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Espace et Son

Introduction

Ce chapitre est un essai sur les interactions cognitives entre son et espace. Sont
abordés les indices sonores qui nous renseignent sur l'espace, les indices spatiaux
qui facilitent la perception de la scene sonore, les métaphores spatiales du son, les
liens entre la perception et l'action d'un organisme, et enfin les exemples qui
montrent que la connaissance de ces phénomenes est utile pour guider notre propre
action.

Dans ses grandes lignes, notre systeme auditif ressemble a celui des autres
vertébrés: mammiferes (Fay et Popper 1994; Au et al. 2000), oiseaux ou reptiles
(Dooling et al. 2000), amphibies ou poissons (Fay et Popper 1999). Ceci témoigne
de son ancienneté phylogénétique. La diversité des oreilles des insectes fait penser
que l'audition chez eux est apparue plusieurs fois de fagon indépendante (Hoy et al.
1998), signe d'une forte pression sélective en faveur de 1'évolution d'un systeme
auditif. La sensibilité spatiale auditive s'observe dans tout le regne animal, depuis la
rudimentaire sélectivité angulaire des cellules ciliées individuelles chez les poissons
(Popper et Fay 1999) jusqu'a l'exceptionnelle sélectivité spatiale de la chouette
effraie ou la fine résolution du biosonar des mammiferes marins et aériens (Popper
et Fay 1995; Dooling et al. 2000; Au et al. 2000). La diversité de ces stratégies et
structures peut nous aider a comprendre la cognition spatiale auditive chez 1'espece
qui nous intéresse le plus: la notre.

La psychophysique s'efforce généralement d'isoler les compétences purement
auditives en minimisant les interactions avec d'autres modalités (Blauert 1997).
Dans le monde animal, les compétences spatiales sont d'une grande variété (Heffner
et Heffner 1992), mais chez de nombreuses especes, dont I'nomme, on constate que
la discrimination spatiale auditive est médiocre comparée a la vision. En vision,
notre acuité angulaire est de 1'ordre de 5 secondes d'arc (Barlow et Mollon 1989), et
en audition de 1 a 3° en azimut et 10 a 20° en élévation, au mieux. L'acuité auditive
est particulierement médiocre pour certains stimuli, et se dégrade en présence de
réverbération (Blauert 1997). Quelle est 1'utilité d'une modalité spatialement aussi



peu compétitive ? Pour le comprendre il faut tenir compte des complémentarités
entre sens, des interactions intermodales, et des relations entre perception et action.
Si 1'évolution nous a dotés d'un systeme perceptif aussi peu précis, c'est
certainement qu'il existe des situations cruciales ou il est suffisant et nécessaire a
guider (ou a spécifier un modele qui guide) notre action et assurer notre survie.

Pour illustrer les liens entre perception et action, les physiologistes Szentigothai
et Arbib (1975) ont donné 1'exemple d'un organisme hypothétique, sorte de poisson
muni de deux nageoires et de deux yeux, et d'un systeme nerveux primitif liant 1'oeil
gauche a la nageoire droite et vice-versa. Si une proie apparait dans le champ du
capteur gauche, l'ordre est transmis a la nageoire droite de se mouvoir et le poisson
s'oriente alors vers la cible. Cette orientation se maintient par l'activité équilibrée
des deux nageoires jusqu'a ce que la proie soit atteinte. Chez cet organisme simple,
perception et action sont synonymes. Szentdgothai et Arbib suggerent qu'il en est
de méme pour des organismes plus évolués, a cela pres que des niveaux successifs
d'inhibition complexifient le comportement. La structure croisée de notre systeme
nerveux actuel serait I'héritage de celle de cet organisme primitif.

!

Figure 1. Szentagothai et Arbib (1975) ont utilisé 1'exemple d'un organisme primitif tel que
celui-ci pour illustrer la nature fondamentalement active de la perception. Chaque "oeil" est
relié a la nageoire contralatérale, et la perception d'une proie équivaut ainsi a un ordre moteur
pour le rejoindre.

La simplicité de cet organisme, qui parait caricaturale, se retrouve chez certains
papillons de nuit (Notodontidae) dont chaque oreille est dotée d'un neurone unique
qui déclenche un réflexe de chute du papillon a l'approche d'une chauve-souris
(Fullard, 1998; Pollack, 1998). L'information spatiale extraite est rudimentaire
(essentiellement, deux "bits" d'information: présence vs absence, gauche vs droite),
mais elle suffit dans la mesure ou elle augmente les chances de survie. Il est a noter
que l'action compléte l'information percue: l'orientation de l'organisme de la
Figure 1 vers la proie détermine (a posteriori) son azimut. Son déplacement
détermine la distance. Ainsi l'action peut transformer une perception spatiale
rudimentaire en coordonnées spatiales plus précises. Nous reviendrons plus loin sur
cette idée.

Pour survivre dans un environnement qui comporte des prédateurs en plus de
proies, un organisme doit disposer d'un répertoire de comportements plus riche que
I'organisme de la Figure 1: tantdt s'approcher pour manger, tantdt s'éloigner pour



éviter d'etre mangé (Pollack, 1998). Cela suppose aussi une compétence perceptive
plus riche qu'on peut qualifier de discrimination (ou reconnaissance). Si, de plus,
I'environnement est peuplé de facon dense (de prédateurs, proies ou obstacles)
I'organisme devra en outre &tre capable de ségrégation perceptive, faute de quoi un
organisme qui rencontre plusieurs proies risque d'adopter une trajectoire moyenne
et de les rater toutes. L'importance de I'Analyse de Scene Auditive (ASA) n'a été
pleinement reconnue que récemment (Bregman 1990), mais il est probable que la
structure sophistiquée de notre systeme auditif résulte d'une pression sélective pour
faire cette analyse de facon efficace (de Cheveigné 2001c).

