |a, contribuent a lI'analyse de scéne
en parole notamment dans des conditions d’écoute dégradée.

Cette approche constructiviste est aussi au coeur de modeles neurobiologiques récents de perception
de la parole (Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni, 2006; Hickok et Poeppel, 2007; Skipper et al.,
2007; Poeppel, Idsardi et van Wassenhove, 2008; Rauschecker et Scott, 2009; Hickok, Houde et Rong,
2011; Rauschecker, 2011). Ces modeles postulent I'existence d'une voie de traitement dorsale
principalement localisée dans I’'hémisphére gauche (voie ‘how’), permettant de relier les
représentations auditives de la parole issues du cortex auditif et les représentations articulatoires
localisées dans le cortex prémoteur ventral et la partie postérieure du gyrus frontal inférieur, via des
mécanismes d’interfacage sensorimoteur au niveau du gyrus supramarginal (Rauschecker et Scott,
2009; Rauschecker, 2011) et/ou de l'aire 'SPT' (une région cérébrale au sein du planum temporale
située a la jonction temporo-pariétale, Hickok et Poeppel, 2007). Le rble de cette voie auditive
dorsale, permettant un appariement sensorimoteur des représentations auditives et motrices, serait
de permettre une comparaison des prédictions motrices fonction des connaissances procédurales de
I"auditeur et des informations sensorielles réelles afin de contraindre I'interprétation phonétique des
informations issues du signal de parole. Par exemple, le modele de Skipper et collaborateurs
("hypothesis-and-test', Skipper et al., 2007) propose que des hypothéses multisensorielles sur les
informations phonétiques issues du signal acoustique et/ou visuel de parole soient initialement
élaborées dans la partie postérieure du gyrus temporal supérieur gauche. Dans le cas de signaux
ambigus de parole, une génération des commandes motrices correspondant a ces hypothéses
phonétiques serait effectuée via I'implication de régions motrices frontales (partie postérieure du
gyrus frontal inférieur, cortex prémoteur ventral et cortex moteur primaire). Ces commandes
motrices seraient utilisées pour prédire les possibles conséquences acoustiques et
somatosensorielles associées aux mouvements articulatoires correspondants par des mécanismes de
copies d'efférence envoyés aussi bien a la partie postérieure du gyrus temporal supérieur qu'au
cortex somatosensoriel. Ces conséquences sensorielles simulées permettraient de contraindre
I'interprétation phonétique des signaux percus. De maniére similaire, Rauschecker et Scott (2009,
voir aussi Rauschecker, 2011; Scott et Johnsrude, 2003) proposent que la perception de la parole
repose sur des traitements acoustiques de bas niveau au sein du gyrus de Heschl puis implique des
processus de décodage acoustico-phonétique dans la partie antérieure du gyrus temporal supérieur
et des régions frontales inférieures (voie ventrale). Suite a ces processus, ces hypotheéses
phonétiques seraient appariées avec les représentations articulatoires correspondantes dans le
cortex prémoteur. Comme dans le modele de Skipper et collegues (2007), ces représentations
motrices seraient utilisées pour prédire les possibles conséquences sensorielles associées aux
mouvements articulatoires correspondants par des mécanismes de copies d'efférence envoyés aussi
bien a la partie postérieure du gyrus temporal supérieur qu’au gyrus supramarginal. Ces
conséquences sensorielles simulées seraient comparées aux informations sensorielles réelles (voie
dorsale) et permettraient de désambiguiser I'information phonétique issue du signal de parole.

En accord avec ces modeles, comme indiqué précédemment (voir Chapitres 1.2 et 2.2), de
nombreuses études démontrent I'activation des régions motrices lors de taches de perception de la
parole selon des modalités auditive, visuelle ou audio-visuelle (par exemple, Nishitani et Hari, 2002;
Calvert et Campbell, 2003; Callan et al., 2003; Paulesu et al., 2003; Callan et al., 2004; Md&ttonen et
al., 2004; Wilson et al., 2004; Ojanen et al., 2005; Pekkola et al., 2005; Skipper, Nusbaum et Small,
2005; Pulvermdiller et al., 2006; Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al., 2007; Callan et al., 2010;
Tremblay et Small, 2011). De plus, I’hypothése d’une implication du systéeme moteur fonction de
I'intelligibilité/ambiguité des stimuli percus est appuyée par des études IRMf montrant une activité
des régions du systeme moteur inversement corrélée au degré d’intelligibilité de la parole percue,
comme lors de parole masquée ou bruitée (Binder et al. 2004; Zekveld et al., 2006), lors de
I'identification des phonémes non-natifs vs phonémes natifs (p. ex. Callan et al., 2004; Wilson et
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lacoboni, 2006) ou lors de la perception audiovisuelle de signaux incongruents (Jones et Callan, 2003;
Ojanen et al., 2005; Pekkola et al., 2006; Skipper et al., 2007). Pris ensemble, ces résultats fournissent
ainsi des éléments en faveur d'un réle fonctionnel des régions motrices dans la perception de la
parole et soutiennent I’hypothése de processus d’appariement et d'intégration sensorimoteurs
notamment dans des conditions d’écoute dégradée.

Cadre de I'étude

Néanmoins, malgré toute leur importance, ces résultats sont intrinsequement corrélationnels et ne
permettent donc pas de déterminer un possible réle causal de ces régions dans la
perception/compréhension de la parole. Par rapport a cette question, certaines études TMS ont
permis de démontrer des effets d’interférence lors de taches d’identification ou de discrimination
syllabiques dans le cas de stimuli auditifs ambigus, par exemple présentés dans du bruit blanc
(Meister et al., 2007; d’Ausilio et al., 2009; Moéttonen et Watkins, 2009).

La présente étude a pour but d’étendre ces résultats et de déterminer la contribution causale de
certaines des régions cérébrales constitutives de la voie dorsale - le cortex prémoteur ventral, le
gyrus supramarginal et la partie postérieure du gyrus temporal supérieur - dans une tache
d'identification/catégorisation auditive syllabique. Pour ce faire, nous avons utilisé la méthode de
stimulation magnétique transcranienne conjointement a un paradigme d’adaptation auditive. Ce
protocole, dit ‘state-dependent’, est basé sur I'application d’une procédure d'adaptation perceptive
préalablement a la stimulation d’une région cérébrale lors d’une tache subséquente de
catégorisation et sur I'hypothéese que les effets de la stimulation dépendent de I'état initial de la
région cérébrale stimulée (voir Silvanto, Muggleton et Walsh, 2008; Cattaneo et Silvanto, 2008;
Cattaneo et al.,, 2010; Cattaneo, Sandrini et Schwarzbach, 2010). Plus spécifiquement, des
mécanismes d’adaptation perceptive sont dans un premier temps induits par la présentation répétée
d'un stimulus (ce de maniére comportementale et sans stimulation), avec pour but de modifier
I'activité de régions cérébrales censées participer aux processus de catégorisation des stimuli pergus.
Lors de la tiche subséquente d'identification/catégorisation, I'application d’une stimulation
magnétique sur I'une de ces régions lors de la présentation d’un stimulus cible permet de déterminer
une possible modulation de la réponse du sujet, par comparaison avec une condition sans
stimulation. Une telle modulation suppose une implication de la région stimulée dans la tache de
catégorisation et, également, sa sensibilité/participation a I'effet d’adaptation préalable. Au
contraire, si aucune modulation comportementale n’est observée, cela implique que les populations
neuronales stimulées ne sont pas sensibles a l'effet d’adaptation. Ce paradigme conjoint
d’adaptation et de stimulation magnétique transcranienne a ainsi pour but de démontrer une
contribution causale des régions stimulées dans des tiches de décision/catégorisation en fonction de
|'adaptation auditive induite préalablement, mais également d’augmenter la sélectivité fonctionnelle
et résolution de la stimulation (pour une revue, voir Silvanto, Muggleton et Walsh, 2008).

Un paradigme d'adaptation sélective de la parole a été utilisé dans la présente étude afin d'induire
une modification perceptive de syllabes ambiglies. Ce mécanisme d'adaptation sélective fait
référence a la présentation répétée d'un son de parole particulier et d’une diminution du nombre de
réponses reportées pour ce stimulus lors d’'une tache subséquente d’identification. Par exemple,
dans I'étude princeps d'Eimas et Corbit (1973), suite a la présentation répétée d’une syllabe /ba/ ou
/pha/, les auditeurs devaient catégoriser des syllabes issues d’un continuum /ba/-/pha/. L’écoute
répétée de la syllabe /ba/ a entrainé une diminution des réponses /ba/ par rapport aux réponses
/p"a/, par rapport 3 une tiche d’identification identique réalisée sans adaptation préalable.
Inversement, une augmentation des réponses /ba/ a été observée suite a la présentation répétée de
la syllabe /p"a/. En utilisant le méme paradigme, Cooper et Lauritsen (1974) ont montré par la suite
que I'écoute répétée de la syllabe occlusive non voisée /pi/ avait pour effet un raccourcissement du
délai de voisement lors d’une tache subséquente de production de la méme syllabe. Puisque ce
paradigme d’adaptation sélective induit aussi bien des modifications perceptives que motrices, il est
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des lors possible que les processus d'adaptation sélective dépendent des systémes de perception et
de production de la parole, probablement au travers d’effets d’habituation/fatigue de populations
neuronales impliquées dans la détection des traits phonétiques (voir Cooper, 1979 et Samuel, 1986).

Dans la présente étude, il était demandé aux participants d’écouter de maniere répétée la syllabe
/ba/ avant d'effectuer une tdche de décision syllabique auditive a choix forcé sur des syllabes
ambiglies (non bruitées mais situées a la frontiére catégorielle entre /ba/ et /da/). En regard des
études précédentes sur |'adaptation sélective, cette procédure avait pour but d’induire des
modifications perceptuo-motrices et un biais de réponse vers la syllabe /da/, par comparaison a une
condition contréle sans adaptation auditive préalable. Lors de la tache d’identification syllabique,
une stimulation était appliquée en début de syllabe sur la partie dorsale du cortex prémoteur ventral
(svPMC), le gyrus supramarginal (SMG) ou la partie postérieure du gyrus temporal supérieur (pSTG).
Par rapport a une condition sans stimulation, la comparaison des résultats observés avec ou sans
stimulation devait permettre de déterminer la possible contribution de ces régions dans les
processus d’adaptation sélective et de catégorisation/reconnaissance de la parole.

3.1.2 Méthode

Protocole

Participants

Douze volontaires adultes canadiens francophones natifs ont participé (9 femmes; moyenne d’age :
27 ans, 2 ans). Tous les volontaires étaient droitiers (selon le test de latéralité manuelle Edimburgh
Handedness Inventory; Oldfield, 1971), avaient une vision normale ou corrigée et n’avaient pas de
troubles de parole, d’audition ou de motricité. Les participants ont été examinés pour des éventuels
troubles neurologiques, psychiatriques, linguistiques ou autres troubles médicaux et contre-
indications a I'IRM et a la TMS (Wasserman, 1998). Tous les participants ont donné au préalable leur
consentement éclairé et ont regu une compensation financiere pour leur participation. Cette étude a
recu un avis favorable du Comité d’Ethique de la Faculté de Médecine de I’'Université McGill.

Stimuli

Un ensemble de onze syllabes variant par rapport au lieu d’articulation sur un continuum /ba/-/da/ a
été synthétisé (cs a c,s). Ces stimuli ont été créés en référence a une méthode de synthese et a des
valeurs acoustiques utilisées lors d’'une précédente étude portant sur la perception catégorielle
(Serniclaes et al., 2001). Plus spécifiquement, une somme des trois ondes sinusoidales relatives aux
fréquences des trois formants F,, F, et F; a été générée puis modulée au moyen d’un filtre peigne
synchronisé avec la fréquence fondamentale par une fonction arbitraire exponentielle négative avec
une constante de temps de 10ms. Les valeurs formantiques des syllabes a I'extrémité du continuum
ont été choisies de maniére a correspondre a des valeurs appropriées en francais pour les syllabes
/ba/ et /da/. La différence du lieu d’articulation entre les syllabes /ba/ et /da/ a été créée en
modifiant 'onset des fréquences de transition initiales (FT2 et FT3), correspondant a celles des
deuxieme et troisieme formants (F, et F3) en parole naturelle. L'onset de la fréquence FT2 variait de
1150Hz a I'extrémité /ba/ jusqu’a 1450Hz a I'extrémité /da/ en dix intervalles égaux de 30Hz. L'onset
de la fréquence FT3 variait de 2250Hz a I'extrémité /ba/ jusqu’a 2750Hz a I'extrémité /da/ en dix
intervalles égaux de 50Hz. Les fréquences finales des transitions FT2 et FT3 ont été fixées a 1300Hz et
2500Hz respectivement (ce qui correspond aux fréquences d’onset pour le stimulus médian c0). Pour
chaque stimulus, la fréquence initiale du premier formant (F;) était de 200Hz et la fréquence finale
de 750Hz. Pour chaque stimulus, les amplitudes des ondes sinusoidales F,, F, et F; variaient de
maniere linéaire de 0.1, 0.001, 0.0001 a 0.3, 0.15 et 0.2 pour simuler les contributions respectives
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des formants dans I'énergie du signal de parole pour ce type de syllabes. Le début du voisement
(Voice Onset Time, VOT) était de -55ms, la durée de toutes les périodes de transition des fréquences
était de 30ms et la durée du segment vocalique stable était de 130ms. Lors du voisement négatif et
des périodes de transition des fréquences, la fréquence fondamentale Fj a été fixée a 100 Hz. Lors du
segment vocalique stable, un contour descendant de F, quasi-linéaire a été appliqué (de 106Hz a
96Hz).

Procédure expérimentale

Lors de I'étude, les participants étaient assis face a un écran d’ordinateur situé a environ 50cm. Les
stimuli acoustiques ont été présentés de maniére diotique a un niveau sonore confortable via des
écouteurs compatibles EEG/TMS. Le logiciel Presentation (Neurobehavioral Systems, Albany, CA) a
été utilisé pour contréler la présentation des stimuli visuels et auditifs ainsi que pour enregistrer les
réponses des participants.

Préalablement aux différentes taches d’identification syllabique, deux étapes préparatoires ont été
effectuées et concernaient (a) une procédure de recalage anatomique de maniere a établir une
correspondance entre I'image anatomique de haute définition du sujet et le systeme de pilotage TMS
lié a la position de la bobine (coil) par rapport a la téte du participant ainsi que (b) une procédure de
détermination du seuil d’excitabilité motrice au repos du sujet (voir ci-dessous).

A perception Session 1 Session 2 perception
catégorielle svPMC SMG catégorielle
|
B TMS TMS TMS TMS Sham Sham Sham Sham
adaptation contrdle contrdle adaptation || adaptation contrdle contrdle adaptation
|
C C::Z:j?: adaptation auditive “;’:jfl:‘; tache de décision syllabique
 —r 4 > 4 > « >
2s 40s 2s 60s

Figure 3.1: Plan expérimental. A) L’expérience consistait en une tache de perception catégorielle (sans stimulation), 3
taches de décision syllabique avec stimulation des trois régions pSTG, SMG, svPMC et une seconde tache de perception
catégorielle (sans stimulation). B) Mise a part le site de stimulation, la procédure exprimentale était identique pour les 3
taches de décision syllabique. Dans chaque tache, 4 conditions ont été contrastées, en croisant le mode d’adaptation
auditive (adaptation, sans adaptation) et le mode de stimulation (TMS, sans TMS ou sham). Chaque condition était
présentée 2 fois au travers de 8 blocs expérimentaux. C) Chaque bloc expérimental consistait en une tache d’adaptation
ou une tache contrdle de repos et une tache de décision syllabique avec ou sans stimulation. Les ordres de passation
relatifs aux sites de stimulation, au mode de stimulation et au mode d’adaptation ont été contrebalancés entre les
participants et entre les 3 sessions.

