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RESUME

PERCEVOIR ET AGIR : LA NATURE SENSORIMOTRICE, MULTISENSORIELLE ET PREDICTIVE DE
LA PERCEPTION DE LA PAROLE

Voir les gestes articulatoires de son interlocuteur permet d’améliorer significativement le
décodage et la compréhension du signal acoustique de parole émis. Un premier objectif de
cette thése était de déterminer si les interactions multimodales lors de la perception de
parole, en plus d’impliquer classiquement les informations auditives et visuelles transmises
par le son et le visage du locuteur, pouvaient étre déclenchées par d’autres sources
sensorielles moins communément utilisées dans la communication parlée, comme la
perception tactile de la parole ou encore la perception visuelle des mouvements de la
langue. Parallelement, nos travaux avaient également pour but de déterminer I'implication
possible du systéme moteur dans ces mécanismes de perception multisensorielle. Enfin, un
autre enjeu de nos recherches était de déterminer plus avant le décours temporel et
I’organisation neuroanatomique fonctionnelle de ces mécanismes d’intégration a I'aide de
différentes techniques comme [’électro-encéphalographie, l'imagerie par résonance
magnétique fonctionnelle ou encore la stimulation magnétique transcranienne. Nos travaux
ont permis d’élargir la notion de « multisensorialité de la parole » en mettant en évidence
une facilitation des traitements temporels auditifs lors de la perception audio-tactile de la
parole et lors de I'observation de nos propres mouvements articulatoires. D’autre part, nos
études ont fourni de nouveaux arguments en faveur d’un réle fonctionnel du systéme
moteur lors de la perception de parole en montrant une activation plus importante des
régions motrices lors de I'observation de mouvements de la langue ainsi qu’un recrutement
plus bilatéral du cortex prémoteur ventral au cours du vieillissement. Pris ensemble, nos
résultats renforcent I'idée d’un couplage fonctionnel, d’'une co-structuration des systémes
de perception et de production de la parole. Les études présentées dans cette these
appuient ainsi I'existence de connexions entre régions sensorielles, intégratives et motrices
permettant la mise en ceuvre de processus et traitements multisensoriels, sensorimoteurs et
prédictifs lors de la perception et compréhension des actions de parole.

Mots-clés : Perception de la parole, interactions multisensorielles, systeme moteur,
perception tactile, mouvements de la langue, perception de soi.
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ABSTRACT

TO PERCEIVE AND TO ACT: THE SENSORIMOTOR, MULTISENSORY AND PREDICTIVE
NATURE OF SPEECH PERCEPTION

Seeing the speaker’s articulatory gestures significantly enhances auditory speech perception.
A key issue is whether cross-modal speech interactions only depend on well-known auditory
and visual inputs from the speaker’s voice and face or, rather, might also be triggered by
other sensory sources less common in speech communication, such as tactile information or
vision of the tongue movements. Another goal of the present research was to determine the
possible role of the motor system in these multisensory processes. Finally, we used electro-
encephalographic, functional magnetic resonance imaging and transcranial magnetic
stimulation techniques in order to better understand the time course and the functional
neuroanatomical organization of these integration mechanisms. Our results extent the
concept of “multisensory speech perception” by highlighting a facilitation of auditory
processes during audio-haptic speech perception as well as during the observation of our
own articulatory movements. They also provide new evidence in favor of a functional role of
the motor system in speech perception by demonstrating an increase of motor activity
during visuo-lingual speech perception and a more bilateral ventral premotor cortex
recruitment during speech perception across aging. Taken together, our results reinforce the
idea of a functional coupling and a co-structuring of speech perception and production
systems. Our work support the existence of connections between sensory, integrative and
motor regions allowing the implementation of multisensory, sensorimotor and predictive
processes in the perception and understanding of speech actions.

Keywords: Speech perception, multisensory interactions, motor systems, tactile perception,
lingual movements, self-speech perception.
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AVANT-PROPOS

Ce projet de recherche porte sur la nature sensorimotrice, multisensorielle et prédictive de
la perception de la parole. Initié lors de stages de master en sciences du langage, en sciences
cognitives et en neuropsychologie, il a ensuite évolué naturellement vers un projet de these
plus vaste s’intéressant aux processus de perception et d’intégration multimodale de la
parole au travers des voies auditives, visuelles et motrices de notre cerveau, en combinant
différentes approches issues de la phonétique, de la psychologie cognitive et des
neurosciences cognitives.