Des sources distinctes occupent souvent des positions spatiales distinctes, et
I'organisme met a profit cette structure spatiale pour faciliter l'organisation
perceptive des sources qui composent la scene. Il le fait principalement de trois
facons: (1) échantillonnage du champ acoustique au moyen des deux oreilles
(complété par les propriétés directives des pavillons), (2) déplacement dans 1'espace
pour enrichir cet échantillonnage, (3) émission d'un champ acoustique pour sonder
I'espace (écholocation). Les sections qui suivent explorent divers aspects de la
perception spatiale auditive.

1. Role du son dans la perception de I'espace

1.1. Comportement et indices

Le champ acoustique issu d'une scene acoustique varie de point en point, et la
nature de la variation dépend de la structure spatiale de la scene. Nos oreilles
prélevent deux échantillons de ce champ, et inferent sur cette base la structure
spatiale de la scene sonore. Pour connaitre les propriétés acoustiques qui permettent
la perception spatiale, une approche est de présenter aux oreilles de sujets
expérimentaux des stimuli bien contrdlés, et de leur demander ce qu'ils entendent.

La présentation par casque est un moyen commode d'assurer que les stimuli sont
contrdlés, mais dans ces conditions, les sujets décrivent en général une image
auditive interne a leur teéte. L'image est centrée si les signaux sont identiques; si I'un
des signaux est plus intense, ou temporellement en avance, I'image se déplace vers
l'oreille correspondante, tout en restant subjectivement interne a la téte. Cet ersatz
de perception spatiale, appelé latéralisation, a fait 1'objet de nombreuses
expériences dans lesquelles la situation des sujets (sommés de choisir "gauche" ou
"droite") n'était pas sans rappeler celle du poisson de la Figure 1. Malgré la
pauvreté spatiale de 1'impression subjective, ces expériences ont révélé les indices
les plus importants de la perception spatiale: la différence interaurale de temps
d'arrivée (ITD) et la différence interaurale d'intensité (1ID).

Avec des techniques plus sophistiquées (écoute en champ libre, restitution
synthétique au casque) les sujets consentent a décrire des sources dans l'espace
extérieur a leur téte. Dans ces conditions d'écoute plus naturelles, on a pu montrer
que les deux indices précités (ITD et IID) déterminent tous deux principalement
l'azimut de la source subjective (Thompson, 1882; Blauert, 1997). Cela est logique
puisque le son provenant d'une source située hors du plan médian parvient a l'oreille
opposée avec retard (du fait d'un chemin plus long) et atténuation (du fait de 1'effet



d'ombre de la téte). Chez 'nomme et la plupart des animaux (Heffner et Heffner,
1992), ITD et IID déterminent conjointement I'azimut, le premier étant plus utile
aux fréquences basses et le second aux fréquences élevées. Il y a des exceptions,
notamment la chouette effraie (Tyto Alba). Ses oreilles sont asymétriques, et elle
utilise les IID produits par cette asymétrie pour déterminer [/'élévation d'une source.
La chouette forme ainsi une carte bidimensionnelle précise de la direction
d'incidence d'une source (équivalente, pour un oiseau en vol, a la position d'une
proie sur le sol). Cette précision est exceptionnelle. Chez I'homme, la perception
d'élévation est bien moins précise (la perception s'appuie sur la variation, en
fonction de 1'élévation, des propriétés de filtrage fréquentiel des pavillons, de la tete
et du torse). La perception de la distance est encore plus aléatoire. Elle dépend
d'indices tels que l'intensité (pour les sources dont la puissance habituelle est
connue), le rapport d'intensité entre fréquences hautes et basses (les premieres étant
plus atténuées que les secondes par la propagation dans l'air), le rapport entre son
direct et son réverbéré dans un espace clos, etc. Chacun de ces indices nécessite,
pour &tre exploitable, une certaine familiarité avec la situation. Il s'agit donc
d'inférences auxquelles contribuent, outre les indices acoustiques, la connaissance
préalable des sources ou des lieux, les indices visuels, etc. Il est plus juste de parler
de la construction, au sein de 'organisme, d'un modéle du monde environnant sur la
base d'apports multiples dont seuls certains sont acoustiques. Le modele, une fois
construit, permet de faire des inférences qui dépassent la simple localisation d'une
source.

Les indices cités sont ceux de la perception passive. L'action les complete si les
circonstances le permettent. En tournant la téte nous distinguons une source située
devant nous d'une source située a l'arriere (ITD et IID sont ambigus sur ce point).
En penchant la téte de coté nous pouvons réinterpréter ces indices pour juger de
I'élévation. Un déplacement latéral permet d'estimer la distance par triangulation, et
un déplacement jusqu'a la source enleve bien siir toute incertitude concernant sa
position (Durlach et al. 2003). Nous reviendrons plus en détail sur la perception
active de l'espace.