L'expérience était constituée des différentes taches suivantes (voir Figure 3.1):
e Une premiere tache de perception catégorielle, réalisée sans stimulation, avait pour but de

déterminer pour chaque participant les 3 syllabes (c., Cy, C,) situées a la frontiere catégorielle du
continuum /ba/-/da/

e Trois sessions TMS (correspondant a chacun des trois sites de stimulation : pSTG, SMG, svPMC)
avaient pour but de déterminer le role causal des régions de la voie dorsale dans les mécanismes
d’adaptation sélective et de catégorisation de la parole.

e Une seconde tache de perception catégorielle, réalisée sans stimulation, avait pour but de tester
de possibles modifications a moyen-terme de la perception catégorielle du sujet.
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Taches de perception catégorielle : Dans le but de déterminer pour chaque participant les trois
syllabes (c,, co, c,) situées a la frontiére catégorielle du continuum /ba/-/da/, une tache de perception
catégorielle a été réalisée sur les 11 stimuli du continuum (c a c,s; voir Figure 3.2). Chaque essai
débutait par une croix de fixation présentée au milieu de I'’écran pendant 500 ms, suivie d’une
présentation auditive d’'une syllabe et se terminait par un écran vide pendant 1500 ms. |l était
demandé aux participants d’identifier le plus rapidement et précisément possible la syllabe pergue,
selon une procédure a choix forcé, en appuyant avec leur main droite I'une des deux touches du
clavier correspondant a la syllabe /ba/ ou a la syllabe /da/. L'ordre des touches était contrebalancé
entre les participants mais était identique pour toutes les taches subséquentes. Chaque stimulus a
été présenté 20 fois de maniére pseudo-aléatoire (consistant en des présentations aléatoires des 11
syllabes par bloc) pour un total de 240 essais.

Une seconde tache de perception catégorielle, identique en tous points a la premiére, a été réalisée
aprés les sessions TMS, de maniére a tester de possibles modifications a moyen-terme de la
perception catégorielle du sujet

Bien que ces deux taches de perception catégorielle aient été réalisées sans stimulation réelle, une
impulsion magnétique était néanmoins délivrée 50ms avant le début du voisement de chaque syllabe
avec la bobine éloignée de 10cm de la téte des participants de maniere a reproduire |'artefact
acoustique (clic) lié a chaque stimulation magnétique lors des sessions TMS.
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Figure 3.2 : Pourcentage moyen des réponses /ba/ en fonction des 11 stimuli du continuum /ba/-/da/ (cs a c,s) observé
lors des deux taches de perception catégorielle précédent et suivant les sessions TMS. La premiére tache de perception
catégorielle permettait de déterminer pour chaque participant les 3 syllabes situées a la frontiere catégorielle du
continuum (c,, Cy, c,).

Taches de décision syllabique : Suite a la tache de perception catégorielle initiale, trois sessions TMS
ont été réalisées (une pour chaque site de stimulation : pSTG, SMG, svPMC). En dehors du site de
stimulation, la procédure expérimentale était identique lors de ces trois taches. Pour chacune d’elles,
guatre conditions ont été contrastées, combinant le mode d’adaptation auditive (avec ou sans
adaptation) et le mode de stimulation (avec ou sans stimulation). Chaque condition était présentée
deux fois pour un total de huit blocs expérimentaux (voir Figure 3.1). Les ordres de passation relatifs
aux sites de stimulation, au mode de stimulation et au mode d’adaptation ont été contrebalancés
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entre les participants et entre les 3 sessions.

Chaque bloc consistait soit en une tache d’adaptation auditive soit en une période de repos de 40s,
toujours suivie d’une tache de décision syllabique a choix forcé de 60s. Lors de la condition
d’adaptation auditive, les participants écoutaient répétitivement la syllabe /ba/ (correspondant a la
syllabe c,s située a I'extrémité du continuum auditif) avant d’effectuer la tache de décision
syllabique. Cette syllabe était présentée 40 fois avec un intervalle de temps entre chaque
présentation de 1s. Lors des 4 autres blocs, une condition contrdle correspondant a une période de
repos de 40s, sans stimulation auditive, remplacait la procédure d’adaptation. Suite a la condition
d’adaptation ou de repos, une tache de décision syllabique a été effectuée durant 60s relativement
aux trois syllabes c, ¢, et c, situées a la frontiére catégorielle du continuum /ba/-/da/. Chaque essai
débutait avec I'apparition d’une croix de fixation présentée au milieu de I'écran pendant 500 ms,
suivie par la présentation d’une syllabe et se terminait par un écran vide pendant 1500 ms. |l était
demandé aux participants d’identifier le plus rapidement et précisément possible la syllabe percue,
selon une procédure a choix forcé, en appuyant avec leur main droite I'une des deux touches du
clavier correspondant a la syllabe /ba/ ou a la syllabe /da/. Pour chaque bloc, les 3 syllabes ont été
présentées chacune 10 fois de maniére pseudo-aléatoire (pas plus de deux répétitions de la méme
syllabe).

Dans quatre blocs consécutifs, une impulsion unique TMS a été délivrée relativement au site de
stimulation 50ms avant le début du voisement de chaque syllabe présentée. Lors des quatre autres
blocs, pour la condition sans stimulation (condition sham), une impulsion magnétique a également
été délivrée 50ms avant l'onset de chaque syllabe mais avec la bobine éloignée de 10cm de la téte
des participants de maniére a reproduire I'artefact acoustique (clic) lié a chaque stimulation
magnétique.

En résumé, pour chaque site de stimulation, chaque condition (TMS/adaptation, TMS/contrble,
sham/adaptation, sham/contréle) impliquait 2 blocs initial ou final (binl et bin2) de 30 essais pour un
total de 240 essais (dont 120 impulsions réellement appliquées).

Acquisition des données

Acquisition de I'image IRM anatomique et procédure de recalage
anatomique

Une image structurelle du cerveau a haute résolution pondérée en T1 a été acquise préalablement a
I’étude de maniere a localiser précisément pour chaque participant les régions anatomiques devant
étre stimulées. Les images anatomiques ont été acquises avec un imageur corps entier de 1.5 Tesla
(Siemens Sonata) a I'Institut Neurologique de Montréal. Les parameétres d’acquisition étaient les
suivants : volume de 256x256x176mm, résolution isotrope de 1mm?, angle de bascule de 30°. Aprés
acquisition, I'image anatomique a été incorporée au systeme Brainsight2 (Rogue Research, Montréal,
Canada) de maniére a établir une correspondance entre I'image anatomique de haute définition du
sujet et le systeme de pilotage TMS lié a la position de la bobine (coil) par rapport a la téte du
participant. Pour chaque participant, les sites de stimulation ont été identifiés sur I'image
anatomique relativement aux reperes suivants (voir Figure 3.3) :

e pSTG: Partie postérieure du gyrus temporal supérieur située ventralement par rapport a
I'extrémité caudale de la branche postérieure de la fissure sylvienne (coordonnées
moyennes x/y/z en mm dans I'espace MNI: -56 (+0.9) / -37 (+2.3) / 12 (+1.2).

e SMG : Partie la plus dorsale du gyrus supramarginal, située ventralement par rapport au sulcus
intrapariétal (coordonnées moyennes x/y/z en mm dans 'espace MNI: -47(x1) / -49(+2.2) / 38
(£1.6).
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e svPMC: Partie supérieure du cortex prémoteur ventral, région antérieure du gyrus précentral
située a l'intersection du sulcus frontal inférieur et du sulcus précentral au niveau du gyrus
postérieur précentral (coordonnées moyennes x/y/z en mm dans I'espace MNI: -47 (x0.8) / 5 (£2)
/ 33 (x1)).

2=33 2=38

Figure 3.3 : Représentation sagittale (gauche) et axiale (droite) des coordonnées moyennes pour tous les participants des
régions stimulées du cortex prémoteur ventral (svPMC), du gyrus supramarginal (SMG) et de la partie postérieure du
gyrus temporal supérieur (pSTG).

Avant I'expérience, une procédure de recalage anatomique a été réalisée de maniere a établir une
correspondance entre I'image anatomique de haute définition du sujet et le systéeme de pilotage TMS
lié a la position de la bobine par rapport a la téte du participant. Pour ce faire, les positions de 4
points de repére (inion, nasion, les deux cartilages antérieurs de l'oreille) ont été repérées sur
I'image anatomique et ensuite coalignées avec un systéme de tracage par infrarouge (tracking
system Polaris, Northern Digital, Waterloo, Canada). Grace a une procédure de normalisation
spatiale, ces repéres ont permis d’établir une correspondance spatiale et un suivi infrarouge de la
position de la bobine par rapport a 'anatomie de chaque participant avec une précision de |'ordre
d’un mm? et ainsi de déterminer les positions nécessaires pour la stimulation des 3 sites cérébraux.

Seuil d'excitabilité motrice

La TMS a été appliquée avec une bobine en forme de huit (height-coil ou butterfly coil) de 70 mm,
connectée a un systéme de refroidissement par l'air et activée par un stimulateur magnétique a
haute fréquence (Magstim Rapid 1400, Wales, U.K.). Afin de déterminer le seuil d’excitabilité motrice
minimal de repos (RMT) pour chaque sujet, la bobine a été disposée sur la région du cortex moteur
primaire de la main droite (le “hand knob” étant facilement repérable sur une image anatomique) et
a été tenue de maniére tangentielle par rapport au crane, la poignée étant pointée dans un sens
inféro-postérieur. La localisation de stimulation a été au fur et a mesure ajustée de maniere a cibler
I'aire de la main la plus excitable. Le RMT a été établi en tant que plus basse intensité de stimulation
appliquée sur le cortex primaire de la main capable d’évoquer des contractions dans les muscles
relaxés de la main droite pour au moins 5 sur 10 stimulations consécutives (Rossini et al., 1994).

Stimulation TMS

Lors de chaque tache de décision syllabique, la bobine TMS a été d’abord placée sur le site de
stimulation (soit pSTG, SMG ou svPMC) guidé par le systéme de localisation infrarouge. Une fois
positionnée, elle a été tenue de maniere tangentielle par rapport au crane et ensuite sécurisée par
un bras de positionnement. La bobine était orientée a 45° par rapport a I'axe rostro-caudal avec le
manche pointant derriere pour la stimulation du svPMC et parallelement a cet axe pour pSTG et
SMG. Lors de I'expérience, la position de la bobine était contrélée en ligne et ajustée aprés chaque
mouvement de téte. Lors des conditions de stimulation (condition TMS), une impulsion unique a été
appliqguée 50ms avant le début du voisement de chaque syllabe avec une intensité de stimulation
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égale 3 110% du RMT (moyenne : 70% *2 du maximum de stimulation). Lors de la condition sham, la
bobine TMS a été éloignée de 10cm et tournée de maniere perpendiculaire par rapport a la téte du
sujet. Cette procédure permettait de reproduire I'artefact acoustique de stimulation sans pour
autant stimuler magnétiquement la région.

&) weae 2 loli bt — <

Figure 3.4 : Dispositif TMS. Gauche: représentation spatiale de la position du coil par rapport a la téte d’un participant et
le site de stimulation. Droite : stimulateur magnétique et systeme de localisation de la bobine par infrarouge.

Analyse des données

Pour toutes les analyses suivantes, le niveau de significativité a été établi a p < .05. Lorsque
nécessaire, des corrections Greenhouse-Geisser ont été appliquées. Les analyses post-hoc ont été
réalisées a I'aide de tests de Newman-Keuls.

Tache de perception catégorielle : La proportion des réponses /ba/ observées lors des deux taches
de perception catégorielle (avant et apres les sessions TMS) a été calculée pour chaque participant et
pour chacun des onze syllabes du continuum /ba/-/da/ (c.s a c,s). Une ANOVA a deux facteurs a été
réalisée sur cette variable dépendante avec comme variables intra-sujet la syllabe (c5 a c,s) et la
session expérimentale (avant et apres)

Tache de décision syllabique : La proportion des réponses /ba/ et le temps médian des réponses ont
été calculés pour chaque participant, chague mode de stimulation (TMS, sham), chaque site de
stimulation (pSTG, SMG, svPMC), chaque mode d’adaptation (adaptation auditive, pas d’adaptation)
et pour les deux bins (BIN1, BIN2). Une ANOVA a 4 facteurs a été effectuée sur ces variables
dépendantes avec comme variables intra-sujet le mode de stimulation, le site de stimulation, le
mode d’adaptation et le bin. Pour calculer spécifiquement le degré d’adaptation sélective en fonction
des différentes conditions expérimentales, la proportion des réponses /ba/ et le temps médian des
réponses observées pour les conditions avec adaptation auditive ont été soustraites de celles sans
adaptation auditive préalable. Ces calculs ont été réalisés pour chaque participant, chague mode de
stimulation et chaque site de stimulation. Les réponses manquantes et celles pour lesquelles le
temps de réponse était inférieur a 300ms ou supérieur 1500ms étaient considérées comme des
erreurs et supprimées des analyses. Les résultats de deux participants n’ont pas été pris en compte
dans ces analyses du fait d’'un taux d'erreurs supérieur a 10% (moyenne : 2% *1).
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Figure 3.5 : Proportion moyenne des réponses /ba/ et temps de réponse médians observés lors des taches de décision
syllabique en fonction du site de stimulation (pSTG, SMG, svPMC), du mode de stimulation (TMS, sham), du mode
d’adaptation (adaptation, contréle) et du bin (BIN1, BIN2). Les barres d'erreur représentent les erreurs standards
moyennes.
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Figure 3.6 : Effet d'adaptation sélective (proportion des réponses /ba/ sans adaptation auditive préalable soustraite de
celle observée avec adaptation auditive préalable) observée lors des taches de décision syllabique en fonction des trois
sites de stimulation (SMG, pSTG, svPMC), du mode de stimulation (TMS, sham) et du bin (BIN1, BIN2). Les barres d'erreur
représentent les erreurs standards moyennes.
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3.1.3 Résultats

Tache de perception catégorielle

La Figure 3.2 illustre la proportion moyenne des réponses /ba/ en fonction des 11 syllabes du
continuum auditif /ba/-/da/ (stimuli cs a c,s) observées lors des deux sessions de perception
catégorielle (avant et aprés les sessions TMS). De maniere attendue, la proportion moyenne des
réponses /ba/ augmente au fur a mesure que le stimulus se déplace dans le continuum de
I'extrémité /da/ vers I'extrémité /ba/ (F(10,200) = 137.7, p < .001). Cependant, aucune modulation des
résultats perceptifs et de la frontiere catégorielle n’a été observée apres les sessions TMS, ni I'effet
de la session expérimentale (initiale, finale), ni I'interaction ‘session x syllabe’ n’étant significatifs. Ce
dernier résultat indique que les procédures de stimulation et d’adaptation auditive lors des sessions
TMS n’ont pas induit de modification a moyen-terme des représentations perceptives catégorielles
des participants.

Tache de décision syllabique

La Figure 3.5 montre la proportion moyenne des réponses /ba/ et les temps de réponse médian en
fonction du site de stimulation (pSTG, SMG, svPMC), du mode de stimulation (TMS, sham), du mode
d'adaptation (adaptation, contréle) et du bin (BIN1, BIN2). La Figure 3.6 illustre le degré de |'effet
d'adaptation sélective (proportion des réponses /ba/ observées sans adaptation auditive soustraite
de celle observées avec adaptation auditive préalable) en fonction du site de stimulation (pSTG,
SMG, svPMC), du mode de stimulation (TMS, sham et du bin (BIN1, BIN2).

Scores perceptifs

Le score moyen global d'identification des syllabes pergues (c., ¢, c,) était de 46% (+3%) et similaire
pour les 3 sessions TMS (en moyenne, 44% (16), 48% (+3) et 47% (+4) pour les sites SMG, pSTG et
svPMC). Ce résultat confirme donc que les stimuli individuels c., cqet c,étaient positionnés a la
frontiére catégorielle entre /ba/ et /da/ et ce pour chaque session TMS.

Une ANOVA a mesures répétées a 4 facteurs montre un important effet d'adaptation sélective ((F(1,o)
=17.2, p = .003). Cet effet d'adaptation sélective, présent lors des trois sessions TMS (svPMC, SMG,
pSTG) et pour les deux modes de stimulation (TMS, sham) correspond a la diminution prédite des
réponses /ba/ dans la condition d'adaptation auditive par rapport a la condition contrble (en
moyenne, -9% et -19% pour les conditions sham/SMG et TMS/SMG, -9% et -18% pour les conditions
sham/pSTGet TMS/pSTG, -8% et -23% pour les conditions sham/svPMC et TMS/svPMC).

