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Rythmes corticaux
endogeénes

et spécialisation
fonctionnelle

> ’évolution du langage chez ’homme demeure
aujourd’hui encore un mystére. On peut rai-
sonnablement penser que la communication
orale aura évolué sous la contrainte mutuelle
des mécanismes de la perception et de la pro-
duction de la parole. Parler et comprendre sont
limités par la performance des systemes moteur
et auditif, autrement dit le systeme auditif s’est
adapté pour comprendre la parole telle qu’elle
est produite par le systéme moteur humain, et
le systéme moteur s’est adapté pour produire
un signal acoustique décodable par le systeme
auditif humain. Deux théories ont tenté de
relier les propriétés fonctionnelles des systemes
perceptif et moteur du langage aux caractéris-
tiques physiques de la parole. <

La théorie motrice du « Frame/Content »

Du coté moteur, la théorie du « frame/Content » de Peter Mac-
Neilage et Barbara Davis [1-5] propose que les traits élémen-
taires de la parole humaine soient déterminés par les propriétés
mécaniques de Iappareil phonatoire, en particulier par ses ryth-
mes d’oscillations spontanés. Ainsi, le rythme syllabique de la
parole correspond a la fréquence caractéristique d’oscillation de
la mdchoire (environ 4 Hz). Les différents phonémes consonanti-
ques sont produits par différentes positions de la langue dans la
cavité buccale et, de fait, la cadence phonémique (la longueur
moyenne d’un phonéme) est limitée par les capacités de dépla-
cement de la langue dans la cavité buccale (environ 25-40 Hz).
Le découpage de la parole en unités syllabiques et phonémiques
pourrait donc refléter Poptimisation des performances motrices
de I'appareil phonatoire.

La théorie de I’échantillonnage asymétrique

Du coté perceptif, la théorie de I’échantillonnage asymétrique
(asymmetric sampling in time, AST) de David Poeppel [5-7] propose
que le cerveau humain soit équipé de deux systémes d’échantillon-
nage, qui permettent de découper le signal acoustique de parole en
unités de base, les syllabes et les phonemes. On sait que les cortex
auditifs droit et gauche ont un contenu cellulaire sensiblement
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différent [8, 9]. Le cortex auditif gauche posséde
plus de grandes cellules pyramidales, dont I"activité
électrique oscillatoire spontanée se situerait autour
de 40 Hz [10]. Le cortex auditif droit en posséderait
moins, mais contiendrait une plus grande proportion
de cellules plus petites, présentant une activité
oscillatoire plus lente, autour de 4 Hz. La théorie AST
(Figure 1) propose que les propriétés oscillatoires
de ces neurones servent d’échantillonneur adapta-
tif ; Palignement entre les oscillations spontanées
et le rythme du signal de parole pourrait renforcer
un mode de réponse périodique des neurones ayant
comme conséquence le découpage du flux auditif
continu en « paquets » d’informations. Ces paquets
d’informations auraient ainsi le bon « format » pour
entrer en contact avec des « représentations » lin-
guistiques stockées en mémoire, les phonémes, les
syllabes, les mots. Le cortex auditif gauche, conte-
nant plus de cellules « rapides », serait plus @ méme
que le cortex droit d’offrir un mode de découpage
phonémique de I’information auditive. Il serait donc
plus sensible que le droit aux éléments linguistiques
de base, les phonemes, ce qui expliquerait sa spé-
cialisation dans le traitement de la parole. Le cortex
droit, en étant moins sensible a "information phoné-
mique, serait plus sensible a un type d’information
acoustique plus lent, plus stationnaire, comme les
indices vocaux qui varient peu quel que soit le mot
prononcé.

ttp://www.medecinesciences.org ou http://dx.doi.org/10.1051/medsci/200824121061
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Cortex auditif gauche Cortex auditif droit

Proportion des
ensembles neuronaux

250 ms 25 ms 250 ms 25 ms
[4 Hz] [40 Hz] [4 Hz] [40 Hz]

Durée de la fenétre d'intégration (ms)
[Fréquence d'échantillonnage correspondante =
fréquence d'oscillation des neurones (Hz)]

Figure 1. Théorie de I’échantillonnage asymétrique. Le cortex auditif gauche
contriendrait plus de cellules oscillant rapidement que le droit, et réciproque-

ment le droit plus de cellules oscillant [entement que le gauche.

Corrélation entre ’activité corticale électrique
de surface et la réponse hémodynamique

L'asymétrie des cortex auditifs dans I’expression d’oscillations spon-
tanées restait a démontrer empiriquement. Grace a I'enregistrement
simultané de I’€€G (électroencéphalogramme) et de I'IRMf (imagerie
par résonance magnétique fonctionnelle) chez des sujets au repos,
nous avons pu localiser précisément les substrats neuronaux dont
I'activité hémodynamique (IRMf) covarie au cours du temps avec
I'activité électrique (EEG) enregistrée sur leur scalp pendant environ
30 minutes [11]. Au cours de ces 30 minutes de repos, chaque parti-
cipant exprime individuellement les différents rythmes classiques de
I’activité corticale.