1.2. Anatomie et physiologie

Les vertébrés disposent en général de deux oreilles placées de part et d'autre de la
tete (chez les insectes leur nombre et implantations sont plus variables). Chaque
oreille préleve dans le champ acoustique un signal unique, combinaison d'ondes de
provenance spatiale diverse. La forme et l'orientation (parfois motile) du pavillon
ponderent chaque apport de facon différentielle selon 1'angle d'incidence, mais la
somme est un signal unique pour chaque oreille (Bonnier 1896 pensait que
l'incidence était conservée jusqu'au sacculus, qui formait ainsi une sorte de "rétine
acoustique". Il n'en est rien.). Ce signal unique est transmis par les osselets de
l'oreille moyenne a la cochlée ou il est analysé comme par un banc de filtres. Plus
précisément, le déplacement de chaque point de la membrane basilaire est une
version filtrée de la pression acoustique au tympan, elle-méme somme d'ondes
incidentes. La base de la cochlée répond aux fréquences élevées, et I'apex aux
fréquences basses. Le déplacement en chaque point est traduit par les cellules



ciliées internes en impulsions nerveuses qui sont transmises au cerveau par le nerf
auditif. Les patterns nerveux transmis refletent deux aspects des ondes acoustiques:
leur contenu fréquentiel (codé par le degré d'activité de chaque fibre en fonction de
sa provenance dans la cochlée) et leur structure temporelle (reflétée par la
répartition temporelle des décharges).
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Figure 2. Représentation schématique des principaux relais auditifs, et des voies ascendantes
qui permettent l'interaction binaurale. Les noyaux en sombre recoivent des informations des
deux oreilles: ce sont des sites possibles de traitement des indices spatiaux par interaction
binaurale. Le noyau cochléaire se subdivise en parties étiquetées DCN, PVCN et AVCN, le
complexe olivaire supérieur en parties étiquetées MSO, LSO et MNTB, et les noyaux du
lemniscus latéral en parties étiquetées DNLL, INLL et VNLL. Le colliculus inférieur est
étiqueté IC, le corps genouillé médian MGB, le cortex auditif AC.

L'information en provenance de la cochlée traverse une succession de relais dont les
plus importants sont (chez les mammiferes) le noyau cochléaire (CN), le complexe
olivaire supérieur (SOC), les noyaux du lemniscus latéral (NLL), le colliculus
inférieur (IC), le corps genouillé médian (MGB) et le cortex auditif (AC). La
répartition des fréquences le long de la cochlée (tonotopie) se trouve projetée dans
certaines parties de chacun de ces relais: a chaque relais, on trouve des neurones qui
répondent préférentiellement aux composantes du stimulus proches de leur
fréquence caractéristique (CF). Les voies nerveuses traversent le plan médian a
plusieurs niveaux, ce qui permet l'interaction des signaux provenant des deux
oreilles (Figure 2).



Le principal niveau d'interaction binaurale est le complexe olivaire supérieur.
Au sein de ce complexe, 1'olive supérieure médiane (MSO) recoit bilatéralement de
CN des axones de neurones spécialisés dans la transmission de l'information
temporelle fine (Smith et al. 1993, 1998). Les apports des deux oreilles sont
comparés pour déterminer un éventuel décalage temporel (ITD), reflet de la
position latérale de la source (Yin et Chan 1990). Plus précisément: un axone d'une
cellule spécialisée de CN rencontre un axone provenant du CN contralatéral. Les
deux font synapse sur un neurone "détecteur de coincidences" qui répond
uniquement si des impulsions arrivent simultanément sur ses deux entrées. Si les
délais de propagation des axones sont égaux, le neurone répond uniquement a une
source centrée. S'ils different, il répond si la différence de délai externe (ITD) est
égale et opposée a la différence de délai interne. Un pic d'activité au sein de la
population de neurones signale ainsi la position de la source. MSO comprend, pour
chaque CF, un réseau de cellules sensibles a une plage de ITD. Chez certaines
especes leur répartition est spatialement réguliere (carte d'ITD), chez d'autres la
régularité est moins évidente (Schwartz 1992; Helfert et Aschoff 1997; Carr et
Code 2000). Cette description est conforme au modele de Jeffress (1948), dont la
valeur prédictive s'est révélée plusieurs décennies apres sa publication (Joris et al
1998; mais voir aussi McAlpine et al 2001).

Le complexe olivaire supérieur contient deux autres noyaux importants pour le
traitement des indices spatiaux: le noyau médian du corps trapézoidal (MNTB) et
l'olive supérieure latérale (LSO). Le premier rend inhibitrice 1'activité provenant du
CN contralatéral, et la présente ainsi "inversée" a LSO. LSO recoit par ailleurs,
comme MSO, un apport excitateur du CN ispsilatéral, et opere ainsi une sorte de
"soustraction" des patterns provenant des deux oreilles. Ainsi serait traité le
deuxieme indice majeur de localisation spatiale, la différence d'intensité interaurale
(1ID).

Les calculs faits par MSO et LSO sont transmis au colliculus inférieur (IC). IC
fait office de "gare de triage" pour les résultats des traitements du tronc cérébral,
avant leur transmission vers le thalamus (MGB) et le cortex (AC). On y trouve de
nombreuses cellules sensibles aux disparités interaurales, certaines avec une
réponse semblable a celle observée dans MSO, d'autres avec des réponses plus
complexes. Il y a notamment une convergence des cellules de MSO de méme ITD
caractéristique, mais de CF différente. IC integre aussi l'apport des cellules de LSO
sensibles a I'IID (Kuwada et al. 1980, 1997; Yin et al. 1987; Ehret 1997).