Par ailleurs, une proportion accrue des réponses /ba/ a été observée lors des conditions TMS par
rapport aux conditions sham correspondantes (F(y,5) = 8.4, p = .02; en moyenne, +14% et +4% pour
les conditions SMG/contrdle et SMG/adaptation, +32% et +23% pour les conditions pSTG/contréle et
pSTG/adaptation, +30% et +15% pour les conditions svPMC/contréle et svPMC/adaptation).
L'explication la plus plausible de cette augmentation des réponses /ba/ aprés stimulation pourrait
provenir de I'artefact acoustique d{ aux stimulations magnétiques, survenant 50ms avant le début
du voisement des syllabes et pouvant partiellement masquer le bruit d’occlusion de la consonne.
Bien que lors de la condition sham, I'artefact acoustique de stimulation ait été reproduit sans réelle
stimulation (la bobine TMS étant éloignée de 10cm de la téte des sujets), cette hypotheése
suggérerait que la conduction osseuse ait pu néanmoins biaiser les réponses des participants lors des
conditions TMS (Nikouline, Ruohonen et IImoniemi, 1999).

En plus de ces effets, de maniére cruciale, une interaction significative 'mode de stimulation x mode
d'adaptation x bin' a été observée (F(;,5) = 6.5, p = .03). Pour les syllabes présentées lors du premier
bin, un effet d'adaptation apparait aussi bien dans les condition TMS que dans les conditions sham
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(en moyenne, -14% et -16% des réponses /ba/ pour SMG/sham et SMG/TMS, -20% et -10% pour
pSTG/sham et pSTG/TMS, -17% et -20% pour svPMC/sham et svPMC/TMS, aucune comparaison
significative). En revanche, lors du second bin, I'effet d'adaptation disparait pour les conditions sham
mais persiste pour les conditions TMS (en moyenne, -3% et -21% des réponses /ba/ pour SMG/sham
et SMG/TMS, 3% et -25% pour pSTG/sham et pSTG/TMS, 2% et -26% pour svPMC/sham et
svPMC/TMS, toutes les comparaisons étant significatives). Il faut noter que cette interaction n'est pas
due a l'artefact acoustique des stimulations. En effet, I'adaptation sélective (représentant les
différences perceptives entre chaque condition d’adaptation et celle correspondante sans
adaptation) a été calculée indépendamment pour les conditions TMS et sham (I’artefact acoustique
était présent lors de toutes les conditions, notamment lors des conditions TMS/adaptation et
TMS/contréle). Aucun autre effet ou interaction n'a été observé.

Temps de réaction

Le temps de réaction moyen global était de 641ms (+30) et similaire pour les trois sessions TMS (en
moyenne, 621ms (+26), 660ms (+37) et 642ms (+34) pour les sites SMG, pSTG et svPMC).
L'interaction 'site de stimulation x mode de stimulation' est le seul effet significatif (F(1,0) = 5.29, p =
.02). Cette interaction est due a des réponses plus lentes aprés stimulation pour les sites SMG et
pSTG, par rapport aux temps de réactions observés sans stimulation (en moyenne, -36ms et -34ms),
alors que I'effet inverse est observé pour le site svPMC (+28ms). Aucun autre effet ou interaction n'a
été observé.

3.1.4 Discussion

La présente étude, conjuguant stimulation magnétique transcranienne et adaptation sélective, avait
pour but de déterminer le possible réle médiateur de la voie auditive dorsale dans la catégorisation
et reconnaissance et ce, en examinant une possible contribution causale de régions svPMC, SMG et
pSTG de I'hémisphére gauche lors d’une tache de catégorisation syllabique auditive. Pour ce faire,
des mécanismes d’adaptation perceptive ont d'abord été induits, par I'écoute répétée de la syllabe
/ba/, dans le but de modifier I'activité des régions cérébrales de la voie dorsale censées participer
aux processus de perception/catégorisation des stimuli percus. De maniére attendue, lors d’une
tache subséquente d’identification syllabique, un fort effet d'adaptation a été observé en
comparaison d’une condition contréle sans adaptation auditive préalable. De maniere cruciale, par
rapport aux résultats observés sans stimulation, une impulsion unique de stimulation magnétique
transcranienne délivrée au début des cibles auditives syllabiques sur le cortex prémoteur ventral, le
gyrus supramarginal ou la partie postérieure du gyrus temporal supérieur interagissait avec |'état
initial de chacune des régions cérébrales stimulées et entrainait une augmentation de |'effet
d'adaptation sélective. Ces résultats suggérent une contribution de ces régions dans les mécanismes
d’adaptation auditive en parole et démontrent le réle médiateur de la voie dorsale dans les
processus de catégorisation de la parole.

Le paradigme ‘state-dependent TMS’ utilisé consistait en une procédure d'adaptation perceptive
auditive préalablement a des stimulations magnétiques transcraniennes délivrées lors d’une tache de
catégorisation syllabique subséquente. Ce paradigme, connu pour augmenter la sélectivité
fonctionnelle et la résolution de la TMS (voir Silvanto, Muggleton et Walsh, 2008), a été utilisé afin de
déterminer une possible contribution causale de trois régions cibles de la voie dorsale (svPMC, SMG
et psTG) dans les processus de décision/catégorisation syllabique et ce, en relation avec le stimulus
induisant I'adaptation.

e Dans le but de déterminer individuellement les trois syllabes situées a la frontiere catégorielle
entre /ba/ et/da/, les participants ont tout d'abord effectué une tache de perception catégorielle
sans stimulation. Pour chaque participant, ces trois syllabes servaient de stimuli cibles lors des
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trois sessions TMS suivantes. Lors de ces taches, le score d’identification moyen de ces syllabes
était proche du niveau du hasard (en moyenne, 44%, 48% et 47% de réponses /ba/ pour SMG,
pSTG et svPMC), ce résultat confirmant par la méme la bonne sélection de ces stimuli.

En accord avec de précédentes études sur I'adaptation sélective en parole (Eimas et Corbit, 1973;
pour une revue, voir Samuel, 1986), |'écoute répétée de la syllabe /ba/ induisait une forte
adaptation sélective. Cet effet d’adaptation, correspondant a une diminution de réponses /ba/
lors de la tache de catégorisation syllabique par comparaison a une tache similaire mais réalisée
sans adaptation auditive préalable, a été observé lors des trois sessions TMS (en moyenne, -14%,
-13% et -15% de réponses /ba/ pour SMG, pSTG et svPMC). Il est également a noter qu’aucune
modification perceptive n'a été observée entre les taches de perception catégorielle initiale et
finale, un résultat indiquant que les procédures de stimulation et d’adaptation auditive lors des
sessions TMS n’ont pas induit de modification a moyen-terme des représentations perceptives
catégorielles des participants.

Lors des taches de décision syllabique, une proportion accrue de réponses /ba/ a été observée
apres stimulation par comparaison avec une condition sham contréle réalisée sans stimulation.
Etant donné que l'artefact acoustique de stimulation était présent lors des conditions sham et
controle, I'explication la plus possible a cet effet serait liée a des mécanismes additionnels de
conduction osseuse lors de la condition TMS (la bobine étant placée en contact direct avec la
téte du sujet). L'artefact acoustique de stimulation lors des conditions TMS, survenant 50ms
avant le début du voisement des syllabes, aurait ainsi pu partiellement masquer le bruit
d’occlusion de la consonne et, de I3, biaiser les réponses des sujets vers la syllabe /ba/. En accord
avec cette hypothése, une étude conjuguant perception auditive, TMS et
électroencéphalographie (Nikouline, Ruohonen et Ilimoniemi, 1999) a démontré que les
potentiels évoqués auditifs liés a I'artefact acoustique des stimulations étaient affectés de
maniére importante par la position de la bobine, avec des amplitudes observées plus
importantes lorsque celle-ci était appuyée directement contre le crane du sujet par comparaison
a une condition ou elle était éloignée de quelques centimeétres. Dans la précédente étude, il est
donc possible que le bruit de stimulation propagé par conduction aérienne et osseuse lors des
conditions TMS ait pu partiellement masquer I'occlusion consonantique et les fréquences de
transitions des syllabes cibles (voir partie Méthodes) et ainsi biaiser les réponses des participants.

De maniére cruciale, par rapport a la condition sham sans stimulation, les impulsions délivrées
lors du début de chaque stimulus cible ont interagi avec I'état initial des régions cérébrales
stimulées, ce en augmentant I'effet d'adaptation. Lors des deux premiers blocs expérimentaux
(BIN1), un effet d'adaptation fort a été observé pour les trois sites de stimulation aussi bien pour
les conditions TMS que sham (en moyenne, -15%, -15%, -18% de réponses /ba/ pour SMG, pSTG
et svPMC). Cependant, lors des deux derniers blocs (BIN2), alors que l'effet d'adaptation a
presque entierement disparu dans la condition sham (en moyenne, -3%, +3% et +2% de réponses
/ba/ pour SMG, pSTG et svPMC), cet effet persiste et apparait méme renforcé dans la condition
TMS (en moyenne, -21%, -25% et -26% des réponses /ba/ pour SMG, pSTG, et svPMC). Comme
mentionné précédemment, il faut noter que cet effet ne peut pas étre attribué aux artefacts
acoustiques de stimulation étant donné que l'adaptation sélective a été calculée
indépendamment pour les conditions TMS et sham et que I'artefact acoustique était présent lors
de toutes les conditions (notamment lors des conditions TMS/adaptation et TMS/contréle). Cette
modulation de I'effet d’adaptation sélective induite par la TMS pour les 3 sites stimulés suggere
donc I'existence de populations neuronales au sein de ces trois régions sensibles a I'adaptation
auditive et jouant un réle médiateur dans les processus de décision/catégorisation syllabique.

Cette modulation de I'effet d’adaptation sélective lors de la condition TMS pour les 3 sites stimulés
de la voie dorsale apparait en accord avec de précédentes études conjuguant la technique de TMS et
une procédure d’adaptation ou d’amorcage visuel (par exemple, Silvanto, Muggleton et Walsh, 2008;
Cattaneo et Silvanto, 2008; Cattaneo et al., 2010; Cattaneo, Sandrini et Schwarzbach, 2010; Cattaneo,
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2010). Notamment, en étroite relation avec la présente étude, il a été montré que des effets
d’adaptation dus a une exposition visuelle répétée d’actions transitives de la main ou du pied étaient
modulés par la stimulation du cortex ventral prémoteur, du lobule pariétal inférieur et du sulcus
temporal supérieur (Cattaneo, Sandrini et Schwarzbach, 2010; Cattaneo, 2010). De maniére inverse,
I'influence d’un entrainement moteur sur la perception a également été étudiée. Ainsi, des after-
effects visuels, induits par I'exécution répétée d’actions transitives (les yeux bandés de maniére a
éviter tout retour visuel), étaient modulés par la stimulation du cortex ventral prémoteur gauche
(Cattaneo et al., 2011; voir aussi Glenberg et al., 2010). Ces résultats apparaissent également en
accord avec ceux obtenus dans de précédentes études IRMf ou un paradigme d'adaptation a été
utilisé afin d'étudier les substrats neuronaux du codage des buts d'action. Des effets de répétition
suppression lors de I'observation répétée d'actions manuelles (correspondant a un baisse du signal
BOLD; Grill-Spector et Malach, 2001; Grill-Spector, Henson et Martin, 2006; voir Chapitres 2.1 et 2.2)
ont en effet été observés au niveau du cortex ventral prémoteur, du lobule pariétal inférieur et du
sulcus intrapariétal adjacent dans I'hémisphére gauche, (Dinstein et al., 2007; Chong et al, 2008;
Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2008; Kilner et al., 2009). De plus, des paradigmes cross-modaux
ont également montré des effets de répétition suppression aussi bien lorsque les actions manuelles
étaient d'abord observées puis exécutées que lorsqu’elles étaient d’abord exécutées puis observées
(Kilner et al., 2009; mais voir Lingnau, Gesierich et Caramazza, 2008). Ces résultats ont été largement
discutés dans le cadre du réle possible du systeme de neurones miroir chez 'homme dans le codage
du but des actions percus et produites (pour des revues, voir Rizzolatti, Fogassi et Gallese, 2001;
Rizzolatti et Craighero, 2004).

Par rapport a la perception de la parole, notre étude confirme les résultats observés lors de
précédentes études TMS et montrant qu’une perturbation temporaire de |'activité du cortex ventral
prémoteur ou du cortex moteur primaire de I’hémisphére gauche induit une modulation de
performance lors de taches d'identification syllabique, en présence d’un bruit masquant (Meister et
al., 2007; d’Ausilio et al., 2009) ou dans le cas de syllabes acoustiquement ambigiies (Mottonen et
Watkins, 2009). De maniéere intéressante, une étude récente suggére également que des mécanismes
de plasticité motrice, induits par un entrainement moteur et consistant en la réalisation répétée de
mouvements linguaux ou labiaux, modifient les performances perceptives des sujets lors d’une tache
subséquente d’identification syllabique (Sato et al, 2011; voir Chapitre 3.2). De méme, des travaux
précédents ont démontré qu’une manipulation en ligne du feedback auditif lors d’'une tache de
production de parole induit aussi bien des processus de compensation motrice articulatoire que des
modifications perceptives (soit une recalibration des représentations sensorimotrices permettant de
minimiser I'impact du feedback altéré; Shiller et al., 2009).

En accord avec ces travaux, nos résultats suggerent que le cortex prémoteur ventral, le gyrus
supramarginal et la partie postérieure du gyrus temporal supérieur jouent un role médiateur dans les
processus de décision/catégorisation de la parole. Ce role des régions de la voie dorsale est en accord
avec les théories constructivistes (Liberman et al., 1967; Stevens et Halle, 1967; Liberman et
Mattingly 1985; Liberman et Whalen, 2000; Schwartz et al., 2002, 2012) et les modeles
neurobiologiques de la perception de la parole (Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni, 2006; Hickok
et Poeppel, 2007; Skipper et al., 2007; Poeppel, Idsardi et van Wassenhove, 2008; Rauschecker et
Scott, 2009; Hickok, Houde et Rong, 2011; Rauschecker, 2011) postulant un role actif du systeme
moteur dans la génération interne de candidats articulaloires permettant de contraindre
I'interprétation et catégorisation phonétique du signal percu par I'auditeur. Il est en effet proposé
que les processus de décodage acoustico-phonétique des informations du signal de parole
dépendent de projections bidirectionnelles entre systémes sensoriels et moteur et de prédictions
motrices issues des connaissances procédurales motrices de I"auditeur (notamment dans le cadre de
copies d’efférences et de boucles sensorimotrices régulatrices, voir Wolpert, Ghahramani et Jordan,
1995; Kawato, 1999; Wolpert et Flanagan, 2001, Guenther, 2006; Hickok, Houde et Rong, 2011;
Guenther et Vladusich, 2012; Perkell, 2012). Face a ces hypotheéses, lors de la présente étude,
I’'augmentation de I'effet d’adaptation sélective suite a I'application d’une stimulation magnétique
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transcranienne sur le svPMC, le GSM et pSTG suggéere ainsi une modification de I'état et excitabilité
de populations neuronales au sein de ces régions induits par le paradigme d’adaptation sélective.

Enfin, bien que les résultats de notre étude suggerent un réle actif de la voie dorsale dans les
processus de décision/catégorisation dans le cadre de stimuli ambigus, il est néanmoins important de
rappeler que l'implication du systeme moteur lors de la perception de stimuli non bruités et non
ambigus reste posée (par exemple, Hickok et Poeppel, 2007; Meister et al., 2007; Schwartz, Sato et
Fadiga, 2008; d’Ausilio et al., 2009, 2012; Lotto, Hickok et Holt, 2009; Sato, Tremblay et Gracco, 2009;
Scott, McGettigan et Eisner, 2009; Sato et al., 2011; Tremblay et Small, 2011). Comme indiqué
précédemment, plusieurs études ne soutiennent pas l'idée d'un role médiateur du systéme moteur
lors de conditions d’écoute optimales. Ainsi, des lésions au sein des régions motrices de la production
de parole chez les patients souffrant de I'aphasie de Broca ne provoquent pas de déficits perceptifs
systématiques, la plupart des patients aphasiques étant notamment capables d'effectuer des taches
de compréhension lexicale (Hickok et al.,, 2011). De méme, des études de stimulation
électrocorticale, lors d’opérations neurochirurgicales chez des patients éveillés, ou de stimulation
magnétique transcranienne impliquant une perturbation temporaire de I'activité de régions motrices
ne montrent pas de déficits perceptifs concomitants dans la compréhension et reconnaissance de
stimuli de parole lors de conditions d’écoute normale (Boatmann, 2004; Boatman et Miglioretti,
2005; Sato, Tremblay et Gracco, 2009; d’Ausilio et al., 2012; voir aussi Scott, McGettigan et Eisner,
2009). De futures recherches apparaissent donc nécessaires afin de tester plus avant une possible
implication causale des régions de la voie dorsale lors de la perception de stimuli de parole non
bruités et non ambigus.