Cette these réalisée dans le cadre du projet européen ERC « Speech Unit(e)s » se place dans
un cadre théorique spécifique cherchant a développer et approfondir les connaissances des
liens perceptivo-moteurs qui sont au cceur de débats trés actuels en parole. Les
questionnements que nous nous sommes posés tout au long de cette thése consistaient a
savoir si dans des conditions de perception inhabituelles — comme percevoir par le toucher
les gestes articulatoires ou encore observer visuellement les mouvements linguaux d’un
locuteur — notre cerveau était capable d’intégrer ces nouvelles informations, a I'aide de nos
connaissances procédurales motrices, et si ces processus permettaient de prédire, anticiper,
faciliter ou améliorer la perception de la parole.

Utilisant différentes techniques expérimentales comme I’électro-encéphalographie,
I'imagerie par résonance magnétique fonctionnelle ou la stimulation magnétique
transcranienne, ces travaux de recherche sont au carrefour de plusieurs domaines,
exploitant des connaissances variées, allant de la perception des actions de maniére
générale aux mécanismes d’intégration multisensorielle des signaux de parole, en passant
par I’étude de ces processus au cours du vieillissement.

Du point de vue de l'organisation de ce manuscrit de thése, nous avons pris le parti de
rédiger ces travaux de recherche dans un format de these sur articles afin de présenter les
différentes expériences réalisées de maniére concise et rigoureuse.

Ce manuscrit est composé de trois grandes parties. Une premiére partie théorique
regroupant quatre sous-parties aura pour but d’introduire certains concepts clés, théories et
modeles principaux afin de contextualiser les questionnements de nos travaux. Nous vy
présenterons trois des caractéristiques principales de la perception de la parole que nous
avons étudiées, a savoir sa nature sensorimotrice, multisensorielle et prédictive. Cette partie
se terminera par un apercu de la littérature relative a chacune des expériences réalisées,
notamment la perception et lintégration audio-tactile de la parole, la perception et
I'intégration audio-visuo-linguale de la parole, la perception et I'intégration de nos propres
actions et finalement la préservation des mécanismes d’intégration au cours du
vieillissement.

Une seconde partie expérimentale, composée de quatre sous-parties, sera dédiée a la
présentation sous forme d’articles publiés ou soumis des cing expériences réalisées lors de
cette thése. Un résumé en francais précedera chaque article, suivi d’'un bref rappel des



guestionnements, des hypotheses, de la méthode utilisée, des résultats principaux obtenus
et d’une bréve conclusion.

Enfin, la derniere partie de ce manuscrit sera consacrée a une discussion générale des
principaux résultats observés afin de préciser I'apport de chacune des expériences menées
dans la compréhension des trois caractéristiques de la perception de la parole étudiées.
Autrement dit, nous tacherons d’expliquer en quoi chacune de nos études nous a permis
d’approfondir les connaissances que nous avons de la nature multisensorielle,
sensorimotrice et prédictive de la parole.



Partie Théorique - A

PARTIE THEORIQUE — A

LA NATURE SENSORIMOTRICE DE LA PERCEPTION DE LA PAROLE

Communiquer : « faire passer », « transmettre », « partager » sont autant de synonymes qui
soulignent l'importance de |'échange dans l'acte de communication. Pour que cette
transmission ait lieu, il faut nécessairement I'émission et la réception d’un message
linguistique. Et pour qu’il y ait compréhension de ce message, il faut un systeme commun de
références qui permette d’ « unir » ce qui est produit par le locuteur et ce qui est pergu par
I'auditeur. Face a cette question, ce travail de these s’inscrit dans le cadre théorique d’un
couplage fonctionnel entre systemes sensoriels et moteur lors de la perception de la parole
et, au travers des études présentées, il a pour objectif d’interroger la nature sensorimotrice
des représentations de parole.

Dans cette premiére partie, nous discuterons dans un premier temps de la perception des
actions, en explicitant certaines découvertes et théories majeures en faveur de ce lien
perceptivo-moteur, pour enfin détailler le réle du systéme moteur lors de la perception de la
parole.