Chez la chouette effraie, on observe dans le noyau extérieur (ICx) une
Code, 2000) qui devient, apres projection dans le tectum (colliculus supérieur), et
mise en correspondance avec les apports visuels, une véritable carte spatiale
représentant azimut et élévation. Chez d'autres especes, on trouve bien des cellules
sensibles aux indices spatiaux, mais leur répartition au sein du tissu nerveux est
moins systématique.

IC projette sur MGB (thalamus) qui projette sur AC (cortex), ou 1'on retrouve
des cellules spatialement sensibles mais dont les réponses sont plus complexes et
souvent labiles (les propriétés du neurone varient au cours du temps) (Nelken et al.
2003; Klump 2000). On ne trouve pas de carte spatiale dans le thalamus ou le



cortex (Clarey et al. 1994), et la nature des traitements et représentations de l'espace
reste obscure. L'information auditive se combine avec celle provenant d'autres
modalités (vision, vestibule, etc.) dans des aires polysensorielles ou d'association, et
aussi dans des aires primaires. Par exemple, le cortex auditif projette dans la partie
de l'aire visuelle V1 sensible a la périphérie du champ visuel (Falchier et al. 2002).

2. Role de l'espace dans la perception du son

Les sons qui se propagent de la source jusqu'a a 'auditeur sont affectés par l'espace
qu'ils traversent. Ici, un seul aspect sera évoqué: I'avantage qui en résulte pour la
perception de sources concurrentes dans une scene complexe. Les ondes provenant
de plusieurs sources forment aux oreilles un mélange complexe, que le systeme
auditif interprete pourtant en termes d'une scene auditive peuplée de sources
distinctes. C'est ce que Bregman (1990) appelle I'Analyse de Scéne Auditive (ASA).
Parmi les indices exploités, il en est qui découlent de la structure spatiale de la
scene. Ainsi, la perception d'une source est facilitée lorsqu'elle est spatialement
distincte par rapport aux sources concurrentes. Les indices et les mécanismes sont
de trois types: acoustiques (géométrie de la propagation), neuronaux (interaction
binaurale dans le tronc cérébral) et cognitifs (modeles spatiaux facilitant
l'interprétation).

La géométrie des ondes incidentes peut réduire 'apport de la source perturbante
a l'une ou l'autre oreille, grace a l'effet d'ombre acoustique de la téte, ou grace aux
propriétés directives des pavillons. Il suffit alors de préter une attention privilégiée
a l'oreille la plus favorable (voire ajuster son orientation). Ces indices géométriques
sont particulierement utiles aux hautes fréquences, pour lesquelles la longueur
d'onde est faible par rapport aux dimensions de la téte et des pavillons, en
particulier chez les especes munies de pavillons directifs et/ou motiles (chauve-
souris, chouette effraie, etc.). L'oreille de certains insectes comporte un tympan
dont les deux faces sont accessibles aux ondes incidentes (Hoy et al. 1998).
L'oreille fonctionne alors comme capteur de différence de pression. Pour un certain
angle d'incidence, les ondes provenant d'une source arrivent également aux deux
faces, et ont un effet nul. L'orientation de la direction de sensibilité minimale vers la
source perturbante facilite la perception d'une source cible. Un principe semblable a
été proposé chez les oiseaux, dont les oreilles moyennes communiquent par un
canal central rempli d'air (Klump, 2000).

Chez I'homme, les pavillons sont peu directifs et (sauf exception) peu motiles.
L'ombre de la téte atténue une source située du coté opposé a l'oreille, mais cet effet
n'est appréciable qu'aux fréquences élevées, et n'est utile que si les sources cible et
interférentes sont situées de part et d'autre du plan médian. Notre tympan n'est
exposé que sur sa seule face extérieure, et la stratégie d'annulation acoustique
offerte (en théorie) aux insectes et oiseaux est donc inaccessible. Un bénéfice
équivalent serait possible si les signaux acoustiques, traduits en impulsions
nerveuses, étaient soustraits centralement, les apports de 1'oreille droite étant
retranchés a ceux de l'oreille gauche et vice-versa. C'est de fait ce que propose le
modele d'égalisation-annulation (equalization-cancellation, EC) de Durlach (1963).



Selon ce modele, les signaux provenant des deux oreilles sont "égalisés" (par
atténuation pour compenser 1'1ID de la source interférente, et retard pour compenser
son ITD) puis soustraits. Le reliquat de la soustraction reflete alors uniquement les
sources dont 1TID et/ou I'ITD different de la source annulée. L'annulation neuronale
offre, sur 'annulation acoustique, plusieurs avantages. L'ajustement des parametres
est interne et ne nécessite pas l'orientation de la tete. Le traitement se fait dans des
canaux fréquentiels issus du filtrage cochléaire, et des parametres différents peuvent
donc etre appliqués a chaque bande de fréquence. Ainsi le systeme peut-il
compenser les irrégularités inévitables d'ITD et IID en fonction de la fréquence,
dues a la dispersion. Il peut aussi annuler simultanément plusieurs sources si elles
occupent des régions spectrales distinctes. Le modele mEC ("modified EC") de
Culling et al (1998) propose un tel mécanisme d'annulation canal-par-canal. II est
intéressant de remarquer la similitude de ce dernier modele avec les techniques
récentes d'analyse en composantes indépendantes (ICA) dans le domaine fréquence
(Annemuller 2001; de Cheveigné 2001a).