3.1.5 Conclusion

La présente étude avait pour objectif de tester le possible réle causal des régions de la 'voie dorsale'
dans la catégorisation des sons de parole. Pour ce faire, nous avons effectué des stimulations
magnétiques transcraniennes sur le cortex prémoteur ventral supérieur, le gyrus temporal supérieur
postérieur et le gyrus supramarginal antérieur afin d'induire une perturbation de l'activité de ces
régions lors d'une tache de catégorisation de syllabes. De plus, nous avons préalablement induit un
effet d'adaptation auditive afin de moduler la perception catégorielle, de maniére a augmenter la
sélectivité fonctionnelle et la résolution spatiale des stimulations. Nos résultats démontrent I'impact
de la stimulation magnétique transcranienne conjointement a I'adaptation auditive par I'observation
d’une augmentation de I'effet d'adaptation sélective apres stimulation. Notre étude suggére ainsi
une implication causale des régions de la 'voie dorsale' dans les mécanismes d'adaptation auditive et
d'identification/catégorisation auditive syllabique.
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Chapitre 3.2

Plasticité et implication du systeme
moteur orofacial lors de |la
perception de la parole

Résumé / Abstract

Bien que de nombreuses études démontrent I'activation de régions motrices lors de la perception de
la parole, un possible réle médiateur du systéme moteur dans les traitements perceptifs des signaux
de parole reste néanmoins débattu. Face a cette question, nous avons utilisé une technique
comportementale non invasive basée sur un entrainement moteur des articulateurs orofaciaux dans
le but d’induire une recalibration/plasticité des représentations et processus moteurs possiblement
impliqués lors d’une tache d'identification auditive syllabique subséquente. Plus spécifiquement,
deux groupes de participants ont exécuté de maniére répétée et silencieuse des mouvements
linguaux ou labiaux pendant dix minutes de maniére a induire une plasticité des régions impliquées
dans le contréle moteur de ces articulateurs. Suite a cet entrainement moteur, les participants ont
effectué une tache de décision syllabique a choix forcé entre les syllabes /pa/ et /ta/ (dont la
production implique prioritairement la langue ou les lévres, respectivement, pour leur articulation).
Une analyse de détection du signal a été effectuée dans le but de séparer sensibilité auditive et
possible biais de réponse. Par rapport a une tache contréle effectuée sans entrainement moteur
préalable, aucun effet de I'entrailnement sur la discriminabilité auditive n’a été observé. En revanche,
des biais de réponse vers la syllabe /pa/ et vers la syllabe /ta/ ont été observés apreés I'entrainement
moteur labial et lingual. Ces biais de réponse opposés aprés entrainement moteur labial et lingual
suggerent qu’une modification induite de l'activité du systeme moteur produit un biais perceptif
spécifique et fonction de I'articulateur orofacial. Ces résultats suggerent ainsi que I'entrainement
moteur ne modifie pas la capacité de distinction auditive des deux syllabes et que le systeme moteur
serait impliqué dans des processus de plus haut niveau de décision/catégorisation syllabique lors de
la perception et reconnaissance de la parole.

Despite accumulating evidence that speech motor regions are activated in processing speech sounds,
the question of whether articulatory processes mediate basic processes underlying speech
perception remains debated. To test whether motor activity modulates performance in an auditory
syllable identification task, we used a non-invasive behavioral technique based on activity-dependent
plasticity in the orofacial motor system, with the goal of recalibrating action controllers that might be
tapped by subsequent speech processing. Two groups of participants were required to repeatedly
and silently perform either lip or tongue movements for ten minutes in order to induce changes in
the corticomotor control of the orofacial musculature. Following the motor training, they underwent
a forced-choice auditory syllable decision task between /pa/ and /ta/ syllables (which primarily
involve lip or tongue movements when pronounced, respectively). A signal detection analysis was
performed in order to separate auditory sensitivity to possible response bias. Compared to a control
task performed without prior motor training, there were no effects of training on auditory
discriminability. However, participants were more biased to respond /pa/ after the lip motor training,
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while the opposite occurred after the tongue motor training. These opposite modulations of
perceptual performance demonstrate that activity changes in the motor system, due to use-induced
motor plasticity, specifically biased subsequent speech processing in an articulator-dependent
manner. Altogether, these results suggest that motor training do not significantly impair the auditory
ability to distinguish between the two syllables, but the motor system effect higher-level
decision/categorization processes in auditory speech recognition.

e Mots clés : Perception et production de la parole, interactions sensorimotrices, systéme moteur,
voie dorsale, plasticité motrice.

e Keywords: Speech perception and production, sensorimotor interactions, motor system, dorsal
pathway, motor plasticity.

3.2.1 Introduction

Comme nous l'avons vu dans le précédent chapitre, de nombreux modeles et études soutiennent
I’hypothése selon laquelle I'interprétation phonétique des signaux de parole est déterminée ou tout
du moins contrainte par les connaissances procédurales articulatoires de I'auditeur et la mise en
ceuvre de mécanismes de simulation sensorimotrice au sein de la voie dorsale. Ces modeéles et
études appuient ainsi I'idée d'un appariement automatique et spécifique des gestes articulatoires du
locuteur jusqu'aux plans moteurs de I'auditeur lors de la perception de la parole.

Méme pour les chercheurs opposés a une implication fonctionnelle du systeme moteur lors de la
perception de la parole, I'idée d’un couplage des systemes de perception et de production de la
parole est largement admise (Hickok et Poeppel, 2000, 2004, 2007; Lotto, Hickok et Holt, 2009). Ce
serait d’abord le cas chez I'enfant ou une co-structuration des représentations sensorielles et
motrices des unités de parole s’établirait de maniere progressive au travers de mécanismes
sensorimoteurs d’apprentissage orofacial et d’imitation vocale. Ces premieres étapes exploratoires
d’acquisition de la parole permettraient ainsi I'établissement d’associations entre buts moteurs et
sensoriels, notamment auditifs (Guenther, 2006; Guenther et Vladusich, 2012). Chez I'adulte, la co-
activation des régions auditives et motrices lors de la production des unités de parole pourrait
entrainer la formation de liens sensorimoteurs par le biais de mécanismes d’apprentissage associatif
et de principes hebbiens (Pulvermdller et al., 2006) et, de la, expliquer I'activation du systéme
moteur observé lors de la perception de la parole sans rble véritable dans les processus
d’interprétation phonétique (Lotto, Hickok et Holt, 2009).

Néanmoins, nous I'avons vu, bien que les résultats de précédentes études démontrent un role actif
du systéme moteur et des régions de la voie dorsale dans les processus de décision/catégorisation
syllabique dans le cadre de stimuli ambigis, I'implication possible du systeme moteur lors de la
perception de stimuli non bruités et non ambigiis reste largement débattue. Pour rappel, il a été
montré que des lésions frontales chez les patients aphasiques de Broca n'induisent pas de troubles
spécifiques de compréhension lexicale, bien qu’une altération des performances de ces patients soit
parfois observée lors de taches méta-phonologiques (par exemple, Blumstein et al., 1977, Basso,
Casati et Vignolo, 1977, Miceli et al., 1980; Caplan, Gow et Makris, 1995). Egalement, les résultats
d’études de stimulation électrocorticale ou de stimulation magnétique transcranienne montrent
gu'une perturbation temporaire de I'activité de la partie operculaire du gyrus frontal inférieur gauche
ou du cortex prémoteur ventral gauche entraine une diminution de performance lors de taches de
d’identification/catégorisation syllabique uniquement en présence d'un bruit masquant (Meister et
al., 2007; D’Ausilio et al., 2009), dans le cas des syllabes ambiglies du point de vue acoustique
(Mottonen et Watkins, 2009) ou, enfin, lors du recrutement nécessaire et important de processus de
segmentation et de mémoire de travail verbale (Boatmann, 2004; Nixon et al., 2004; Romero et al.,
2006; Sato et al., 2009).
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Cadre de I'étude

La présente étude avait pour but de déterminer si le systtme moteur articulatoire est impliqué
fonctionnellement et spécifiquement lors de la perception de stimuli de parole bruités ou non et, si
oui, si cette implication intervient dans des processus perceptifs de bas niveau ou au contraire lors de
processus top-down de décision/catégorisation de plus haut niveau.

Pour ce faire, nous avons utilisé une technique comportementale non invasive basée sur un
entralnement moteur des articulateurs orofaciaux. Plus spécifiquement, deux groupes de
participants ont exécuté de maniere répétée et silencieuse des mouvements linguaux ou labiaux
pendant dix minutes de maniére a induire une plasticité des régions impliquées dans le controle
moteur de ces articulateurs. Suite a cet entrainement moteur, les participants ont effectué une tache
de décision syllabique a choix forcé entre les syllabes /pa/ et /ta/ (dont la production implique
prioritairement la langue ou les levres, respectivement, pour leur articulation). Une analyse de
détection du signal a été effectuée dans le but de séparer sensibilité auditive et possible biais de
réponse impliqué dans des processus de décision de plus haut niveau. Puisqu’un tel entrainement
orofacial a court terme a été associé a des mécanismes de neuroplasticité a court-terme et,
notamment, une excitabilité neuronale accrue du cortex moteur primaire orofacial (Svensson et
Romaniello, 2003; Boudreau et al., 2007; Sessle et al.,, 2007), une modulation spécifique de
performance lors de la tache de catégorisation syllabique aprés un tel entralnement moteur labial ou
lingual démontrerait l'implication fonctionnelle du systéme moteur lors de la perception de la parole.

3.2.2 Méthode

Protocole

Participants

Trente six volontaires adultes de langue maternelle frangaise ont participé a I'étude : 20 dans
I'expérience 1 (entrainement moteur lingual; 8 femmes; moyenne d'dge : 29 ans (*2)) et 16 dans
I'expérience 2 (entrainement moteur labial; 6 femmes; moyenne d'adge 32 ans (+3)). Tous les
volontaires étaient droitiers (selon le test de latéralité manuelle Edimburgh Handedness Inventory;
Oldfield, 1971), avaient une vision normale ou corrigée et n’avaient pas de troubles de parole,
d’audition ou de motricité.

Stimuli

L'ensemble des stimuli consistait en 40 syllabes différentes : 10 /pa/, 10 /ta/, 10 /pa/ dans du bruit
bruit blanc (/pa/uwi:) et 10 /ta/ dans du bruit blanc (/ta/ywit). Des occurrences multiples de syllabes
/pa/ et /ta/ ont d'abord été enregistrées individuellement par 10 locuteurs francais natifs dans une
chambre sourde avec un taux d’échantillonnage de 44.1 kHz et une résolution de 16 bits. La
production la plus clairement articulée de chaque syllabe a été sélectionnée pour chaque locuteur.
Des procédures de normalisation de l'intensité (68dB) et de la durée (200ms, correspondant a un
découpage de la syllabe 100ms avant I'occlusion consonantique et 100ms apres) ont été réalisées en
utilisant le logiciel Praat (Institute of Phonetic Sciences, University of Amsterdam, NL). Par la suite, un
deuxieme ensemble de syllabes masquées par du bruit a été créé. Pour chaque syllabe, un bruit
blanc gaussien a été créé en relation avec le spectre des fréquences des syllabes /pa/ ou /ta/ et avec
un délai progressif d’enveloppe du bruit de 5ms. Le masque durait 100 ms et était présenté
simultanément au burst consonantique de la syllabe avec un ratio signal/bruit de -5dB.
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Procédure expérimentale

Mise a part la nature de I'entralnement moteur (langue ou lévres), la procédure expérimentale et le
matériel utilisé étaient identiques dans les deux expériences. Les participants étaient assis dans une
chambre sourde devant un écran d'ordinateur situé a une distance d'environ 50cm. Les stimuli
acoustiques étaient présentés a un niveau sonore confortable au travers d’un casque audio. Lors de
I'expérience, les participants ont réalisé deux taches d'identification syllabique : [I'une
immédiatement aprés entrainement moteur (condition motrice) et I'autre sans entrainement moteur
préalable (condition contrdle). L'intervalle entre les deux taches était de 30 minutes et l'ordre
d'entrainement était entierement contrebalancé entre les participants dans les deux expériences.

Le logiciel Presentation (Neurobehavioral Systems, Albany, CA) a été utilisé pour contréler la
présentation des stimuli et pour enregistrer les réponses des participants. Lors de la tache de
décision syllabique, chaque essai débutait par une croix de fixation présentée au milieu de I'écran
pendant 500 ms, suivie par la présentation d'une syllabe pendant 200 ms, et se terminait par un
écran vide pendant 2500 ms. Il était demandé aux participants d’identifier le plus rapidement et
précisément possible la syllabe percue en appuyant avec leur main droite sur I'une des touches d’un
clavier correspondant soit a la syllabe /pa/ soit a la syllabe /ta/. La désignation des touches de
réponse a été contrebalancée entre les participants dans chaque expérience.

Avant I'expérience, un court entrainement était réalisé par les participants. Lors de la session
expérimentale, la tache de décision syllabique comportait 80 essais présentés de maniere
randomisée (20 /pa/, 20 /ta/, 20 /pa/brit, 20 /ta/prit)-

Entrainement moteur

Procédure : Pour |'entrainement moteur des muscles linguaux, il était demandé aux participants de
réaliser de maniére répétée un mouvement vertical et d’appui de la langue contre la partie
antérieure du palais dur, tout en gardant la bouche fermée afin d'éviter toute activité mandibulaire.
Lors de l'entralnement moteur relatif aux muscles labiaux, les participants effectuaient des
protrusions répétées des lévres (‘comme pour faire un bisou'). Les participants ont d'abord été
entrainés a réaliser ces mouvements en contractant au maximum les muscles labiaux et linguaux
correspondants, un retour visuel indiquant le niveau d'activité électromyographique de I'articulateur
étant affiché sur un écran d'ordinateur. lls étaient ensuite brievement entrainés a effectuer de
maniere répétée ces mouvements linguaux ou labiaux (selon le groupe), avec pour instruction de
maintenir une contraction musculaire pendant 2 secondes puis de relacher les muscles les 2
secondes suivantes et ainsi de suite. Les mouvements étaient guidés par une croix de fixation
apparaissant au milieu de I'écran toutes les 4s durant 2s.

Avant la tache de décision syllabique, les participants effectuaient cet entrainement moteur pendant
10 minutes, soit 150 mouvements linguaux ou labiaux (150 x (2s de contraction + 2s de relaxation)). Il
était demandé de garder une contraction musculaire stable (autour de 80% de la contraction
maximale) tout au long de I’entrainement. Cette durée d'entrainement de 10 minutes a été choisie
en se basant sur une étude précédente de stimulation magnétique transcranienne montrant qu’un
entrailnement moteur lingual a court terme est associé avec un phénomene de neuroplasticité rapide
au niveau du cortex moteur primaire humain au sein de l'aire orofaciale (reflété en terme
d’augmentation des potentiels évoqués moteurs linguaux et d'une diminution du seuil d’excitabilité
motrice au repos).

Electromyographie : Lors des entrainements moteurs, des enregistrements de I'activité
électromyographique (EMG) du muscle mylo-hyoidien (lors de I'expérience 1 avec entrainement
moteur lingual) ou de I'orbicularis oris (lors de I'expérience 2 avec entrainement moteur labial) ont
été acquis via le systéme EMG Biopac MP 150 controlé par le logiciel Acgknowledge (Biopac systems,
Goleta, U.S.A.). Le signal EMG a été amplifié (x1000), échantillonné a 1Hz, filtré (filtrage passe-bande
: 30-500 Hz) et stocké pour des analyses ultérieures. L'activité électromyographique de chaque

Page 169 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

muscle a été enregistrée en utilisant des électrodes de surface Ag/AgCl (ELS254s, électrodes blindées
avec un diametre d'enregistrement de 4 mm) et un montage bipolaire. Lors de |'entrainement
moteur de la langue, les deux électrodes ont été placées sous le menton a une distance respective de
5cm, symétriquement par rapport a la ligne médiane de la mandibule. Cet enregistrement devait
permettre l'enregistrement de l'activit¢ EMG du muscle mylo-hyoidien (Cattaneo et al., 2007),
responsable de I'élevement et |'abaissement de la langue lors de gestes de mastication et de
déglutition (et dans le cas de la parole, pour produire des voyelles fermées et des consonnes vélaires;
Epstein, Hacopian et Ladefoged, 2002). Le niveau de pression de la langue contre le palais coincidant
avec l'activité du muscle mylo-hyoidien (Palmer et al., 2008), cet enregistrement fournissait ainsi une
mesure indirecte des mouvements d'élevation de la langue lors de I'entralnement moteur. Pour
I’entrainement moteur relatif aux muscles labiaux, I'activité musculaire labiale a été enregistrée au
travers de deux électrodes éloignées a 2 cm l'une de l'autre au niveau du muscle orbicularis oris
supérieur droit.

entrainement langue entrainement levres

Figure 3.7 : Mesures de l'activité électromyographique rectifiée pour deux sujets du muscle mylo-hyoidien lors de
I'entrainement de la langue (expérience 1, a gauche) et du muscle orbicularis oris lors de I'entrainement des lévres
(expérience 2, a droite) et relative a 150 (haut), 30 (milieu) et 6 (bas) mouvements successifs (2s de contraction + 2s de
relaxation).