1. Percevoir une action — Lorsque notre répertoire moteur entre en action !

Depuis de nombreuses années, les chercheurs tentent de comprendre quels sont les
mécanismes permettant d’établir un lien entre le monde physique qui nous entoure et les
représentations internes que nous nous en faisons. A titre d’exemple, la Théorie du Codage
Evénementiel (ou Theory of Event Coding, TEC), développée par Prinz, Hommel et collégues
(2001), est une des théories sensorimotrices de la perception des actions qui tente de poser
un cadre explicatif de ce lien entre la perception et I’action.

Systéme de codage commun

Systémes sensoriels Systémes moteurs

Figure1:  Schéma illustrant la Théorie du Codage Evénementiel. En rouge sont présentés les
différents systémes sensoriels qui, lors de la perception d’une action, activeraient un certain nombre
de traits (F1 ou F2 ici) abstraits relatifs a celle-ci au sein d’un cadre commun de référence (en violet).
Ces traits ainsi activés propageraient I'information aux systémes moteurs (en bleu) pour générer une
réponse motrice adéquate au stimulus entrant. Ce systéme de codage commun permettrait ainsi
d’établir un lien la perception et la réasliation d’une action (Figure tirée de Hommel et al., 2001).
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D’aprés cette théorie, pour que nous puissions intégrer le contenu de nos expériences
perceptives et les schémas d’actions relatifs a une réponse a un stimulus externe, il existerait
un cadre de référence commun qui permettrait, a un niveau d’abstraction suffisant,
d’intégrer ces informations de nature différente. Autrement dit, il existerait un code
différent pour les informations sensorielles et les informations motrices et, afin d’intégrer
ces codes dans un « langage » commun, un cadre plus abstrait serait composé de traits
partagés a la fois par les systemes sensoriels et par les systemes moteurs (voir Figure 1).
Ainsi, les informations sensorielles activeraient un certain nombre de traits abstraits
présents dans ce cadre commun de référence. Cette activation se propagerait par la suite au
systeme moteur afin de générer une réponse motrice aux stimuli entrants. Ce cadre de
référence pourrait étre le siege des représentations internes que nous nous faisons du
monde physique extérieur permettant de faire le lien entre la perception et I'action.

Cette Théorie du Codage Evénementiel s’appuie sur un grand nombre d’études
comportementales issues du domaine scientifique de la cognition incarnée (ou embodied
cognition). Ces dernieres années cependant, I'avenement des techniques de neuroimagerie
a permis de déterminer plus avant l'implication possible du systeme moteur lors de la
perception des actions. Dans cette section, nous rappellerons les principales découvertes
neurobiologiques importantes qui viennent en appui de ce couplage perception-action.
Ainsi, a travers une description d’un possible systéme miroir puis des spécificités de notre
répertoire moteur, nous montrerons que nous sommes capables sinon de comprendre du
moins de simuler une action observée au travers du recrutement partiel du réseau neuronal
utilisé lors de la réalisation de cette action.

Le systéme miroir — Un des arguments neurobiologiques majeurs en faveur de ce lien
perceptivo-moteur est la découverte des neurones miroirs issus du cortex préfrontal (F5) de
primates non-humains (singe macaque, voir Figure 2-A). Cette région a pour fonction
principale I'organisation et la planification d’un geste moteur. Mais en 1992, Rizzolatti et
collegues (1996, 2001, 2004) ont découvert que certains des neurones moteurs de cette
région avaient la faculté de décharger non seulement lorsque le singe produit une action
dirigée vers un but précis (préhension d’un objet par la main ou par la bouche par exemple)
mais également lors de I'observation d’actions similaires réalisées par un autre individu.
Certains de ces neurones visuo-moteurs possedent également la particularité d’étre audio-
visuo-moteurs, ceux-ci déchargeant lors de la réalisation et de I'observation visuelle mais
également lors de I'’écoute d’une action (Kohler et al., 2002 ; Keysers et al., 2003). Il est
important de différencier ces neurones dits « miroirs » d’autres neurones moteurs dits
« canoniques » qui déchargent non pas lors de I'observation d’'une action mais a la simple
vue d’un objet sans qu’une action particuliére soit effectuée. De plus, méme au sein des
neurones miroirs, tous n‘ont pas la méme fonctionnalité. Ainsi, certains déchargent lors de
I’observation d’une action transitive précise (impliquant une interaction entre un effecteur
particulier et un objet) tandis que d’autres encore sont capables de généraliser le but de
I’action peu importe I'effecteur utilisé en déchargeant durant I'observation d’une action (par
exemple de saisie d’'un objet) quel que soit I'effecteur utilisé (a I'aide de la main ou de la
bouche par exemple). De plus, cette « co-activation » ne serait pas spécifique a cette espéce
animale puisque les neurones miroirs chez le singe macaque s’activent aussi bien lorsque
I’action est réalisée par un congénere que lorsqu’elle est réalisée par un humain.