Un substrat neuronal possible du modele EC de Durlach (ou sa version modifiée
de Culling et al.) est le noyau LSO que nous avons évoqué plus haut. L'anatomie de
ce circuit suggere une spécialisation pour le transport des informations temporelles
fines (synapses de Held dans le CN et MNTB, gros axones myélinisés) que les
mesures physiologiques confirment (Schwartz 1992; Joris et Yin 1998). Une
difficulté avec cette proposition est que, chez la plupart des animaux étudiés, LSO
traite principalement les hautes fréquences alors que les données psychophysiques
en faveur de ce modele (chez 1'homme) concernent plutdt les fréquences basses.
D'autres sites d'interaction binaurale du type IE (inhibiteur excitateur) existent, dans
les noyaux du lemniscus latéral, les noyaux périolivaires, et méme MSO (Finlayson
et Caspary 1991; Grothe 1994). Par ailleurs, 1'analyse théorique montre que les
fonctionnalités d'une interaction IE peuvent &tre obtenues a partir d'une interaction
de type EE, telle qu'il existe aux basses fréquences dans MSO (de Cheveigné
2001b). L'hypothese EC reste donc attrayante.

Un autre mécanisme de séparation spatiale a été proposé. En appliquant le
modele de Jeffress (1948) dans chaque canal fréquentiel indépendamment on peut,
en principe, grouper les canaux en fonction de la direction d'incidence qui les
domine. Cette idée, proposée a l'origine par Lyon (1983) et redécouverte de temps a
autre (e.g. Patterson et al. 1996), reste populaire dans les modeles dits d'"analyse de
scene auditive computationnelle” (Cooke 1991; Brown 1992; Ellis 1996).
L'étiquetage spatial des canaux pourrait intervenir par exemple dans MSO, en
appliquant le modele de Jeffress dans chaque canal. La sélection des canaux
pourrait intervenir a ce niveau ou a un niveau supérieur, par exemple le thalamus ou
le cortex (voir de Cheveigné 2001c pour une revue de ces stratégies de ségrégation).

Les mécanismes cités jusqu'a présent exploitent des capacités de "traitement de
signal" d'un niveau relativement bas, et ne suffisent pas a rendre compte de tous les
aspects des apports spatiaux a l'analyse de scenes. Le modele EC rend bien compte
de l'apport binaural a la détection, mais non a ['intelligibilité (Shackleton et al
1994). Il semble que le bénéfice d'une séparation spatiale pour l'intelligibilité de la
parole soit pour partie de nature cognitif, en ce qu'il permet au sujet de former un
modéle spatial de la voix cible et/ou concurrente (Darwin et Hukin 1999, 2000a,b).



Les apports visuels ou autres concourent certainement a la formation de tels
modeles, mais le détail de ces mécanismes de haut niveau est mal connu (Shinn-
Cunningham 2002).

En dépit de ces mécanismes, les capacités d'analyse spatiale d'une scene
acoustique complexe sont limitées. La localisation auditive est fortement dégradée
en présence de sources multiples (Lorenzi et al. 1999; Durlach et al. 2003), alors
que la localisation simultanée de nombreux détails visuels est possible. Ceci pose
encore une fois la question de I'importance de 1'apport de la modalité auditive a la
cognition spatiale. La section suivante suggere que ce qui compte est 'adéquation
de cet apport a l'action de 1'organisme.

3. Perception active de l'espace

Une hypothese est que des performances qui semblent rudimentaires sont
néanmoins suffisantes, voire optimales, pour guider 1'organisme dans son action.
Pour évaluer cette hypothese il faut rapprocher la perception de 1'action au lieu de
I'en isoler (comme aurait tendance a le faire la psychoacoustique classique).

Le poisson primitif de Szentagothai et Arbib illustre trois idées. La premiere est
qu'il y a continuité entre systemes sensitifs et moteurs. La seconde est que la qualité
de la perception se juge a l'efficacité de I'action (qu'elle soit immédiate ou différée).
La troisieme est que 1'action elle-méme peut participer a la perception et I'enrichir.
La résolution spatiale de 'organisme de la Figure 1 parait pauvre, mais il lui suffit
de s'orienter jusqu'a 1'équilibre des excitations bilatérales pour déterminer 1'azimut
de la source, et ensuite de s'avancer pour déterminer, a posteriori, sa distance.
L'action supplée ainsi a la perception.

Imaginons que le poisson de la Figure 1 puisse atténuer et/ou retarder I'activité
d'un de ses capteurs par rapport a l'autre. Il pourrait alors déterminer l'azimut par
simple ajustement de ces parametres internes, sans déplacer son corps. Supposons
de plus que, au lieu d'un seul "comparateur" muni d'un jeu unique de parametres, il
dispose d'une gamme parmi laquelle il peut choisir. Il pourrait alors déterminer
l'azimut sans ajustement. Pour l'essentiel c'est ainsi que fonctionne MSO, dont le
réseau de cellules comparatrices se comporte comme une population de
"poissonculi”, chacun attentif a une orientation particuliere. L'avantage est évident:
la détermination est rapide, peu coliteuse en énergie, et peu susceptible d'attirer
l'attention.

L'avantage du systeme évolué est donc, non pas la précision spatiale de
I'information glanée, mais le fait qu'elle est obtenue sans action (ou avant l'action).
Le résultat d'un ensemble d'actions potentielles est en quelque sorte prédit. Ce rdle
rappelle celui des mécanismes de contrdle proactifs ("feedforward") du cervelet par
lesquels un modele prédictif guide un mouvement complexe et rapide, en
s'affranchissant des contraintes de temps et stabilité d'un contrdle rétroactif (Miall et
al. 1993). Ainsi, apres un son de seulement 75 ms, trop court pour qu'intervienne un
ajustement rétroactif, la chouette effraie oriente sa téte avec une précision de l'ordre
de 2° en azimut et élévation (dans un champ de +30°). La grenouille, elle, opere une
succession de sauts en zigzag guidés par le cri de son futur partenaire pour se



rapprocher de lui (Feng et Schellart 1999). L'avantage fonctionnel du systeme plus
évolué de la chouette est évident.