Interrogés a la fin de I'expérience, les participants n’ont pas reporté de difficulté particuliere a
réaliser les entrainements moteurs. Du fait d’une faible qualité du signal EMG (mauvais contact des
électrodes di par exemple a une barbe ou une moustache), les données EMG de 6 participants lors
de I'expérience 1 (langue) et de 5 participants lors de I'expérience 2 (levres) n'ont pu étre analysées.
Pour les autres participants, une inspection visuelle du signal EMG a confirmé la bonne réalisation
des deux entrainements moteurs (voir Figure 3.7). Pour chaque participant, le signal EMG a été
rectifié et les activités moyennes (aire sous la courbe) correspondant a 5 bins temporals consécutifs
de 2 minutes ont été calculées. Afin de rendre possible une comparaison entre participants, ces
valeurs ont été normalisées en pourcentages de la valeur moyenne d’activité observée sur tout
I’entrainement (voir Figure 3.8). Pour chaque articulateur, une analyse de variance (ANOVA) a été
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effectuée sur ces données avec comme facteur intra-sujet le bin (1 a 5). Lors des deux entrainements
labial et lingual, un niveau constant d'activité EMG a été observé sans effet significatif du bin
(entrafnement lingual : F(4,5,) = 1.75; entrainement labial : F(4,40) = 0.50).

entrainement moteur labial m— entrainement moteur lingual

120%
115% -
110% -
105% -

100% -

95% T

% du changement du signal EMG

90%
85% -

80% -1
0-2 min 2-4 min 4-6 min 6-8 min 8-10 min

Figure 3.8: Activités moyennes électromyographiques normalisées des muscles labiaux et linguaux lors des
entrainements moteurs en fontion de 5 bins temporels de 2 minutes.

Analyse des données

Les pourcentages d'erreurs et les temps de réponse (TR) moyens observés pour tous les stimuli (/pa/,
/ta/, /pa/pmin /ta/uri) Ont été calculés pour chaque participant et chaque session (voir Figure 3.9).

Une ANOVA a été effectuée sur les valeurs moyennes de TR avec comme variables indépendantes
intra-sujet la session expérimentale (entrainement moteur préalable, sans entrainement), le bruit
(avec, sans) et la syllabe (/pa/, /ta/) et comme variable inter-sujets le type d’entrainement (lévres,
langue).

En ce qui concerne les scores perceptifs, nous nous sommes focalisés sur les paramétres de détection
de signal, d’ et B. Les mesures de d’ indiquent la capacité auditive du sujet a distinguer les deux
syllabes, indépendamment de tout biais possible de réponse. Une valeur de d’ égale a 0 indique une
totale incapacité de discrimination auditive, et d'autant plus large est la valeur de d’, d'autant plus
grande est la capacité de discrimination. Les mesures de B indiquent dans le cas présent un biais de
réponse vers la syllabe /pa/ (voir ci-dessous). Une valeur de B égale a 1 indique I'absence de biais.
Plus le biais de réponse en faveur du /pa/ est important, plus la valeur de B décroit. Inversement,
plus ce biais diminue, plus la valeur de B augmente. Pour chaque participant, chaque session et
chaque condition, les valeurs de d-prime et de B ont été calculées en se basant sur les taux de
réponses correctes et les taux de fausses alarmes par rapport a la syllabe /pa/ (voir Figure 3.9). Ainsi,
répondre /pa/ lorsque la syllabe /pa/ est présentée est considéré comme une réponse correcte et
lorsque la syllabe /ta/ est présentée comme une fausse alarme. Pour certains participants, le taux de
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réponse correcte était de 100% (dans la condition non bruitée) et inversement le taux de fausse
alarme était de 0%. Puisque ces cas ne permettent pas de calculer les valeurs de d’ et de beta, le taux
de réponse correcte a été calculé comme le nombre de réponses correctes sur 21 essais (soit le
nombre réel d’essais augmenté d’un essai) et le taux de fausse alarme a été calculé comme le
nombre de fausses alarmes sur 21. Pour le calcul de d’ et de B, les formules suivantes ont été
utilisées (voir Macmillian et Creelman, 1991 et le site http://psy2.ucsd.edu/~kang/sdt/sdt.htm):

e d’' =V2[z(taux de réponse correcte) - z(taux de fausse alarme)] ou z représente le score standard
o B =e(d*V2 (z(taux de réponse correcte) + z(taux de fausse alarme)))/-2)

Deux ANOVAs ont été réalisées relativement aux scores de d’ et de B avec comme variables intra-
sujet la session expérimentale (entrainement moteur préalable, sans entrainement), et le bruit (avec,
sans) et comme variable inter-sujets le type d’entrainement (lévres, langue).
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Figure 3.9 : Temps de réaction (A), pourcentages d’erreurs (B) et valeurs de d’ et B (C) observées lors de la tache de
décision syllabique avec et sans entrainement moteur labial ou lingual préalable. Les barres d'erreurs représentent les
erreurs standards.
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3.2.3 Résultats

Scores perceptifs

L'ANOVA effectuée sur les valeurs de d’ montre un large effet du bruit (les valeurs moyennes de d’
pour les conditions avec et sans bruit étant de 0.54 et de 3.16; F(1,34) = 1278, p < .001). Aucun autre
effet ou interaction significatifs n‘ont été observés, indiquant que ni I'entrainement moteur de la
langue ni celui des lévres n'a eu d'effet sur la capacité auditive a discriminer les deux syllabes.

L'ANOVA sur les valeurs de B a montré un effet significatif du bruit (les valeurs moyennes de B pour
les conditions avec et sans bruit étant 0.85 et 1.08; F(4,34) = 13.98, p < .001), ce qui indique que les
participants étaient plus biaisés a répondre /pa/ lorsque la syllabe était présentée dans du bruit. De
maniére importante, une interaction significative entre la session expérimentale (avec ou sans
entrienement moteur) et le type d’entrainement (lévres, langue) a été observée (F(1,34) = 6.1, p <.02).
Aprés entrainement moteur des lévres (B =.89), les participants étaient plus biaisés a répondre /pa/
gue dans la condition contréle (B = 1.09). Inversement, aprés entrainement moteur de la langue (B =
.99), les participants étaient moins biaisés a répondre /pa/ (donc plus biaisés a répondre /ta/) que
dans la condition contrdle (B = .89). Aucun autre effet ou interaction n'ont été observés.

Temps de réaction

De maniére attendue, un large effet du bruit a été observé (F(1,3s) = 72.14, p < .001), avec des TRs
plus courts pour les syllabes présentées sans bruit que celles présentées dans le bruit (en moyenne,
560ms vs 775ms). De plus, un effet significatif de la syllabe (F(4,34) = 6.23, p < .02) et une interaction
‘bruit x syllabe’ (F(1,34) = 7.86, p < .01) ont été observés. Ces effets étaient dus a des TRs plus longs
pour les syllabes /pa/ que pour les syllabes /ta/ (p < .001; en moyenne, 580ms vs 540ms) présentées
sans bruit et a 'absence de différence des TRs pour les syllabes /pa/ et /ta/ bruitées (p = .84; en
moyenne, 776ms vs 774ms). Aucun autre effet ou interaction n'ont été observés, indiquant que ni
I'entralnement moteur de la langue ni celui des lévres n'ont eu d'effet sur les TRs.

3.2.4 Discussion

La présente étude avait pour but de tester un possible réle fonctionnel du systeme moteur
articulatoire lors de la perception de la parole. Par rapport a une tache controle effectuée sans
entrainement moteur préalable, aucun effet de I'entrainement sur la discriminabilité auditive n’a été
observé. En revanche, des biais de réponse vers la syllabe /pa/ ont été observés apres I'entrainement
moteur labial et, inversement, vers la syllabe /ta/ aprés entrainement lingual. Ces biais de réponse
opposés aprés entrainement moteur labial et lingual suggérent qu’une modification induite de
I'activité du systeme moteur produit un biais perceptif spécifique fonction de I'articulateur orofacial.
Ces résultats suggerent ainsi que I'entrainement moteur ne modifie pas la capacité de distinction
auditive des deux syllabes et que le systeme moteur serait impliqué dans des processus de plus haut
niveau de décision/catégorisation syllabique lors de la perception et reconnaissance de la parole.

Une explication alternative peut néanmoins étre envisagée. Il est en effet possible que les
participants aient remarqué le rapport entre |’articulateur utilisé lors de I’entrainement moteur et la
syllabe percue correspondante et, de la, qu’ils aient utilisé stratégiquement cette relation pour
modifier leurs réponses. Néanmoins, cette explication alternative apparait peu probable pour deux
raisons. La premiere est que la relation entre la tdche motrice et la réalisation articulatoire des
syllabes est loin d'étre évidente, aucun des participants n'ayant d’ailleurs reporté avoir remarqué
cette relation lors d’un débriefing faisant suite a I'expérience. La seconde est que l'effet observé
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apparait parfaitement cohérent avec de précédentes études TMS précédentes démontrant une
modulation de performance lors de taches d'identification/discrimination syllabigue auditive suite a
une stimulation du cortex moteur primaire orofacial ou du cortex prémoteur ventral de '"hémisphére
gauche (Meister et al., 2007; D’Ausilio et al., 2009; Mo6ttonen et Watkins, 2009; Sato, Tremblay et
Gracco, 2009). Notamment, nos résultats sont en accord avec I'étude de d'Ausilio et collaborateurs
(2009) montrant que la stimulation de I'aire de la langue ou des lévres au sein du cortex moteur
primaire gauche facilitait la reconnaissance de syllabes de maniére spécifique du point de vue
articulatoire. Cette double dissociation va dans le méme sens que d'autres études TMS a impulsion
unique et IRMf qui ont montré une somatotopie des activités motrices lors de la perception de la
parole en relation avec les sons de parole pergus (Fadiga et al., 2002; Pulvermiiller et al., 2006;
Skipper et al., 2007; Roy et al., 2008; Sato et al., 2011). De notre point de vue, I'explication la plus
plausible des résultats présents est celle d’'une plasticité des représentations motrices suite a
I’entrainement moteur et du réle fonctionnel du systtme moteur articulatoire lors de la perception
de la parole. Dans la mesure ou I'entrainement moteur a induit une neuroplasticité a court-terme du
systeme moteur orofacial lié au contréle lingual ou labial (Svensson et Romaniello, 2003; Boudreau
et al., 2007; Sessle et al., 2007), cette plasticité aurait pour conséquence de recalibrer I'activité du
systeme moteur en relation avec l'articulateur utilisé. Ce mécanisme d'adaptation spécifique pourrait
alors avoir affecté la reconnaissance des syllabes dans la tache auditive suivante.

Bien que les données de notre étude vont a I'encontre de I’hypothése selon laquelle la perception de
la parole serait exclusivement dépendante de la récupération des gestes articulatoires a I'origine du
signal percu (Liberman et al., 1967; Liberman et Mattingly 1985; Liberman et Whalen, 2000), elles
supportent clairement un réle fonctionnel du systéeme moteur. Nos résultats indiquent qu’une
modulation a court-terme de I'état du systéme moteur n'a pas eu d'effet significatif sur la capacité
auditive de distinction syllabique mais a un plus haut niveau de traitement lors de processus de
décision/catégorisation. Ces résultats apparaissent ainsi cohérents avec certains modeéles
phonétiques, psycholinguistiques et neurobiologiques de la perception de la parole (Schwartz et al.,
2002, 2012; Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni, 2006; Skipper et al., 2007; Poeppel, Idsardi et van
Wassenhove, 2008; et Scott, 2009; Hickok, Houde et Rong, 2011; Rauschecker, 2011), qui postulent
un role crucial du systeme auditif dans les processus de décodage acoustico-phonétique ainsi qu’un
role actif du systtme moteur dans la génération interne de prédictions motrices utiles a une
catégorisation phonétique finale.

Enfin, il est important de noter que I'absence d’interaction entre les facteurs ‘bruit’, ‘session
expérimentale’ et ‘entrailnement’ suggere indirectement I'implication du systéme moteur lors de la
perception de la parole et ce, aussi bien pour des stimuli non bruités que pour des stimuli ambigs.
Néanmoins, bien que non significatifs, les biais de réponses ont été plus importants en présence du
bruit masquant. Ce qui va également dans le sens d’une activité du systeme moteur fonction de
I'intelligibilité des entrées sensorielles, comme par exemple lors de l'identification auditive des
phonémes non-natifs par rapport a des phonémes natifs (Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni,
2006), lors de la perception de parole masquée ou distordue (Binder et al. 2004; Zekveld et al., 2006)
ou de la perception audiovisuelle de stimuli incongruents (Jones et Callan, 2003; Ojanen et al., 2005;
Pekkola et al., 2006; Skipper et al., 2007). Enfin, les précédentes études TMS n’ayant pas reporté
d’implication du systéme moteur lors de la perception de parole de stimuli non bruités (Sato,
Tremblay et Gracco, 2009; d’Ausilio et al., 2011) n’ont pas utilisé une analyse de détection du signal,
ce qui pourrait peut-étre expliquer leurs conclusions négatives.

3.2.5 Conclusion

Lors de la présente étude, nous avons utilisé une technique comportementale non invasive basée sur
un entralnement moteur des articulateurs orofaciaux dans le but d’induire une
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recalibration/plasticité des représentations et processus moteurs possiblement impliqués lors d’une
tache d'identification auditive syllabique subséquente. Les biais de réponse opposés observés apres
entrainement moteur labial et lingual suggerent qu’une modification induite de I'activité du systeme
moteur produit un biais perceptif spécifique et fonction de l'articulateur orofacial. Ces résultats
suggérent ainsi que I'entralnement moteur ne modifie pas la capacité de distinction auditive des
deux syllabes et que le systeme moteur serait impliqué dans des processus de plus haut niveau de
décision/catégorisation syllabique lors de la perception et reconnaissance de la parole. Ces résultats
apparaissent ainsi cohérents avec certains modeéles neurobiologiques dans lesquels le systéeme
moteur permettrait de contraindre l'interprétation phonétique des signaux percus.
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- Discussion & Perspectives -
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Discussion & Perspectives

Contrairement aux vues traditionnelles postulant une séparation stricte et fonctionnelle des
systéemes de perception et de production de la parole, I’hypothése principale défendue dans la
présente these était celle, chez I'adulte, d’une coordination nécessaire des représentations auditives,
somatosensorielles et motrices aussi bien pour la spécification, la production et la compréhension
des unités de parole.

L'objectif premier de nos travaux était de déterminer un possible couplage fonctionnel des systemes
de perception et de production de la parole, par I'examen des activités cérébrales communes,
sensorielles et motrices, lors de la production et de la perception des voyelles du Francais. En regard
de travaux récents portant sur des unités de parole plus complexes, I'étude des corrélats
neuroanatomiques fonctionnels des voyelles du Francais - considérées comme unités élémentaires
de la parole, spécifiées et décrites en termes articulatoires et acoustiques précis autour d’un jeu
universel de traits phonétiques, peu contaminées par des effets complexes de co-articulation et
n’impliquant pas de traitements linguistiques morphologiques, sémantiques ou syntaxiques - devait
permettre de préciser dans ce cadre minimal la possible nature sensorimotrice des représentations
cérébrales de la parole.

Trois questions centrales et étroitement reliées I'une a I'autre ont ainsi guidé nos travaux :

1. Quelle est la nature - auditive, motrice, sensorimotrice - des représentations des unités de parole
percues et produites ? Existe-t-il un couplage fonctionnel des systémes de perception et de
production des voyelles du Frangais basé sur des connaissances procédurales motrices et
sensorielles partagées par le locuteur et I'auditeur ?