D’autres régions étroitement liées a F5 semblent présenter des caractéristiques miroirs
similaires, comme le lobe pariétal inférieur (IPL ; Fogassi et al., 2005) qui fait partie du réseau
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fronto-pariétal responsable de I'organisation et exécution motrice d’'une action, ou encore la
partie postérieure du sillon temporal supérieur (pSTS) qui ne fait pas partie stricto sensu du
réseau de neurones miroirs mais qui est normalement activée lors de la perception visuelle
d’actions. Il n’est donc pas étonnant que cette région soit activée également lors de la
réalisation d’une action visible, comme lors de la préhension d’un objet (I'action se faisant la
plupart du temps dans notre champ de vision).

\
\F7 i \
asy’ F2
(o | e
\ \ \
PE ‘l? 2 e {\, .
/F : N S
/ /’é'? \ f \\
VA /' F5¢ \ N
1\ iy enlra| \\(\
postenor — {

E \\\ :// -~ / /'
| _— "’\"*”,?) —
\ F1 " PE_PE&\ - ’//

A l'7 F2 e S - \ e ——
(Pl '] X
/" p gl Pr =
’/' ’/1\— " rl: \ & _’4 // // \
| 7 \\ / FS \(\; //. £t 3 \'\
N { / / Ly
\ \ \ \\ / l \\ |
Al L / N |
- ,\ / \iO \\ /
~L— STS =
{ L S
‘ 2 L
/ ~7
A
Figure 2 : A- Neurones miroirs chez le macaque : F5 est I’équivalent du cortex prémoteur chez le singe

(figure tirée de Rizzolatti et al., 2008). B- Systéme miroir chez ’lhomme (figure tirée de lacoboni et
Wilson, 2006 ; IFG : gyrus frontal inférieur, Ventral PMC : cortex prémoteur ventral, IPL : lobe
pariétal inférieur, PF/PFG : gyrus préfrontal, posterior STS : partie postérieure du sillon temporal
supérieur)

Chez 'Homme (voir Figure 2-B), il n’y a pas de preuves directes de I'existence de neurones
miroirs du fait de la difficulté éthique a placer des électrodes intracérébrales. Cependant, a
travers d’autres types d’investigations (comme I'imagerie par résonance magnétique
fonctionnelle, ou IRMf, par exemple), I'existence d’un systéme miroir pariéto-frontal
présentant des propriétés similaires aux neurones miroirs découverts chez le macaque, a pu
étre mise en évidence. En effet, une activation du cortex prémoteur ventral (possible
homologue de la région F5 chez le macaque), ainsi qu’une activation de I'IPL ont été
observées lorsque le sujet exécute une action et lorsqu’il observe ou entend une autre
personne réaliser cette méme action. D’autre part, en plus du codage d’actions transitives
comme pour le singe, le systéme miroir de 'homme semble également s’activer lors de
I’observation d’actions intransitives (sans interaction avec un objet) ou de mouvements sans
finalités (voir par exemple Grézes, et al., 1998 ; Buccino et al., 2001). L’existence d’un tel
systeme miroir chez 'Homme suggére donc qu’observer une action recruterait au moins
partiellement le circuit neuronal impliqué dans la réalisation de cette méme action.