L'action reste 1'objectif ultime de la perception, et les exemples ou perception et
action sont intégrées sont multiples. L'organisme de la Figure 1 n'est pas le plus
primitif qu'on puisse imaginer. Un simple détecteur de présence (produisant un bit
d'information au lieu de deux) permettrait de localiser une proie par déplacement
aléatoire de type mouvement Brownien. C'est ainsi que H. Sapiens trouve son
téléphone portable, objet notoirement difficile a localiser. Le déplacement angulaire
de notre téte permet de lever une ambiguité d'azimut (par exemple avant vs arriere)
ou d'élévation, et un déplacement latéral nous fait quitter un noeud ou ventre du
champ réverbérant d'un espace clos, I'ombre acoustique d'un obstacle, ou 1'influence
d'une source parasite. Il a été suggéré que, chez le pigeon, l'effet doppler induit par
le vol pourrait permettre de déduire 1'orientation d'une source (Klump, 2000).

Un organisme doté de pavillons pourra les orienter. C'est le cas par exemple de
chauves-souris dont les pavillons bougent (I'un vers l'arriere 'autre vers l'avant) a
chaque impulsion émise (Popper et Fay 1995). Certains oiseaux possedent des
"caches" amovibles a l'entrée de leurs conduits auditifs (Klump 2000) dont le role
pourrait étre d'ajuster la sensibilité aux indices spatiaux. Le rdle des muscles de
'oreille moyenne est plus probablement d'atténuer des bruits intenses prévisibles,
tels ceux produits par la voix. En revanche il a été proposé que les cellules ciliées
externes de la cochlée, sous contrdole efférent du systeme olivocochléaire,
permettent d'ajuster finement la sensibilité aux IID (Sahey et al. 1997). Ces cellules,
dont le role est moteur, interviennent pour compenser les pertes dissipatives et ainsi
augmenter la sensibilité et la sélectivité de la mécanique cochléaire. Ce systeme est
phylogénétiquement ancien puisqu'on le retrouve chez tous les vertébrés et certains
invertébrés (Warr, 1992; Guinan, 1996; Carr et Code, 2000; Sahey et al. 1997). La
voie olivocochléaire est 1'une des nombreuses voies centrifuges du systeme nerveux
auditif, qui s'étendent depuis le cortex jusqu'a la cochlée, et conferent au systeme
auditif une nature fondamentalement active. On connait mal le rdle fonctionnel du
systeme efférent.

Mieux compris sont les mécanismes d'écholocation des chauves-souris et
mammiferes marins (Popper et Fay 1995; Au et al. 2000). La gamme de fréquences
employée est large (jusqu'a 150 kHz). Les divers types de modulations temporelles
exploitent a la fois le retard de 1'écho (qui renseigne sur la profondeur) et l'effet
doppler (qui renseigne sur la vitesse). L'écholocation sert a localiser et caractériser
des proies, mais aussi a éviter les obstacles et sonder la structure spatiale d'un lieu
(par exemple une grotte), stratégie utilisée aussi par certains oiseaux cavernicoles
(Klump, 1998). Truax (1984) rapporte le cas de marins qui utilisent des sifflets pour
se diriger a 1'écho a l'entrée du port. Les aveugles caractérisent les espaces et
s'orientent en leur sein en utilisant 'écho du bruit de leur canne, de leurs pas, ou de
clics produits par leur bouche. Reznikoff (1987) a émis 1'hypothese selon laquelle
I'homme préhistorique se dirigeait a la voix dans les cavernes en utilisant comme
points de repere des résonances particulieres. La voix est une source puissante,
relativement directive, et dont la structure spectrotemporelle peut etre finement
contrdlée.
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La portée de I'écholocation est limitée par l'atténuation du double chemin d'aller
et retour, et par la nature aléatoire de la réflexion (méme si certaines fleurs ont pris
la forme de catadioptres acoustiques pour attirer les chauves souris...). La portée est
étendue si 1'écho est remplacé par la réponse d'un autre organisme. L'échange
acoustique sert, soit a rejoindre un conspécifique (partenaire, parent ou petit), soit a
s'en éloigner ou le maintenir a distance (rival), soit encore a se situer spatialement
par rapport a un troupeau ou une nuée. Un exemple remarquable d'Analyse de
Scene Auditive est la localisation par les pingouins de leurs petits parmi des milliers
d'autres (Aubin et Jouventin 1998). Un phénomene analogue (quoique moins
spectaculaire) s'observe les dimanches au bois de Fontainebleau.

I est intéressant de noter que I'""espace" qui sous-tend ces exemples differe de
I'espace tridimensionnel habituel. D'abord par l'anisotropie qui découle de la
résolution perceptive inégale des parametres d'azimut, élévation ou distance.
Ensuite par la granularité qui découle des seuils de discrimination élevés (extréme
dans le cas d'une simple discrimination gauche/droite, ou présence/absence). Enfin,
par la topologie induite par le répertoire des comportements possibles (chute pour le
papillon, fuite pour le poisson, orientation puis saut pour la grenouille, orientation
de la teéte pour la chouette, navigation, approche et capture pour la chauve souris,
etc.). La perception servant l'action, la topologie de l'action prévaut en derniere
analyse. Cela dit, des modéles cognitifs, intermédiaires entre perception et action,
peuvent bénéficier d'une topologie plus riche.