2. Concernant I'implémentation neuronale de ces unités de parole, existe-t-il une topographie
précise et spécifique, une phonémotopie, des voyelles ou des traits phonétiques associés? Les
représentations cérébrales des voyelles sont-elles distribuées au sein des régions auditives,
somatosensorielles et motrices?

3. Quelles sont les régions neurales sensibles a des mécanismes d’adaptation sensorimotrice et
possiblement impliquées dans le codage du but des actions de parole produites ou pergues?

Face a ces questions, nos travaux devaient en parallele permettre de clarifier les structures
cérébrales liées au contréle moteur minimal orofacial lors de la réalisation de mouvements simples
supralaryngés impliquant les mémes articulateurs linguaux, labiaux et mandibulaires que lors de la
production de la parole. Enfin, face a ce possible couplage fonctionnel des systemes de perception et
de production de la parole, une derniére série d’études avait pour objectif de déterminer une
possible implication causale des régions sensorielles et motrices lors de la perception des unités de
parole.

L'ensemble des travaux réalisés lors de la présente thése apporte tout a la fois des éléments de
réponse et de nouvelles pistes de recherche qui vont étre discutés en quatre temps :

1. Quelles sont les régions neurales, communes et distinctes, impliquées dans le contréle moteur
orofacial des gestes supralaryngés, la production et la perception des voyelles du Frangais?

2. Existe-t-il une cartographie cérébrale des gestes orofaciaux et des unités de parole pergues et
produites?

3. Quelles sont les régions cérébrales sensibles a des mécanismes d’adaptation a court-terme et au
codage du but des actions orofaciales et vocaliques/phonémiques ?

4. Quel est le role fonctionnel des régions sensorielles et motrices de la voie dorsale dans la
catégorisation des sons de parole ?
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Réseaux du contrble moteur orofacial, de la
production et de la perception de voyelles

Les études IRMf 1.1 et 1.2 présentées dans le premier chapitre de cette thése (et dans une moindre
mesure les études 2.1 et 2.2 du second chapitre®®) avaient pour but de préciser les régions cérébrales
activées lors de la réalisation de gestes articulatoires orofaciaux supralaryngés (lévres, langue,
mandibule) ainsi que lors de la production et de la perception de voyelles du Frangais (/i/, /y/, /u/,
/e/, /e/, /o/, [/, [/ et [3/). Lors de ces études, nous avons utilisé la technique d’acquisition de
sparse sampling dans le but de réduire le bruit du scanner lors des taches de perception et de
production des voyelles ainsi que d’éliminer de possibles artefacts liés aux mouvements
articulatoires lors des taches de production des mouvements supralaryngés et des voyelles. De plus,
un enregistrement préalable de différentes occurrences de chaque type de voyelle (plus de 2000
occurrences) a été réalisé pour chaque sujet de maniére a minimiser de possibles traitements de
normalisation acoustique lors de la tache de perception.

Nous rappellerons dans un premier temps les activations moyennes observées lors de ces trois
tdches ainsi que les régions communes aux gestes supralaryngés et laryngés/vocaliques et aux
systémes de perception et de production des voyelles. Enfin, nous discuterons des limites et des
perspectives de ces études.

Rappel des résultats

Le réseau minimal du contréle moteur orofacial lié a la réalisation des gestes supralaryngés et
laryngés/vocaliques (voir Figure D.1) implique des activations au niveau du sillon central et des gyri
précentral et postcentral, avec deux larges clusters bilatéraux activés comprenant les portions
supérieures des cortex prémoteur ventral, moteur et somatosensoriel primaires, ainsi que de l'aire
motrice supplémentaire, du gyrus frontal inférieur, des ganglions de la base, de I'opercule pariétal et
du gyrus supramarginal et, enfin, du cervelet supérieur. Ce réseau neural apparait en accord avec de
précédentes études IRMf portant sur le contréle moteur orofacial lié a la réalisation de gestes
articulatoires simples ou des actions orofaciales coordonnées plus complexes et permet ainsi
d’affiner le réseau neuronal minimal impliqué dans le contréle moteur de gestes orofaciaux simples,
spécifique ou non a la production de la parole.

En accord avec de précédentes études sur le controle moteur de la parole, le réseau de production
des voyelles (voir Figure D.1) révele une ensemble de régions corticales et sous-corticales impliquées
dans la préparation et I'exécution motrice, les traitements auditifs/phonologiques et dans des
boucles sensorimotrices régulatrices. En plus de I'activation des cortex auditifs (régions auditives
primaires, secondaires et associatives), le réseau global de production des voyelles implique ainsi des
activations bilatérales des cortex prémoteur et de la partie operculaire du gyrus frontal inférieur
postérieur ainsi que de l'insula gauche (programmation et coordination motrice), du cortex
sensorimoteur primaire (pour I'exécution des commandes motrices par la voie pyramidale
notamment), de I'aire motrice supplémentaire (initiation du mouvement) s’étendant jusqu’au cortex
cingulaire antérieur (qui surveille des éventuelles erreurs), des lobules pariétaux supérieur (qui
codent les représentations somatosensorielles du corps dans l'espace) et inférieur (codant les
représentations phonologiques), du thalamus (relai principal des entrées et sorties entre le cortex et
les autres régions du systeme nerveux), des ganglions de la base (noyau caudé et substance noire), le

*8 Du fait du paradigme de répétition suppression utilisé lors des études 2.1 et 2.2, nous concentrerons cette premiere
discussion sur les résultats relatifs aux études présentées dans le premier chapitre. Nous rappelons cependant que malgré
des activités moindres observées en regard de cette procédure d’adaptation, les résultats apparaissent tout a fait
concordants entre ces différentes études.
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cervelet (qui supervise la coordination motrice et la cohérence entre conséquences sensorielles des
gestes prévus et leurs plans moteur) et du cortex visuel strié et extrastrié (qui correspondent a la
perception visuelle des consignes).

Le réseau global de perception des voyelles (voir Figure D.2) implique de fortes activations auditives
bilatérales au sein du gyrus/sulcus temporal supérieur (contenant les sites de traitements
acoustiques primaires et secondaires et associatifs, impliqués dans les processus de décodage
acoustico-phonétique) ainsi que des activations pariétales dans le gyrus supramarginal, le précuneus,
I'opercule rolandique droit et des activations frontales dans la partie operculaire du gyrus frontal
inférieur, s’étendant jusqu’au cortex prémoteur ventral adjacent®. Cette activité des régions
frontales et pariétales au sein de la voie dorsale lors de la perception des voyelles malgré un degré de
simulation motrice supposé minimal (du fait du faible degré de complexité articulatoire et de co-
articulation des voyelles ainsi que de la perception de sa propre voix qui minimise le recours pour le
sujet a des processus de normalisation dans son propre espace acoustique afin d'inférer l'identité
phonémique de la voyelle percue) suggere ainsi I'existence d’interactions entre représentations
auditives et motrices.

Controle moteur orofacial supralaryngé et production des voyelles (voir Figure D.1). Le réseau de
production des voyelles englobe bien entendu le réseau de contréle moteur orofacial minimal.
Comme il est visible sur la Figure D.1 montrant la superposition des réseaux minimaux de contréle
moteur orofacial et de la production des voyelles, la production des voyelles implique en plus les
activations auditives bilatérales du gyrus et sulcus temporal supérieur, des activations bilatérales au
niveau du cortex moteur primaire dans la partie la plus ventrale (correspondant possiblement a l'aire
de vocalisation ou a l'aire laryngée), et des activations plus amples au niveau du cortex prémoteur
ventral s'étendant a la partie operculaire de I'aire de Broca (qui correspondrait aux représentations
articulatoires et aux processus de planification articulatoire des sons de parole) et, enfin, deux
clusters symétriques et proche de la scissure inter-hémisphérique (correspondant
vraisemblablement aux muscles de la respiration)®.

Figure D.1: Superposition des régions cérébrales activées lors de la réalisation des mouvements orofaciaux
supralaryngés (en vert) et de la production des voyelles (en rouge; seuil corrigé, p < .05 et taille minimale des clusters de
25 voxels).

* Des activations frontales supplémentaires ont été également observées dans la partie triangulaire du gyrus frontal
inférieur gauche, dans le cortex dorsolatéral préfrontal gauche, le gyrus frontal supérieur gauche et moyen droit. Enfin, des
activations ont également été observées dans les ganglions de la base (incluant le noyau caudé et la substance noire), dans
les structures limbiques (incluant le thalamus, le cortex cingulaire et I'hippocampe), le noyau rouge et dans les régions
visuelles striées et extrastriées (voir Discussion du Chapitre 1.2).

&0 Néanmoins, en dehors des activations temporales auditives pour la vocalisation de la voyelle /i/, les différences
statistiques entre gestes supralaryngés et la voyelle /i/ sont restreintes a des régions ventro-latérales du cortex moteur et
somatosensoriel primaire de ’hémisphére gauche, avec une intensité de signal plus ample pour la tache de vocalisation
(voir Discussion du Chapitre 1.1).
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Perception et production des voyelles (voir Figure D.2). L'analyse de conjonction révele des
activations bilatérales auditives communes aux taches de perception et de production des voyelles
(incluant les cortex auditifs primaire, secondaire et associatif) et s’étendant caudalement a I'aire
temporopolaire gauche, dorsalement au gyrus supramarginal gauche et a I'opercule pariétal droit.
Les activations de la partie operculaire du gyrus frontal inférieur et du cortex prémoteur ventral
adjacent sont également observées dans I'"hémisphére gauche. Enfin, des activations additionnelles
ont été observées dans le thalamus, la substance noire, le noyau rouge et le cortex visuel strié et
extra strié. Ce résultat montre qu'en plus des aspects sensorimotreurs des représentations des
voyelles aussi bien produites que percues, ces deux systémes de perception et de production
partagent un réseau sensorimoteur au sein d'une voie de traitement postéro-dorsale dans
I’'hémisphere gauche qui englobe un ensemble de régions neurales liées au codage des
représentations auditives, motrices ainsi qu’un site de convergence sensorimotrice (jonction
temporo-pariétale) proposé comme lieu d'instanciation des représentations phonologiques dans de
nombreux modeéles et études (notamment en relation avec les processus de mémoire de travalil
verbale ou de traitements méta-phonologiques). L'apport principal de notre étude est ainsi de
révéler les réseaux neuronaux sous-jacents aux voyelles percues et produites, leur nature
sensorimotrice et notamment de mettre en évidence un couplage fonctionnel des systémes de
perception et de production pour ces unités élémentaires de la parole.

Figure D.2 : Superposition des régions cérébrales activées lors de la perception (en bleu) et de la production (en rouge)
des voyelles (seuil corrigé, p < .05 et taille minimale des clusters de 25 voxels).

Limites et Perspectives

Certaines limites importantes liées aux protocoles expérimentaux doivent en premier lieu étre
soulignées :

e Le choix d'utiliser a posteriori la voyelle /i/ dans I'étude 1.1 est bien sir contestable, il serait
notamment plus judicieux d’utiliser une tache plus spécifique au contréle laryngé, comme par
exemple un bourdonnement sourd ou un coup de glotte.

e D’autre part, les activations liées a la perception de voyelles lors de I'’étude 1.2 sont comparées
directement a la ligne de base qui consiste en une condition de repos. Une seconde condition
controle consistant par exemple en la perception de stimuli acoustiques non-langagiers aurait
permis de déterminer plus spécifiguement les traitements propres aux phonémes pergus, en
dehors des traitements auditifs de bas niveau ou non relatifs a la parole. L'utilisation d’une telle
condition aurait été importante notamment en regard des débats concernant |'existence d’une
voie auditive soit antérieure (Scott et Johnsrude, 2003; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker,
2011) soit postérieure (Hickok et Poeppel, 2007) impliquée dans les processus de décodage
acoustico-phonétique lors de la perception de la parole.
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Une autre limite a la tache de perception concerne la perception par les sujets de leurs propres
voyelles. La perception de sa propre voix pouvant impliquer des traitements auditifs et cognitifs
particuliers, il aurait été intéressant de contraster la perception de ses propres voyelles avec la
perception d’enregistrements d'autres locuteurs (en faisant varier le degré de correspondance
avec l'espace vocalique du participant). Néanmoins, dans ce cas, il aurait été également
important d'exclure les voyelles mi-ouvertes qui, du fait d’'une plus grande variabilité inter-sujets,
peuvent préter a confusion en contexte isolé.

Certaines analyses additionnelles auraient pu également apporter des résultats complémentaires
importants :

Bien que nous ayons employé le terme d’"interactions" entre régions sensorielles et motrices en
regard des résultats des études 1.1 a 2.2, nous n’avons pas réalisé d’analyses de connectivité
fonctionnelle entre ces régions. La méthode d’acquisition en sparse-sampling (avec ici une
acquisition intermittente toutes les 10 secondes) n’apparait en effet pas adéquate a de telles
analyses basées sur des corrélations temporelles d’activités. L'utilisation de courtes sessions
d’enregistrement en continu suite a la perception ou la production d’'une voyelle aurait pu
permettre I'utilisation de telles analyses mais aurait considérablement allongé le temps des
expériences. De méme, une étude en électroencéphalographie ou en magnétoencéphalographie
sur la perception des voyelles aurait pu apporter de précieuses informations sur le décours
temporel des activités au sein de ces régions.

En dehors de la somatotopie des articulateurs, la latéralisation des activités observées n’a pas
été objet de I'étude de la présente thése. Il est cependant envisageable de réaliser des analyses
spécifique de latéralisation des réseaux impliqués dans la perception et la production des
voyelles, tout comme dans la réalisation des gestes orofaciaux.

Enfin, il est important de mentionner certaines perspectives possibles de poursuite de ces travaux:

En premier lieu, ces investigations pourraient étre étendues aux consonnes, en vue d’acquérir
une image plus compléte des corrélats neuronaux liées aux phonéemes du Francgais. Dans une
telle étude, il faudrait ainsi utiliser des syllabes simples de type consonne-voyelle. Dans ce cas,
une tache contrdle supplémentaire consisterait en la perception ou production de la voyelle
impliquée. L'étude de ces syllabes serait intéressante puisque plusieurs études ont établi un lien
entre la somatotopie des articulateurs supralaryngés contrélant les levres et la langue et la
production de syllabes impliquant une consonne initiale labiale ou linguale. D'autre part, il serait
intéressant de comparer les réseaux observés pour les voyelles et les syllabes. En effet, il a été
proposé dans certains modeles que les mécanismes de contréle en ligne lors de la production de
voyelles reposeraient principalement sur le retour auditif tandis que la production de consonnes
nécessiterait des traitements additionnels basés sur les retours somatosensoriels (Hickok, 2012).
Cette comparaison pourrait permettre de comparer la nature des boucles correctives dans les
deux types de sons de parole, voyelles et consonnes.

La présente étude nous a permis d'observer I'ensemble des activations corticales sous-jacentes a
la production de voyelles mais non de distinguer les régions relatives aux systemes de
planification et d'exécution. Pour étudier cela, une future étude serait envisageable, dans
laquelle pourrait étre utilisé une tdche GO/NOGO ou des paradigmes similaires (comme par
exemple dans Kell et al., 2010).

Afin d'étudier l'impact de la mafitrise des actions vocaliques sur le réseaux observés, un projet
postdoctoral récemment déposé a pour objectif de comparer les corrélats neuronaux des
représentations de deux types d'actions vocales : des sons de parole et des vocalisations
chantées et ce, chez les chanteurs (des participants experts dans les deux taches) et des
participants non experts, n'ayant pas de représentations particulieres pour des actions
vocaliques chantées.
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Somatotopie et phonémotopie

Une question fondamentale reliée aux études présentées dans les deux premieres parties de cette
these concernait I'implémentation neuronale et une possible topographie précise et spécifique des
gestes articulatoires supralaryngés ainsi que des voyelles percues et produites ou des traits
phonétiques associés. Nous rappellerons dans un premier temps les résultats observés lors des
études 1.1 et 1.2 en regard de I'organisation somatotopique des gestes orofaciaux. Nous discuterons
ensuite de I'absence de phonémotopie observée dans les études 1.2 et 2.2. Les limites et certaines
perspectives a ces études seront enfin présentées.