D’apres la théorie du systéme miroir, observer des actions, c’est recueillir des informations
concernant la nature de l'action (« Comment ») mais aussi le but de I'action (« Quoi »).
Certaines recherches ont ainsi montré une activation différente du systeme miroir en
fonction du but, de la finalité de I'action, alors que les mouvements permettant la réalisation
de l'action étaient identiques (lacoboni et al., 2005). Le systéme miroir aurait ainsi la
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capacité de transformer l'information visuelle en connaissance motrice et de permettre un
recodage, une transcription du but de I'action observée dans le systeme moteur de
I'observateur. Bien que cette hypothése soit débattue, le systeme miroir permettrait donc
en partie de simuler et comprendre le but de I'action et par extension de prédire les
mouvements a venir a partir de ceux observés, en fonction de la finalité de |'action.

Connaissances procédurales motrices — La notion de connaissances procédurales fait
référence, dans la suite de ce texte, aux connaissances qu’une personne a des commandes
motrices nécessaires pour exécuter tel ou tel mouvement, telle ou telle action. Ces
connaissances, ou représentations motrices, seraient de fait liées aux actions que notre
systeme moteur (dans son sens général) peut réaliser, c’est-a-dire a notre répertoire
moteur.

Plusieurs études montrent une activation plus importante du cortex prémoteur et du cortex
pariétal postérieur lors de la perception visuelle ou audio-visuelle d’'un mouvement
biologique (marcher, sauter, courir par exemple, actions faisant partie de notre répertoire
moteur) par rapport a un mouvement non biologique (par exemple des vidéos d’actions
biologiques sous forme de points lumineux qui ont été transformées pour ne plus respecter
les lois cinématiques caractéristiques des mouvements biologiques, Saygin, 2007 — voir aussi
Calvert, Campbell et Brammer, 2000 ; Howard et al., 1996). Il a également été montré
gu’une partie des mécanismes de reconnaissance de |'action était assujettie aux contraintes
et régularités propres aux mouvements observés. Par exemple, Johansson en 1973 a
démontré pour la premiere fois qu’il nous était possible d’identifier des actions biologiques
(comme marcher, courir ou danser) simplement sur la base de mouvements reproduits a
partir de points lumineux placés préalablement sur les articulations d’un acteur (voir aussi
Beardworth et Buckner, 1981 ; Loula et al., 2005). Ces résultats suggérent que notre cerveau
est capable d’inférer un lien logique entre ces différents points visuels a partir de leurs
positions, du mouvement des uns par rapport aux autres et des connaissances procédurales
gue nous avons de notre corps et de ces mouvements afin d’en extraire des informations
suffisamment complétes pour identifier I'action produite. D’autre part, nos systemes moteur
et prémoteur seraient également activés lors de la seule écoute d’un son d’action comme un
coup frappé a la porte, un claguement de main ou un signal auditif plus complexe comme un
morceau de piano (e.g., Aziz-Zadeh et al.,, 2004 ; Haueisen et Kndsche, 2002 ; Lahav,
Saltzman et Schlaug, 2007 ; Pizzamiglio et al., 2005). Ces résultats suggerent ainsi un lien
étroit entre représentations visuelles, auditives et motrices des actions.

De plus, reconnaitre une action ne semble pas dépendre uniquement des caractéristiques de
notre systeme moteur, mais plus véritablement de la spécificité du répertoire moteur
partagé entre individus de la méme espéece et relatif a leurs capacités physiques et/ou
communicatives. Buccino et ses collegues (2004) ont étudié les activations motrices lors de
la présentation visuelle de deux types de mouvements de la bouche, communicatifs ou non,
exécutés par un homme (parler, manger), un singe (action communicative de « lip-
smacking », manger) ou bien un chien (aboyer, manger). Cette étude a montré une
activation plus importante du systéme miroir lorsque les sujets (humains) observaient des
actions réalisées par leurs congéneres ou compatibles avec leurs propres actions et une
absence d’activation du cortex moteur lorsque 'action présentée ne faisait pas ou peu partie
de leur répertoire moteur (comme aboyer par exemple). De leur c6té, Tai et collegues (2004)
ont mis en évidence la sensibilité aux mouvements biologiques humains dans les
mécanismes de reconnaissance de 'action en observant une activation du cortex prémoteur
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lors de la perception d’une action de préhension de la main réalisée par un humain, mais
aucune activation lorsque cette action était réalisée par un robot.