4. Métaphores spatiales du son

L'expérience subjective du son est complexe, et I'on utilise souvent des métaphores
spatiales pour la comprendre ou la représenter. Le temps, dimension inexorable du
son, est traduit par 1'axe horizontal de la partition musicale, du sonagramme
(représentation graphique du spectre en fonction du temps) ou de 1'oscillogramme
(représentation de l'onde en fonction du temps). Sauf exceptions rares, l'axe
temporel est orienté de gauche a droite. On serait tenté d'y voir un universel, si les
partitions de tradition chinoise ou japonaise n'étaient orientées verticalement de
haut en bas, en colonnes qui s'accumulent de droite a gauche.

Dans de nombreuses langues, les termes "bas" et "haut" servent a comparer
deux notes musicales. La hauteur tonale est représentée par l'axe vertical de la
partition, la fréquence par celui du sonagramme. On pourrait ici aussi penser a un
universel, mais il semble qu'il s'agisse d'une convention récente, datant de
I'apparition du chant grégorien aux IXe et Xe siecles (Duchez 1989). Les Grecs
utilisaient plutdt des termes signifiant "tendu" ou "relaché", conformes a leur
expérience des instruments a cordes (Hunt 1990). Pour concilier la dimension
linéaire de la hauteur tonale avec la structure circulaire des chroma (identité des
notes dans chaque octave) on a proposé des représentations en forme de hélice
(Shepard 1964, 1982), qui captent tant bien que mal les relations de proximité de
note a note, révélées par les techniques d'analyse multidimensionnelle (MDS)
(Ueda et Ohgushi 1987). D'autres représentations spatiales ont été proposées, qui
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tiennent compte de la consonance ou du rdle de chaque intervalle dans une tonalité
(Krumhansl 1990).

Le terme de volume a été utilisé pour caractériser une dimension perceptive
aujourd'hui tombée en désuétude, car covariante avec une combinaison de sonie et
hauteur (Boring 1926). D'autres métaphores spatiales sont d'usage courant, méme si
le sens de chacun est parfois difficile a cerner: compacité, largeur, profondeur,
enveloppement, présence, etc. Le timbre, lui, a une définition précise mais pas de
connotation spatiale évidente. Des tentatives expérimentales pour cerner sa nature
ont abouti a des représentations spatiales (Plomp 1970, Grey, 1977). L'analyse
multidimensionnelle des réponses des sujets montrent qu'ils traitent les sons
musicaux comme s'ils faisaient partie d'un espace euclidien avec un petit nombre de
dimensions (de un a quatre, selon les ensembles de sons). La réalité psychophysique
(a défaut de psychologique) de ces dimensions est étayée par le fait qu'elles peuvent
étre prédites par des "dimensions physiques" (descripteurs calculés a partir des
stimuli) comme le centre de gravité du spectre, le temps d'attaque, etc. Ces
dimensions n'ont pas de lien évident avec les dimensions spatiales du monde, il
s'agit donc d'un usage métaphorique dont le but est d'aider a comprendre la chose
complexe qu'est le timbre.

Le physiologiste est friand de représentations spatiales. Le concept de tonotopie,
selon lequel une représentation spatiale du spectre est formée dans la cochlée et
projetée centralement, date de Du Vernay (1683). Des représentations tonotopiques
existent a tous les niveaux depuis la cochlée jusqu'au cortex (méme si une part
importante de chaque niveau n'est pas organisée tonotopiquement). Pour Helmholtz
(1877), le fait d'attribuer chaque composante a un lieu distinct constituait une
explication de la perception du son. Cette conception a eu une influence profonde et
durable, méme si elle pose de nombreux problemes (de Cheveigné 2005). Son
attrait tient peut-&tre a sa nature spatiale.

Le noyau central de IC récapitule I'ensemble des traitements du tronc cérébral.
On a mis en évidence dans ce noyau des gradients de sensibilité a plusieurs indices
acoustiques. Ainsi, sur la surface de chaque plan isofréquence (perpendiculaire a
I'axe tonotopique) seraient représentés des indices multiples: ITD, IID, variations
fines de fréquence, largeur de bande, période fondamentale d'un son complexe,
fréquence de modulation d'amplitude, direction de modulation de fréquence, etc.
(Ehret, 1997). Le nombre de ces indices est supérieur au nombre (deux) des
dimensions du plan, et il ne peut donc s'agir toutes de "cartes" distinctes. Plus
précisément: le profil d'activité en fonction de la position dans le plan est ambigi, et
ne suffit pas a la représentation de la valeur d'un indice. On peut alors se demander
si la distribution spatiale des cellules sélectives pour un indice participe a la
représentation de cet indice. Il y a des exemples ou cela est le cas: chez la chouette
effraie les indices spatiaux ITD et IID ont une répartition elle-méme spatiale dans le
noyau extérieur ICx, qui projette dans le tectum pour former une carte visuo-
auditive d'azimut et élévation. Cet exemple est exceptionnel: chez d'autres especes,
on trouve des représentations spatialement sélectives mais non ordonnées
spatialement.