Les rythmes gamma et théta sont ceux qui nous intéressent, car ils
recouvrent les bandes de fréquences qui correspondent précisément
a la théorie AST, c’est-a-dire la bande 3-6 Hz (théta) et la bande
28-40 Hz (gamma).

Les fluctuations lentes de I’activité électrique dans chacune de ces
bandes de fréquence ont été extraites et mises en relation avec les
fluctuations de I'activité hémodynamique mesurée en IRMf. Nous
obtenons ainsi une cartographie précise du niveau de corrélation entre
les deux mesures. Nous avons constaté que les régions dont I’acti-
vité hémodynamique corrélait le plus fortement avec I'activité théta
étaient le cortex auditif droit, le cortex temporal antérieur gauche, le
cortex prémoteur et I'aire motrice supplémentaire. U'activité gamma
était associée a I'activité hémodynamique des cortex sensoriels audi-
tifs et visuels, et des cortex moteurs. Dans les cortex auditifs, nous
avons observé plus d’activité gamma du coté gauche, et plus d’activité
théta du coté droit (Figure 2). Ces données expérimentales confirment
les hypotheses de I’AST, et suggérent donc une supériorité gauche pour
I’analyse phonémique.

Le rythme théta : a droite-a gauche

La topographie de 'activité théta souleve cependant quelques ques-
tions. Le rythme théta s’exprime non seulement dans le cortex auditif
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droit mais aussi dans le cortex temporal antérieur
gauche, qui est responsable de traitements auditifs
et linguistiques plus avancés, et dans lequel certains
auteurs ont trouvé une organisation topographique
des syllabes et phonémes [12, 13]. La localisation de
’activité théta dans cette région pourrait souligner
le role «associatif » de ce rythme. L'information
auditive de parole pourrait €tre échantillonnée a une
cadence rapide au niveau du cortex auditif, et les
« paquets » d’information phonémique ainsi consti-
tués pourraient ensuite étre regroupés en « paquets »
plus grands, des syllabes, dans les régions auditives
associatives grdace aux oscillations dans la bande
théta. Cette interprétation mérite confirmation, mais
elle est compatible avec la notion classique que la
parole est traitée majoritairement par I’hémisphere
gauche. Nos données sont aussi compatibles avec
les observations d’autres auteurs qui montrent une
modulation des rythmes gamma par le rythme théta
dans le cortex temporal humain grace a des enregis-
trements intracrdniens [14]. Uhypothése AST d’une
localisation du rythme théta majoritairement dans
le cortex auditif droit souléve le probleme du regrou-
pement des informations segmentales (phonémes) et
suprasegmentales (syllabes, mots). Le regroupement
des phonémes en unités plus longues (syllabes, mots)
pourrait se faire grace au rythme théta exprimé dans
le lobe temporal gauche. &n effet, il serait trés col-
teux pour le cerveau de traiter I'information phoné-
mique @ gauche et I'information syllabique a droite,
puisqu’il lui faudrait ensuite rassembler les deux types
d’information par des connexions interhémisphéri-
ques. Nos résultats semblent indiquer que ce n’est pas
nécessairement le cas et que le traitement linguis-
tique segmental et suprasegmental pourrait se faire
entiérement a gauche.
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Figure 2. Cartographie de la corrélation entre les fluctuations
lentes de I’€EG dans les bandes théta et gamma et les fluctua-

tions de I'activité hémodynamique spontanée (IRMf).
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A quoi sert le rythme théta
dans le cortex auditif droit ?

Le rythme théta pourrait contribuer a une analyse
linguistique suprasegmentale de type «globale » a
droite. Cette idée est compatible avec le constat que
les personnes qui réapprennent a comprendre la parole
avec un implant cochléaire, commence par « écouter »
la parole avec leur cortex auditif droit avant de re-laté-
raliser les traitements linguistiques a gauche au bout
de plusieurs mois [15]. Ces personnes ré-apprennent
a entendre les contours avant de percevoir plus préci-
sément la structure phonémique. €n revanche, chez les
sujets normo-entendants, il est trés rare d’observer une
dominance droite dans le traitement linguistique, sauf
quand le sujet focalise son attention sur la mélodie
globale de la parole (la prosodie). Le cortex temporal
droit est surtout impliqué dans la perception de la voix
humaine, des sons de I’environnement et de la musique
[16, 17]. Il est donc plus logique de chercher un rdle
pour le rythme théta a droite dans le séquencage et
Iintégration des stimulus acoustiques non-linguisti-
ques. €n I'absence de prédécoupage « phonémique »
dans le cortex auditif droit, le rythme théta intégrerait
I’information auditive sur une assez longue fenétre
temporelle (environ 200 ms). Cette longue fenétre
d’intégration ne permettrait pas la détection des varia-
tions rapides du signal acoustique, mais permettrait
au contraire 'extraction des «invariants » comme
les indices de vibration périodique des cordes vocales,
caractéristiques de chaque locuteur et, plus générale-
ment, 'extraction de ce qui varie lentement dans les
signaux acoustiques courants, comme la prosodie de la
parole ou les rythmes musicaux.