Rappel des résultats

Représentation somatotopique des articulateurs orofaciaux: Les premiers travaux
d'électrostimulation de Penfield et Rasmussen (1950) ont permis d’établir une organisation
somatotopique des cortex primaires sensoriels et moteur pour les articulateurs de la parole,
consistant en une organisation dorso-ventrale des représentations sensorimotrices des levres, du
systéme de mastication, de la langue et du pharynx. Récemment, des études IRMf ont permis de
confirmer cette topographie au sein du cortex sensorimoteur primaire pour les activations liées aux
levres et a la langue (Lotze et al.,, 2000a; Hesselmann et al. 2004; Pulvermiiller et al. 2006).
L'emplacement de l'aire du larynx a été reportée par certains auteurs (Terumitsu et al., 2006; Brown,
Ngan et Liotti, 2008) mais les conclusions restent débattues puisqu'il existe une discordance des
résultats avec les travaux de Penfield et Rasmussen (1950) et le modele de Guenther (2006). Les
études 1.1 et 2.1 ont permis de confirmer et préciser cette somatotopie par I'observation d’'une
organisation dorso-ventrale des activités liées aux mouvements labiaux, mandibulaires,
vocaliques/laryngés et linguaux au sein des cortex primaires moteur et somatosensoriels (voir Figure
D.3).
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Figure D.3: Projections des coordonnées Y et Z des pics d’activation maximale des articulateurs supralaryngés et
vocaliques (en haut, étude 1.1, en bas, étude 2.1; les deux colonnes correspondent aux deux hémisphéres). Une
organisation somatotopique est observée, impliquant une position plus postérieure des lévres par rapport a la langue
dans la dimension rostro-caudale (Y) et une position plus dorsale des lévres par rapport a la langue et la vocalisation ainsi
que pour la mandibule par rapport a la langue dans I’axe dorso-ventral (Z).

Page 184 | 217



tel-00753249, version 1 - 18 Nov 2012

En plus de la somatotopie dorso-ventrale lévres/langue déja démontrée par plusieurs études (et
d’ailleurs la plus saillante dans nos résultats), I’apport de nos travaux est celui de placer la position de
la mandibule entre ces deux articulateurs et ce, en accord avec la position du systeme de
‘mastication’ de Penfield et Rasmussen (1950). Par ailleurs, en vue des positions contradictoires de
Steven Brown et collegues (2008), qui proposent I'emplacement du larynx et de la phonation de
maniére dorsale par rapport aux levres, et de Penfield et Rasmussen (1950) et Guenther (2006), qui
proposent un emplacement ventral par rapport a la mandibule, nos études suggerent que les
représentations vocaliques se trouvent au méme niveau que celles de la langue. Comme discuté
précédemment, la vocalisation de la voyelle /i/ utilisée dans I'étude 1.1 implique non seulement le
larynx mais aussi la langue. Il serait donc important dans une future étude d’utiliser des gestes
laryngés le plus possible dépourvus d'implication d'autres muscles, comme par exemple des coups de
glotte. Nos résultats suggérent nénamoins une position laryngée/vocalique ventrale, au niveau de ou
en dessous de la langue en accord avec la proposition de Guenther (2006).

Phonémotopie. Quelques études ont démontré un lien entre I'organisation somatotopique des
articulateurs de la parole et le type de voyelles percues de maniere auditive, en montrant une
organisation topographique des syllabes /pa/ et /ta/ correspondant aux aires des lévres et de la
langue, qui sont également les principaux articulateurs impliqués dans la production de ces deux
types de sons de parole (par exemple, Pulvermiiller et al., 2006). En plus d’une tonotopie des sons
percus et de cette ‘somatotopie motrice perceptive’ des articulateurs de la parole par un mécanisme
de résonance motrice, certaines études ont également suggéré une organisation topographique pour
les axes antéro-postérieur, latéro-médial et inféro-supérieur au sein du cortex auditif des différents
traits phonétiques des voyelles (Shestakova et al., 2004; Obleser et al., 2003, 2006; Scharinger et al.,
2011). Plus récemment, des études utilisant des analyses multi-variées de patterns d’activité (MVPA)
ont permis de démontrer une organisation distincte des activités au sein du cortex auditif lors de la
perception auditive de voyelles et de consonnes. Ainsi, Formisano et al. (2008) ont montré des
patterns d’activité distincts pour les voyelles /i/, /a/, /u/ et Obleser et al. (2010) des patterns
différents entre voyelles et syllabes de type consonne-voyelle, au sein du gyrus temporal supérieur.
Dans le cadre d’une possible phonémotopie au sein des régions sensorielles et motrices, nous avons
cherché des différences d'activations (ou de pics d'activation) pour différents traits phonétiques ou
types de voyelles. Cependant, aucune différence statistiquement significative n'a pu étre trouvée en
regard des analyses univariées utilisées. Nos résultats ne permettent donc pas de démontrer
I’existence d’une organisation phonémotopique des voyelles mais, face aux études précédentes et au
couplage fonctionnel observé des systémes auditifs et moteurs, suggerent néanmoins |'existence
d’un codage sensorimoteur distribué de ces voyelles.

Nos résultats permettent cependant de montrer des différences d'activation en fonction du degré
d'ouverture des voyelles pergues et produites. Lors de la tache de perception, une actitivé accrue a
été observée au niveau du cortex auditif, du gyrus frontal inférieur, du gyrus cingulaire et de I'insula
(voir Chapitre 2.2). Lors de la production des voyelles, une activité accrue pour ces voyelles a été
observée au niveau de I'aire motrice supplémentaire et du gyrus cingulaire, du gyrus frontal inférieur,
du cortex prémoteur et somatosensoriel, du gyrus supramarginal et du précuneus et enfin du
cervelet. Nous interprétons ces résultats en terme de codage différencié selon le degré de maitrise
articulatoire et notamment, pour la tache de production, d'une nécessité d'implication plus
conséquente des régions motrices lorsque le son de parole n’est pas parfaitement maitrisé, ce qui est
le cas pour les voyelles mi-ouvertes en contexte isolé par rapport aux voyelles fermées et mi-
fermées, que les locuteurs francophones ont I'habitude de produire isolément.

Limites et perspectives

e Comme expliqué précédemment, nous avons ajouté a posteriori la tache de vocalisation de la
voyelle /i/ afin de comparer les corrélats neuronaux des gestes laryngés aux gestes
supralaryngés. |l serait important d’utiliser pour toute étude future une tache d’articulation
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purement laryngée (par exemple les coups de glotte). Cependant, la difficulté réside dans le fait
d’impliquer certains muscles linguaux lors des mouvements laryngés, de par leurs connexions
anatomiques avec la musculature laryngée extrinseque.

e Par rapport a I'absence de phonémotopie trouvée dans notre étude, des analyses multivariées
des patterns d’activité sont en cours dans le cadre d’une collaboration avec Michel Dojat et
Mathieu Ruiz de l'Institut des Neurosciences de Grenoble. L'objectif de ce projet est de
déterminer de possibles patterns d’activité propres aux différentes voyelles (ou traits
phonétiques associés) percues et produites, et en plus du cortex auditif dans d’autres régions
d'intérét, comme les régions primaires motrice, somatosensorielle, I'aire de Broca, le gyrus
supramarginal. Il serait également possible de procéder a des analyses individuelles par régions
d'intérét dans ces mémes régions, comme celles effectuées pour les régions du cortex
sensorimoteur primaire lors des études 1.1 et 2.1.

Boucles correctives et codage des buts
sensorimoteurs

Les études présentées dans le premier chapitre de cette thése ont permis de préciser les réseaux
neuronaux impliqués dans la réalisation de gestes articulatoires orofaciaux supralaryngés et lors de la
production et de la perception de voyelles du Frangais.

En regard de ces résultats, une question importante concerne |'existence de régions sensibles a des
mécanismes d’adaptation sensorimotrice. En effet, de nombreux modeéles et études liées au controle
moteur postulent I'existence de modeles internes dont le but serait de permettre I'apprentissage
puis la réalisation correcte et fluide de mouvements et d’actions. Ces modeles internes coderaient
les représentations et plan moteurs des actions ainsi que les conséquences sensorielles
correspondantes, en d’autre termes le but de ces actions. La réalisation d’une action serait ainsi
dépendante de ces modeéles internes et de la mise en ceuvre de boucles correctives en ligne,
consistant en la comparaison des conséquences sensorielles prédites et réelles des actions. Dans ce
cadre, certains modeles supposent |'existence de boucles prédictives et correctives en cascade, des
niveaux supérieurs et inférieurs dans la hiérarchie des représentations d’actions en vue d’optimiser
le contréle des erreurs de prédictions (voir par exemple Kilner, 2007, pour plus de détails sur les
processus de codage prédictif).

En ce qui concerne la production de la parole, plusieurs types de modeéles neurobiologiques se
basent sur des mécanismes parfois trés similaires ou les conséquences sensorielles prédites d’un acte
de parole seraient évaluées par rapport au feedback sensoriel réel de maniéere a permettre, si
nécessaire, des modifications rapides de production de parole (par exemple, Guenther, 2006; Price,
Crinion et MacSweeney, 2011; Tian et Poeppel, 2010; Guenther et Vladusich, 2012; Hickok, 2012). Ce
type de modeéles neurobiologiques génératifs a également été proposé pour la perception de la
parole ol le systeme moteur permettrait par des mécanismes de simulation motrice et de copies
d’efférence une désambiguisation des informations phonétiques pergues au sein du cortex auditif
(par exemple, Scott et Johnsrude, 2003; Callan et al., 2003; Wilson et lacoboni, 2006; Scott et Wise,
2004; Skipper et al., 2007; Rauschecker et Scott, 2009; Hickok, Houde et Rong, 2011; Rauschecker,
2011)

Dans le cadre de possibles mécanismes adaptatifs reliés aux informations sensorielles et motrices
percues et/ou produites, nous avons utilisé un paradigme de répétition suppression lors des études
2.1 et 2.2 de maniere a déterminer les régions possiblement impliquées dans le codage du but des
actions pergues ou produites et dans des processus sensoriels prédictifs/adaptatifs.
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Rappel des résultats

Adaptation neuronale aux buts moteurs orofaciaux (voir. Figure D.4). L'étude 2.1 consistait en la
réalisation de mouvements orofaciaux simples (protrusion des lévres, abaissement de la mandibule
et rétraction de la langue) par séquences de 6 occurrences successives afin d'induire un effet de
répétition suppression (décroissance du signal BOLD au fur et a mesure des répétitions). Les résultats
montrent un effet de RS dans I'"hémisphére gauche au niveau du gyrus supramarginal et du sulcus
intrapariétal, du lobule pariétal supérieur (précuneus) et de la partie la plus dorsale du cortex
prémoteur ventral.

Adaptation neuronale aux buts phonémiques produits et pergus (voir figure D.5). Dans I'étude 2.2,
les participants percevaient et, dans la deuxieme tache, produisaient six mémes voyelles de fagon
consécutive. Dans les deux taches, les régions sensibles a I'effet de RS concernaient |'aire motrice
supplémentaire et le cortex cingulaire antérieur, I'aire de Broca et le cortex prémoteur ventral, les
lobules pariétaux supérieur et inférieur. Lors de la tache de production, cet effet d'adaptation a
également eu lieu dans le cervelet, le gyrus fusiforme et les aires extra-striées occipitales.

Adaptation sensorimotrice lors de la production des gestes orofaciaux et des voyelles (voir Figure
D.4). La finalité des actions phonémiques et des actions orofaciales simples est évidemment de
nature différente. Pour les actions phonémiques/vocaliques, le but est principalement communicatif.
En vue d’une intelligibilité optimale, les paramétres et commandes contrélés par le systéme moteur
doivent donc étre extrémement précis. La réalisation des gestes orofaciaux n’‘implique évidemment
pas un tel objectif et il est possible qu’un tel degré de précision des commandes motrices ne soit pas
nécessaire.

Figure D.4: Superposition des régions sensibles a I'effet RS lors de la réalisation répétée des gestes articulatoires
orofaciaux (en vert) et des voyelles (en rouge, seuil non corrigé, p < .001 et taille minimale des clusters de 25 voxels).

En ce qui concerne la tache de production des voyelles, nos résultats sont en accord avec la
littérature et les modeles génératifs cités plus avant qui proposent I'existence de boucles
adaptatives/correctives sensorimotrices lors de la réalisation d’un acte de parole. En regard de nos
résultats, les buts phonémiques des voyelles seraient ainsi représentés en termes sensorimoteurs :
les représentations articulatoires seraient codées par le gyrus frontal inférieur et la partie ventrale du
cortex prémoteur, les représentations auditives et somatosensorielles seraient elles codées par la
partie postérieure du sulcus temporal supérieur et le lobule pariétal inférieur. Dans notre étude,
comme chaque type de voyelle a été produite six fois a la suite, il est concevable qu'un modele
interne d'une voyelle donnée soit évoqué pour la premiére occurrence et mis en confrontation par le
cervelet avec les retours sensoriels réels, mais qu'ensuite, étant donnée la grande facilité de la tache,
le systeme n'aurait pas besoin de surveiller une tache aussi parfaitement maitrisée. Les boucles
correctives ne seraient alors que peu utiles et pourraient étre désengagées afin de permettre une
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allocation de ressources neuronales et attentionnelles vers d'autres régions cérébrales plus
pertinentes pour la réalisation de la tache (McKiernan et al., 2003)%".

En comparant les régions qui s'adaptent a la répétition des voyelles et des gestes orofaciaux, on
observe une effet d'adaptation commun au niveau du cortex prémoteur ventral, du sulcus/lobule
pariétal inférieur et du lobule pariétal supérieur. Ces deux régions ont été dans de précédentes
études impliquées dans le codage du but d’actions manuelles (par exemple, Dinstein et al., 2007;
Hamilton et Grafton, 2009; Kilner et al., 2009). Il a notamment été suggéré que ces régions soient
impliquées dans des mécanismes de transformations visuo-motrices. Comme aucun retour visuel
n'est possible dans le cas de gestes orofaciaux, |I'apport de notre étude consiste ainsi a démontrer
qgue ces régions seraient probablement impliquées dans des transformations autres que visuo-
motrices, a savoir somatosensori-motrices. De maniere importante, par rapport a la production des
voyelles, les sites cérébraux sensibles a la répétition des gestes orofaciaux ne concernent ni le gyrus
frontal inférieur ni les parties postérieures du gyrus et sulcus temporal supérieur. Il en ressort que
ces régions ne codent pas le but des actions supralaryngées mais seraient donc propres au codage
des représentations phonémiques. De plus, nos résultats montrent que le cervelet ne s'adapte pas
pour les gestes orofaciaux simples, ce qui suggere une plus faible implication de cette structure en
terme de coordination sensorimotrice pour ce type de mouvements.

Adaptation sensorimotrice lors de la production et la perceptiondes voyelles (voir Figure D.5). Nos
résultat montrent un effet d’adaptation phonémique commun aux taches de perception et de
production des voyelles dans des régions postérieures du gyrus/sulcus temporal supérieur. De
maniere intéressante, ce résultat pourrait ainsi indirectement appuyer I'hypothése de Hickok et
Poeppel par rapport aux débats concernant I'existence d’une voie auditive soit antérieure (Scott et
Johnsrude, 2003; Rauschecker et Scott, 2009; Rauschecker, 2011) soit postérieure (Hickok et
Poeppel, 2007) impliquée dans les processus de décodage acoustico-phonétique lors de la
perception de la parole®.D'autre part, les résultats montrent aussi clairement des effets d’adaptation
communs au niveau des aires prémotrices (gyrus frontal inférieur et cortex prémoteur ventral) et
pariétales (lobule pariétal inférieur et sulcus intrapériétal).

Figure D.5: Superposition des régions sensibles a I'effet RS lors de I'écoute (en bleu) et de la production (en rouge)
répétée des voyelles (seuil non corrigé, p < .001 et taille minimale des clusters de 25 voxels).

® || est intéressant de noter que les résultats de la tache de production dans I'étude 1.2 sont cohérents avec cette
interprétation. Nous observons en effet des déactivations de ces régions lors de la production simple de voyelles et sans
induction d'adaptation mais seulement pour les voyelles fermées et mi-fermées (dont la réalisation est parfaitement
maitrisée). Par contre, ces régions sont sollicitées pour la production des voyelles mi-ouvertes, qui, dans la parole
spontanée, ne sont pas naturellement produites dans un contexte isolé.
62 e . . . , , . , N N
La possibilité d'une adaptation strictement acoustique semble écartée car les voyelles, bien qu’appartenant a une méme
catégorie phonémique, n’étaient pas identiques du point de vue acoustique.
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Pris ensemble, nos résultats montrent ainsi des effets d’adaptation dans les deux taches dans des
régions sensorimotrices frontales, auditives temporales et somatosensorielles pariétales. Cette étude
suggeére ainsi que le but des actions phonémiques percues et produites est bien de nature
sensorimotrice.