L'imagerie cérébrale permet de localiser des fonctions de traitement auditif,
voire mettre en évidence des cartes de tonotopie, "périodotopie", "chronotopie",
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"timbrotopie", etc. (Drake et al. 1999; Fishman et al. 2000; Zatorre et Krumhansl
2002; Janata et al. 2002). Nous devons nous méfier de deux risques. Le premier est
que, par sa nature, l'imagerie joue un role de filtre spatial. Elle choisit, parmi les
parts d'activité cérébrale, celles dont la répartition est spatiale au détriment
d'activités plus diffuses mais potentiellement aussi importantes. Le deuxieme risque
est que l'usage que nous faisons de métaphores spatiales pour "comprendre le son"
nous encourage a accorder du poids aux représentations spatiales fournies par
I'imagerie. La découverte d'une représentation spatiale donne au chercheur le
sentiment agréable de progresser vers la compréhension. Il faut prendre garde que
cette "compréhension" agréable n'en masque une autre plus utile, dans I'hypothese
ou les représentations seraient non-spatiales.

5. A quoi cette connaissance est-elle utile?

La perception se jauge a l'aune de l'action qu'elle guide. Prenant la perception
comme métaphore de la connaissance, nous pouvons jauger notre savoir a l'aune de
ce que nous en tirons d'utile. A quoi peut servir de développer notre connaissance
de la cognition spatiale auditive ?

Dans le domaine médical, la connaissance des fonctions et mécanismes guide
les stratégies de substitution ou compensation, et permet de concevoir des
appareillages qui pallient une insuffisance auditive. Dans le cas d'un handicap
visuel, qui force le sujet a s'appuyer particulierement sur la modalité auditive, elle
permet de s'assurer que les indices auditifs nécessaires sont préservés, notamment
dans I'hypothese d'une prothese par substitution sensorielle.

Dans le domaine architectural, la qualité acoustique a une forte influence sur
notre capacité a organiser des scenes sonores complexes. On sait qu'une
réverbération excessive nuit a l'intelligibilité de la parole, mais il est intéressant de
savoir qu'une dose plus faible lui est propice (Shinn-Cunningham 2002, 2003). La
réverbération est un indice utile de distance de la source. Un "effet de salle" bien
dosé est essentiel a la qualité d'une salle de concert ou une simulation. La
réverbération des espaces clos transforme toute piece monodique en polyphonie ce
qui, selon Sabine (1907), expliquerait que des échelles musicales propres a
I'harmonie sont apparues avant la polyphonie.

La spatialisation offre des dimensions musicales supplémentaires dont ont usé
par exemple Giovanni Gabrielli au XVIe siecle et de nombreux compositeurs
contemporains, notamment a 'Ircam. L'effet sur le public d'une disposition spatiale
particuliere dépend des limites perceptives des auditeurs, et des contraintes
acoustiques de la situation d'écoute. La connaissance des limites et stratégies
perceptives permet au compositeur d'ajuster son écriture pour obtenir une efficacité
maximale.

A l'aide d'algorithmes et transducteurs (haut-parleurs ou casque) il est possible
de simuler l'effet d'un champ acoustique naturel. Une simulation précise est
coliteuse, mais en connaissant les limites de la sensibilité on peut trouver des
approximations dont l'erreur est inaudible. Inversement, la connaissance des indices
importants pour 1'analyse de scene permet de les préserver, voire de les renforcer et
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ainsi améliorer la "transparence" de la scene auditive simulée. Ce savoir est utilisé
pour le codage (par exemple dans la norme MPEG 4), la diffusion, la réalité
virtuelle, les jeux informatiques, 1'"auralisation" de données complexes, etc.

Les capacités d'analyse de scene de I'homme ou de l'animal sont inégalées par
les systemes de traitement de signal. Les biosonars des mammiferes marins ou
aériens dépassent en efficacité les radars ou sonars artificiels (Popper et Fay 1995;
Au et al. 2000), et 'nomme comprend la parole dans des conditions qui mettent en
défaut les systemes de reconnaissance de la parole (Lippmann 1997; Hermansky
1998). Les mécanismes de traitement de signal biologique, qu'ils soient acoustiques
ou neuronaux, sont une source d'inspiration pour les algorithmes. Inversement, les
systemes artificiels servent de modeles pour les processus naturels. Il y a par
exemple une forte interaction entre méthodes de traitement de signaux
multicapteurs (synthese d'antennes, "beam-forming", ICA) et modeles de perception
binaurale. Autre interaction fructueuse, les méthodes de traitement de signal spatial
(réseaux de microphones, etc.) peuvent servir a 1'étude des comportements
bioacoustiques sur le terrain. A titre d'illustration, la Figure 3 représente sous la
forme d'un "réseau conceptuel" quelques-unes des interactions entre domaines
d'études et applications.
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Figure 3. Réseau conceptuel utilisé dans la phase de "brainstorming" d'un projet récent sur la
perception spatiale auditive. Chaque rectangle représente une problématique ou application,
et les traits représentent des liens de parenté ou de dépendance.

Conclusion

L'audition travaille de concert avec les autres modalités, les connaissances, et
I'activité exploratrice, pour guider l'action de l'organisme. Chez l'organisme
primitif, les informations auditives sont étroitement associées au contrdle moteur de
I'organisme. Chez l'organisme évolué, la dissociation entre perception et 1'action
permet 1'élaboration de modeles prédictifs qui supportent une action plus fine,
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moins coliteuse et plus efficace. La connaissance de ces mécanismes de la
perception et cognition spatiales peut contribuer a l'efficacité de notre activité
d'organismes évolués.
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