Il semblerait que ce couplage sensorimoteur se construise petit a petit au rythme de nos
apprentissages et de nos expériences. Calvo-Merino et ses collegues (2005, 2006) ont ainsi
montré que I'implication des aires motrices était plus liée a I'apprentissage moteur qu’a la
familiarité visuelle des actions observées. lls ont en effet observé, en plus de régions
pariétales et du cervelet, une plus forte activation du cortex prémoteur quand des danseurs
professionnels de sexe masculin percevaient des mouvements issus de leur propre
répertoire moteur par rapport a des mouvements réalisés par des danseuses
professionnelles, mouvements qu’ils ont I’habitude de voir mais qu’ils n’ont jamais réalisés.
Cette étude suggere ainsi que la reconnaissance d’une action ne dépend pas uniquement de
connaissances et traitements visuels (les danseurs hommes et femmes ayant une expérience
visuelle de I'ensemble des mouvements masculins et féminins) mais aussi de |"utilisation des
connaissances procédurales propres au sujet (voir aussi Cross et al., 2006).

Dans cette premiére section, nous avons rappelé quelques découvertes clés concernant le
couplage perception-action, autrement dit une utilisation partielle du réseau neuronal
recruté pour réaliser une action dans le but de décoder les mouvements percus. Ces études
appuient ainsi l'idée que notre répertoire moteur, construit tout au long de nos
apprentissages et fonction des contraintes et spécificités propres a tel ou tel mouvement,
est impliqué dans les mécanismes de reconnaissance des actions.

2. Les différentes théories de la perception de la parole

Dans le cadre de nos travaux, la parole est pour partie considérée comme une action
communicative particuliére, soit une succession de gestes articulatoires ayant pour but final
la production de sons pourvus de sens. Par le passé, la perception de la parole et des gestes
articulatoires a été envisagée selon trois approches et axes théoriques distincts : un axe
purement moteur, illustré par les théories motrices de la perception de la parole, un axe
purement auditif, illustré par les théories et approches auditives de la perception de la
parole, et un axe perceptivo-moteur, illustré par les théories sensorimotrices de la
perception de la parole. Une question est a 'origine de ces approches théoriques tres
variées : comment pouvons-nous décrire de maniére simple les relations existantes entre les
sons et les phonémes, c’est-a-dire entre les propriétés du signal acoustique entrant et
I'interprétation de ce dernier en termes d’unités minimales de parole ? Nous allons
présenter dans cette section quelques-unes des théories représentatives de chacun des axes
mentionnés.

Théorie motrice de la perception de la parole — Dans les années 60, dans le cadre de travaux
pionniers portant sur la synthése de la parole, Liberman et collégues (1967, 1985) ont
constaté une trés grande variabilité du signal acoustique, variabilité difficilement exploitable
pour déterminer des parametres suffisamment robustes pour synthétiser la parole. lls ont en
effet observé que les relations entre les variables du signal acoustique de la parole et les
phonémes étaient extrémement complexes et non linéaires du fait, notamment, de la
présence de phénomeénes tels que la coarticulation. Ce phénomeéne est intrinseque au flux
continu de parole. Il est d{ a la juxtaposition rapide de gestes articulatoires pour former un
signal acoustique continu. Cette succession ininterrompue de gestes a pour conséquence
une influence du son produit sur le son a produire, rendant ainsi I'extraction d’invariants
acoustiques (une portion du signal sonore correspondant a un phonéme) extrémement
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difficile. Ils ont alors cherché a définir de nouveaux invariants relatifs non plus aux
caractéristiques acoustiques du signal auditif, mais aux gestes du locuteur, supposés plus
stables, ayant permis la production de celui-ci. Selon la théorie motrice de la perception de
la parole, ce serait donc les gestes moteurs du locuteur qui seraient comparés et appariés a
des représentations internes motrices des gestes de paroles de 'auditeur. Trois hypothéses
spécifiques sont associées a cette théorie : 1) La perception de la parole implique le systéeme
de production de la parole : la compréhension de la parole se ferait par récupération des
causes motrices qui seraient ensuite décodées, 2) la parole est percue comme une suite de
gestes du conduit vocal, non une suite de sons : les propriétés acoustiques different suivant
le contexte, pas les commandes motrices, 3) la parole est traitée par un systeme phonétique
spécialisé : la perception de la parole est innée et propre a 'Homme (« ce qui compte pour
le locuteur compte pour l'auditeur », Liberman et Mattingly, 1985). Ces assertions ont été
depuis revues et critiquées, mais Liberman et ses colléegues ont été parmi les premiers
scientifiques a avoir posé I’hypothése d’un lien étroit entre perception et production de la
parole.