Boucles régulatrices et cartes d’erreurs. |l ressort de nos résultats une double dissociation
fonctionnelle entre l'implication des lobules pariétauxinférieur/supérieur et la jonction temporo-
pariétale. Les régions pariétales sont sensibles a I'effet de RS dans les trois taches et notamment lors
de la réalisation des gestes orofaciaux simples (nécéssitant un rétrocontréle de nature
somatosensorielle mais pas auditif) tandis que la jonction temporo-pariétale ne montre un effet de
RS que lors de la production et de la perception des voyelles (ce qui suggere fortement un réle de
cette région dans le codage auditif phonémique).

De maniére importante, pour ces régions, les patterns d'adaptation entre les six occurrences
different cependant dans les trois taches, ce qui souligne la nature active des mécanismes adaptatifs
régulateurs. Notre interprétation, loin d'étre exhaustive, est la suivante. Dans la tache de production
de voyelles, la premiére occurrence nécessite une mise en place d'un programme moteur approprié
et bien précis, connu et maitrisé (modeéle inverse). Une fois ce plan moteur établi et les corrections
sensorimotrices (cartes d’erreurs) effectuées lors de la premiére production, il n'y a plus nécessité de
répéter ces processus (d’autant plus que les participants avaient connaissance du paradigme de
répétition des voyelles ou des gestes). Cela pourrait expliquer la chute brusque du signal BOLD de la
premiere occurrence a la seconde et a la stabilité du signal de la seconde a la derniére occurrence
dans les diverses régions frontales, temporales et pariétales ainsi que dans le cervelet. La
décroissance linéaire d’activité dans les mémes régions frontales, pariétales et temporales lors de la
tache de perception passive suggére également que les boucles correctives sensorimotrices se
désimpliquent au fur et a mesure de la répétition de la méme voyelle. Par comparaison avec la
décroissance brutale de la premiere a la seconde occurrence observée lors de la tache de production,
cette décroissance linéaire pourrait en fait impliquer de maniere conjointe un effet de RS et des
effets de baisse attentionnelle (I'augmentation d’activité observée lors de la deniére occurrence
appuie d’ailleurs cette idée). Ce possible effet combiné de RS et de baisse attentionnelle pourrait
également expliquer la décroissance linéaire observée dans le cortex prémoteur ventral et les
régions pariétales postérieures lors de la réalisation de gestes orofaciaux. En effet, comparée a la
production des voyelles, il est possible qu’un degré moindre de précision motrice soit nécéssaire a la
réalisation des gestes orofaciaux. Cela pourrait ainsi se traduire par un désengagement moins brutal
des régions motrices et pariétales impliquées dans les processus de régulation.

Limites et perspectives

Boucles correctives et buts des actions orofaciales

e Les effets de RS observés dans les régions prémotrices et pariétales postérieures dans I'étude 2.1
suggerent que cet effet ne dépend pas de la réplication précise et identique d’une action d’un
essai a I'autre mais bien du codage du but de I'action. Comme discuté précédemment, il aurait
été néanmoins important de contréler les paramétres cinématiques et musculaires lors de la
réalisation des gestes supralaryngés. Face a une conception hiérarchique du contréle moteur,
une perspective majeure a cette étude serait d’induire des variations des mouvements réalisés
(par exemple, selon la dimension antérieur-postérieur, la dimension gauche-droite, ou en
fonction de la rapidité du mouvement) et d’ainsi pouvoir tester les régions sensibles a I'effet de
RS en fonction de ces paramétres cinématiques, musculaires et du but de I'action orofaciale.

e Une autre question méthodologique concerne le nombre limité des essais par tdche motrice.
Pour cette raison, I'effet de RS a été modélisé indépendamment de |'effecteur. Bien que nos
résultats suggerent que le codage du but des actions orofaciales soit effectué dans les aires
prémotrices et pariétales gauches, il n'est pas a exclure que l'effet RS observé soit relié
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principalement a I'une des taches motrices. Des études complémentaires sont donc nécessaires
afin de déterminer plus spécifiquement I'effet de RS pour chacun des mouvements linguaux,
labiaux ou mandibulaires.

Afin de préciser les liens entre représentations des buts sensorimoteurs et les boucles
correctives, on pourrait ajouter un facteur de perturbation motrice (voir par exemple I'étude de
Golfinopoulos et al., 2011) afin de voir la concordance entre but moteur et correction de cette
perturbation motrice.

Dans le cas de I'abaissement de la mandibule ou de la protrusion des lévres, une étude similaire
consistant en l'observation de ces gestes pourrait permettre de démontrer un couplage
fonctionnel entre systemes de perception et de production des gestes orofaciaux.

Enfin, comme présenté précédemment, des analyses ou études supplémentaires pourraient
concerner la latéralisation, la connectivité fonctionnelle entre régions et le décours temporel des
régions sensibles a I'effet de RS.

Boucles correctives et buts phonémiques des voyelles pergues et produites

Une limite majeur de I'étude 2.2 est le nombre insuffisant d’essais qui empéche la comparaison
de l'effet d'adaptation par voyelle et méme par trait phonétique. Pour vérifier cela, il faudrait
limiter le nombre de voyelles utilisées ou le nombre de répétitions afin de tester plus
précisément de possibles différences entre traits phonétiques ou entre types de voyelles.

Dans le cadre des modeles internes, il serait également intéressant d’étudier plus finement un
possible apprentissage des relations sensorimotrices pour les voyelles mi-ouvertes, moins
maitrisées, ou de maniére plus générale pour des unités de parole non-apprises.

Dans la présente étude, la tache de perception des voyelles étaient réalisée avant celle de
production de maniére a limiter de possibles effets de récapitulation subvocale. Néanmoins, par
rapport a la critique de Lingnau, Gesierich et Caramazza (2008), selon qui I'exploration d'un
systéme de neurones miroirs chez humain nécessite une démonstration d'un effet d’adaptation
cross-modal dans les deux sens action-perception et perception-action, il pourrait étre
intéressant de méler écoute et production des voyelles lors d’une méme session entre deux
essais successifs. Il serait de plus possible de croiser les facteurs taches et voyelles/traits entre
paires d’essais (méme tache et méme trait, méme tachemais traits différents, etc). Cette
proposition permettrait de déterminer plus finement les populations neuronales adaptées.
Comme cité plus avant, une étude sur les connectivés fonctionnelles et le décours temporel des
régions sensibles a I'effet de RS pourrait apporter de précieuses informations quant au réseau
neural gouvernant les boucles correctives et les fonctions sous-jacentes (liens entre cervelet et
régions sensorimotrices, cartes d’erreurs, mises a jour des plans moteurs).

Enfin, en regard des modeles neurobiologiques cités précédemment, des études impliquant dans
une méme expérience effet d’adaptation et/ou perturbation sensorimotrice (auditive, motrice
ou somatosensorielle) permettrait depréciser le réle de ces régions au sein de ces réseaux.

Implication causale de |la voie dorsale lors de
la perception de la parole

Si les résultats observés lors des études IRMf présentées dans les deux premieres parties de la
présente these démontrent I'implication de la voie dorsale lors de la perception et de la production
des voyelles du Frangais, ces résultats sont par nature corrélationnels et ne permettent pas de
démontrer un role médiateur, fonctionnel, des régions activées.

Nous discuterons dans cette derniere sous-partie des résultats des études présentées dans la
troisieme partie de cette thése qui avaient pour but de déterminer I'implication fonctionnelle et
causale des régions sensorielles et motrices de la voie dorsale lors de la perception d’unités de
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parole, par I'utilisation de la technique de stimulation magnétique transcranienne et de paradigmes
d’apprentissage/adaptation moteur et auditif a court-terme.

Rappel des résultats

Lors de I'étude 3.1, nous avons utilisé la technique de stimulation magnétique transcranienne et
induit un effet d'adaptation auditive afin de vérifier l'implication possible des régions de la voie
dorsale dans la catégorisation de sons de parole ambigus. Nos résultats suggerent un réle causal du
cortex prémoteur ventral, de la partie dorsale du gyrus supramarginal et de la partie postérieure du
gyrus supérieur temporal dans la perception catégorielle de la parole.

De maniere plus spécifique, aprés stimulation, nous avons observé dans la seconde partie de la tache
(BIN2) le maintien de I'effet d’adaptation sélective alors que celui-disparaissait lors d’'une condition
controle sans stimulation réelle. Les différences observées lors de la seconde partie de la tache
peuvent selon nous s’expliquer par un effet progressif de la stimulation, fonction du nombre de
pulses. L'excitabilité induite par stimulation des populations neuronales permettrait ainsi le maintien
de l'effet d’adaptation sélective. De maniére importante, aucune différence n’a été observée en
fonction de la région stimulée. Cela suggére que ces trois régions fonctionnent de concert au sein de
la voie dorsale, bien qu’une stimulation d’une région contréle non potentiellement impliquée aurait
permis de confirmer cette hypothése. Méme si certains résultats restent a élucider, cela n'amoindrit
pas les résultats qui, en accord avec de précédentes études, montrent une implication de la voie
dorsale dans la catégorisation des sons de parole et sa sensibilité a I'effet d'adaptation auditive.

De maniére parallele, nous avons utilisé lors de I'étude 3.2 un entrainement moteur labial ou lingual
de maniére a tester si une modulation des activités motrices induite par cet entrainement pouvait
modifier la catégorisation de syllabes présentées auditivement. Les biais de réponse observés, reliés
spécifiqguement a I'articulateur utilisé lors de la tdche motrice et a la syllabe percue, suggerent que le
systeme moteur jouerait un role causal spécifique dans les processus de catégorisation lors de la
perception de la parole (voir d’Ausilio et al., 2009 pour une conclusion similaire).

Prises ensemble, ces deux études contribuent ainsi a mettre en valeur le réle fonctionnel du systeme
moteur et de la voie dorsale dans la perception de la parole.

Limites et perspectives

Les limites et perspectives de ces études concernent principalement certains aspects
méthodologiques utilisés lors de ces études :

e Lorsde I'étude 3.1, le fait d'alterner les différents effets d’adaptation auditive et de perturbation
corticale des différentes régions se base sur la présupposition que l'induction de ces deux types
d’effets est temporellement circonscrite. Il serait néanmoins important de tester réellement la
durée de ces effets afin de controler plus finement leurs conséquences et d'amoindrir le risque
d'after-effets qui peuvent perdurer entre conditions.

e Un parametre a étudier prochainement serait le décours temporel d'activation de la voie dorsale
lors de la perception des sons de parole. Pour ce faire, il s'agirait de faire écouter des syllabes
ambigles, de maniére similaire a I'étude 3.1, mais de stimuler les mémes sites de la voie dorsale
selon plusieurs latences temporelles.

e De plus, un paradigme similaire permettrait d'étudier a la fois la tache de perception (de
syllabesambiglies) et de production (avec modification du feedback auditif). D’autre part, dans le
cadre d’une implication de la voie dorsale dans les mécanismes d’imitation volontaire et de
convergence phonétique, une autre étude pourrait consister en une tache d'imitation volontaire
ou automatique de la parole.
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e Enfin, un projet postdoctoral récemment soumis vise a étudier les sites d'intégration
sensorimotrice pour deux types d'actions vocales, parlée et chantée, aussi bien chez des
chanteurs que chez des participants non experts, et en présence d'une modification du feedback
auditif ou d’une perturbation motrice. Ce projet permettrait de comparer les mécanismes de
controle de deux systemes sensorimoteurs supposés similaires du point de vue articulatoire mais
impliquant probablement des boucles correctives et de régulation différentes.

Conclusion

L'objectif de cette thése était d’interroger la possible nature sensorimotrice des représentations
cérébrales des unités de parole. Bien que nous n’ayons pu mettre en évidence de patterns
phonémotopiques associés aux voyelles du Frangais, nos études démontrent I'existence d’un
couplage fonctionnel des sytemes de perception et de production de la parole et appuient ainsi
I’hypothése d’un codage sensorimoteur distribué des représentations de la parole, méme dans le cas
de la perception d’unités élémentaires ne nécéssitant a priori qu’une implication faible du systéme
moteur dans les processus de décodage et désambiguisation phonétique.

Nos travaux ont en effet permis de mettre en évidence I'implication de régions auditives, motrices et
somatosensorielles aussi bien lors de la production que de la perception des voyelles. En témoignent
les activations temporales, frontales et pariétales lors des taches de perception et de production des
voyelles, ainsi que la modulation d’activité de certaines de ces régions pour les voyelles mi-ouvertes,
moins maitrisées en contexte isolé. La mise en évidence d’un effet d’adaptation pour des régions
motrices, auditives et somatosensorielles lors de I'’écoute ou de la réalisation répétée d’'une méme
voyelle suggére de plus I'existence de boucles sensorimotrices communes, impliquées dans des
mécanismes de régulation et de controle en ligne des voyelles pergues et produites. Enfin, nous
avons pu démontrer le réle causal et fonctionnel des régions sensorielles et motrices de la voie
dorsale lors de la perception de sons de parole.

Pris ensemble, les études présentées dans la cette these suggérent fortement un couplage entre
systeme de perception et de production et, par cela, supportent la proposition d’une nature
intrinsequement sensorimotrice des unités de parole telle que défendue dans la Théorie de la
Perception pour le Contréle de I'Action élaborée par les chercheurs de notre laboratoire.
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LES CARTES SENSORIMOTRICES DE LA PAROLE : Corrélats neurocognitifs et couplage fonctionnel
des systémes de perception et de production des voyelles du Frangais

La parole est construite sur un jeu de correspondances entre représentations sensorielles et
articulatoires, notamment lors de l'acquisition du langage les premiéres années de vie. Par
I'utilisation de I'imagerie par résonance magnétique fonctionelle, I'objectif premier de nos travaux
était de déterminer, chez I’adulte, un possible couplage fonctionnel des systemes de perception et
de production des voyelles du Francais, considérées comme unités élémentaires de la parole. En
paralléle, nos travaux devaient permettre de clarifier les structures cérébrales liées au controle
moteur orofacial de mouvements simples supralaryngés et, a I'aide de la technique de stimulation
magnétique transcranienne, de déterminer une possible implication causale des régions sensorielles
et motrices lors de la perception de la parole. Nos travaux ont permis de souligner I'implication des
régions sensorielles et motrices aussi bien lors de la réalisation des gestes orofaciaux que lors de Ia
production et de la perception des voyelles. La mise en évidence d’un effet d’adaptation pour ces
régions motrices, auditives et somatosensorielles lors de I'écoute ou de la réalisation répétée d’une
méme voyelle ou d'un méme geste suggere de plus I'existence de boucles sensorimotrices
communes, impliquées dans des mécanismes adaptatifs de contréle en ligne des gestes de parole
percus et produits. Enfin, nous avons pu démontrer le réle causal et fonctionnel des régions
sensorielles et motrices de la voie dorsale lors de la catégorisation de sons de parole. Pris ensemble,
nos travaux soulignent la nature distribuée sensorimotrice des représentations cérébrales des unités
de parole.

Mots clés : perception et production de la parole, voyelles, contréle moteur orofacial, interactions
sensorimotrices, représentations et cartes neurocognitives, IRMf, TMS.

SENSORIMOTOR MAPS OF SPEECH: Neurocognitive correlates and functional coupling of French
vowel perception and production systems

Speech is built on a set of correspondences between sensory and articulatory representations,
especially during the acquisition of language in the early years of life. Using functional magnetic
resonance imaging, the primary goal of our work was to determine, in adults, a possible functional
coupling of French vowel perception and production systems, as elementary speech units. In parallel,
our work should help to clarify the brain structures related to the orofacial motor control of simple
supralaryngeal movements and to determine a possible causal contribution of sensory and motor
regions during speech perception. Our work highlights the involvement of sensory and motor areas
when performing orofacial gestures and during vowel production and perception. Adaptive effects of
these motor, auditory and somatosensory regions during repeated orofacial movements and in
vowel perception and production suggest the existence of common adaptive mechanisms involved in
the online control of perceived and produced speech gestures. Finally, we demonstrated a causal and
functional role of the sensorimotor regions of the dorsal pathway in speech categorization. Taken
together, our results emphasize the distributed sensorimotor nature of cerebral representations of
speech units.

Key words: speech perception and production, vowels, orofacial motor control, sensorimotor
interactions, neurocognitive representations and maps, fMRI, TMS.