Gamma et théta dans le cortex moteur
Nos données expérimentales montrent que I'activité

électrique corticale dans la bande de fréquence théta
covarie avec I'activité hémodynamique dans la région
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Figure 3. La spécialisation hémisphérique gauche pour le lan-
gage proviendrait du couplage entre la dominance gauche pour
le traitement des événements acoustiques rapides (a ['origine
de la perception du « quoi » dans la parole) et la gestuelle de

la main droite accompagnant les vocalisations.

prémotrice de la bouche, et que I'activité gamma
covarie avec celle de la région de la langue. La théorie
« Frame/Content » souligne que le stimulus de parole
est formaté par les capacités du systéeme moteur. Il est
donc intéressant d’observer un recouvrement entre le
rythme syllabique et la région de la bouche, et entre le
rythme phonémique et la région de la langue. Ces observations sont
cependant a pondérer, car chacune des deux bandes de fréquence est
associée a I'activité hémodynamique de plusieurs régions motrices. Le
role d’une activité oscillatoire spontanée dans la région prémotrice
des structures phonatoires ne faisait pas I'objet d’hypothéses préci-
ses. On peut cependant supposer que les rythmes prémoteurs parti-
cipent au formatage des signaux articulatoires. De plus, I"alignement
des rythmes de la perception dans les cortex auditifs et des rythmes de
la production dans les cortex moteurs pourrait constituer un processus
physiologique par lequel la perception et la production de la parole se
seraient mutuellement contraintes au cours de I’évolution du langage
chez "lhomme.

La bouche, la langue et la main

Si nous commengons a comprendre les mécanismes physiologiques de
la spécialisation fonctionnelle gauche pour le langage chez I"lhomme,
on ne s’explique pas encore comment I’évolution a abouti a une
organisation latéralisée pour le traitement du langage. L'organisa-
tion fonctionnelle chez d’autres especes animales fournit néanmoins
quelques pistes. De nombreuses espéces animales présentent une
asymétrie droite-gauche dans le traitement auditif. Une asymétrie
constitutive du systeme auditif précéde donc I’apparition du langage
et sa latéralisation a gauche [18]. Gentilucci et Corballis [1] pro-
posent que la parole ait évolué a partir de gestes manuels. Ainsi, au
traitement latéralisé des signaux acoustiques et des vocalisations,
se serait rajouté chez le primate une gestuelle de la main droite qui
aurait renforcé la latéralisation gauche des processus du langage (la
commande motrice de la main droite provient de I’hémisphere gauche,
Figure 3). Le langage émanerait, selon ces auteurs, de la mobilisation
du complexe main/bouche au départ dans le contexte de I'alimenta-
tion. Uautonomisation de la parole serait plutdt intervenue tard dans
I’évolution, peut-étre a la faveur de mutations permettant 'articula-
tion, par exemple celle du géne FOXP2 survenue bien aprés I’apparition
de H. sapiens sapiens. Cette théorie demeure spéculative, mais nos
résultats empiriques ne sont pas incompatibles avec cette vue, puis-
que nous observons que I’activité corticale correspondant aux diffé-
rentes bandes de fréquence d’oscillation critiques pour la perception
et la production de la parole s’étend aussi (a des seuils statistiques
plus bas) aux régions motrices de la main.

&

1063

REVUES

SYNTHESE



1064

Conclusion

L'enregistrement simultané de I’€€G et de I'IRM fonctionnelle a permis
de mettre en évidence une topographie particuliéere de I’expression
corticale endogene des rythmes de la parole humaine, soulignant
I"interaction mutuelle entre perception et production de parole. Avec
cette méme technique, nous pourrons peut-étre a Iavenir identifier
d’éventuels dysfonctionnements constitutionnels de I’activité oscilla-
toire corticale dans les pathologies classiques de la communication,
telles que I'autisme infantile et la dyslexie. Cette étape serait essen-
tielle pour faire le lien entre 'origine génétique de ces pathologies et
leur expression clinique. ¢

SUMMARY

Hemispheric specialisation of language and brain rhythms

How human language has evolved remains enigmatic. It is plausible to
assume that mutual constraints of speech perception and production
mechanisms shaped spoken communication. Speaking and understan-
ding (speech) depend on performance limits of the related sensory and
motor systems. Hence, the auditory apparatus evolved to understand
speech as it is produced by the motor system, and the motor system
such as to produce a signal that is decodable by the auditory system.
Two theories attempt to bridge the functional properties of perceptual
and motor language systems to account for the physical characteristics
of the speech signal. ¢
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