Théorie directe réaliste de la perception de la parole — Fowler (1986, 1996), en désaccord
avec son collégue Liberman au sujet du caractéere spécifique de la parole et sur la nature de
I'objet perceptif, a proposé une autre théorie qui se base cependant elle aussi sur I'aspect
articulatoire de la parole. Selon cette théorie, le décodage perceptif se ferait par la
reconnaissance directe de la nature de la source de perturbation percue dans
I’environnement, que ce soit pour la vision, le toucher ou I'audition et qu’il s’agisse de sons
de parole ou non. Dans le cas de la perception d’'un son de parole, a la différence de la
théorie motrice de la perception de la parole de Liberman et collegues, les mouvements du
conduit vocal seraient directement récupérés a partir du signal sonore et non inférés a partir
des connaissances motrices de l'interlocuteur. Ainsi, le signal acoustique de parole serait
porteur d’invariants relatifs aux gestes articulatoires produits par le locuteur et récupérés
directement par l'interlocuteur lors de la perception du signal sonore.

Les théories et approches auditives de la perception de la parole — A contrario, les théories
et approches auditives (Stevens et Blumstein, 1978 ; Blumstein et Stevens, 1979 ; Diehl et
coll., 2004) considérent la perception de parole comme dépendant uniquement de
traitements auditifs. Les invariants phonémiques seraient extraits directement du signal
acoustique et traités uniquement par le systéme auditif. Il n’y aurait aucun processus de
décodage faisant appel aux commandes motrices de I'auditeur ou aux gestes articulatoires
utilisés pour produire les sons de parole. En outre, le décodage acoustico-phonétique
reposerait sur des mécanismes perceptifs plus généraux, non spécifiques a la parole et non
propres a I’'Homme, remettant ainsi en cause la théorie motrice de la perception de la parole
de Liberman et collegues. Au travers de I'exemple de la perception catégorielle (c’est-a-dire
notre capacité a discriminer deux sons appartenant a deux catégories phonologiques
distinctes tandis que deux sons issus d’une méme catégorie sont confondus, malgré un écart
acoustique similaire entre les deux sons dans les deux cas), des travaux ont en effet montré
qgue la perception catégorielle pouvait s’appliquer a d’autres sons non porteurs de sens
(Stevens et Klatt, 1974 ; Pisoni, 1977), et étre mise en évidence sur d’autres espeéces
animales lors de la présentation de sons de parole ou non (Kuhl et Miller, 1975, 1978). La
perception catégorielle ne serait donc pas liée a un systeme phonétique spécialisé ni aux
capacités et connaissances motrices propres a la parole.
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Les théories sensorimotrices de la perception de la parole — Les théories sensorimotrices
considéerent que la compréhension de la parole ne repose pas uniquement sur les
traitements auditifs des propriétés acoustiques du signal de parole, ni sur des mécanismes
purement moteurs. Ces théories proposent différentes facons de formaliser ce couplage
entre les mécanismes auditifs et les connaissances procédurales motrices lors de la
perception de la parole, un couplage sensorimoteur qui reposerait sur un répertoire
commun partagé par le locuteur et I'auditeur. Selon la théorie de la perception pour le
contréle de I'action (PACT, Schwartz et coll.,, 2002, 2012), des mécanismes imitatifs et
d’apprentissage sensorimoteur permettraient chez le jeune enfant I'établissement d’une co-
structuration des systémes sensoriels et moteurs de la parole et la mise en place de cartes
sensorimotrices reliant représentations sensorielles et motrices de la parole. Méme a I'age
adulte, la perception de la parole pourrait alors dépendre des connaissances procédurales
motrices de I'auditeur en vue de permettre d’extraire, prédire et intégrer les événements
sensoriels percus de maniéere cohérente.

3. Apercu d’une sélection de modeles neurobiologiques représentatifs des liens
perceptivo-moteurs dans la perception de la parole

Avant de discuter du réle du systeme moteur dans la perception de la parole et de nous
positionner face a ces différentes théories, il est important de s’attarder sur les bases
corticales de la perception auditive de la parole a travers plusieurs modeéles
neurobiologiques représentatifs des liens perceptivo-moteurs dans les mécanismes de
perception de la parole (voir Figure 3).

Régions
Motrices

Lobule pariétal inférieur ]

pSTS
7

Vi
Planum temporale

T

Aire de Wernicke ]

— -

[ Cortex auditif associatif
s

Cortex auditif primaire ]

Figure 3 : Régions cérébrales impliquées dans les mécanismes de perception de la parole : Les régions
auditives (en rouge ; composées du cortex auditif primaire, du cortex auditif secondaire et associatif
et du planum temporale), les régions motrices (en bleu ; composées du cortex moteur primaire (M1),
du cortex prémoteur ventral (PMv), de I'aire de Broca, de l'insula et de I’aire motrice supplémentaire
(AMS)), le lobule pariétal inférieur (IPL ; en vert) et la partie postérieure du sillon temporal supérieur

(pSTS ; en violet). Les régions en pointillés sont situées a l'intérieur des gyri, les autres sont a la
surface. Figure empruntée a la thése de Lucile Rapin (2012).
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Le cortex auditif est organisé hiérarchiquement en aires primaires, secondaires et tertiaires
(ou associatives) qui sont anatomiquement organisées de facon concentrique dans les
parties supérieure et moyenne du lobe temporal (voir Grabski, 2012). L’aire auditive
primaire est présente bilatéralement au niveau du gyrus de Heschl (bien que sa taille et sa
position soient trés variables entre individus). Elle permet un premier traitement,
notamment fréquentiel du stimulus auditif et répond préférentiellement aux sons purs et
aux variations temporelles du stimulus. Elle est entourée par les aires auditives secondaires
qui répondent plutdt aux sons complexes et aux variations spectrales. Les aires auditives
associatives sont situées au niveau du gyrus temporal supérieur entourant le cortex auditif
primaire. Elles sont quant a elles plus spécifiques des processus de plus haut niveau comme
la perception de la parole, I'attention sélective ou la mémoire auditive. La région postérieure
du cortex auditif associatif (parties postérieures du planum temporale et du gyrus temporal
supérieur, incluant l'aire de Wernicke) est connectée a d’autres régions sensorielles
associatives (visuelles et somatosensorielles). Enfin, le sillon temporal supérieur (STS),
délimitant les gyri temporaux supérieur et moyen, est également impliqué dans le
traitement de la parole et de la voix ainsi que des visages pour sa partie postérieure. C'est a
partir du cortex auditif que les différents modeéles neurobiologiques de la perception de la
parole vont tenter d’expliquer la chaine de processus impliqués dans le décodage acoustico-
phonétique du signal de parole, avec pour chacun de ces modeles une implication
différentiée du systéme moteur.

Modéle d’analyse par synthése de Skipper et coll. (2007 ; voir Figure 4) — Le modéle
d’analyse-par-synthése proposé par Skipper et ses collégues suppose un premier traitement
du signal acoustique au niveau du cortex auditif afin de générer des hypothéses
phonémiques. En cas d’ambigtités, ces hypothéses vont étre envoyées au niveau du gyrus
frontal inférieur pour étre appariées aux buts articulatoires les plus vraisemblablement a
I'origine de ces sons. Par la suite, le cortex prémoteur ventral puis le cortex moteur primaire
vont simuler les commandes motrices sous-jacentes pour renvoyer les conséquences
sensorielles prédites sous forme de copies d’efférence au cortex auditif. Ces copies
permettront ainsi de contraindre linterprétation des hypothéses phonémiques
préalablement émises.

by b VSC/SMG
Motor Predictions Somatosensory Consequences VPMC/ MC
Motor Plan

pSTG,p5TS

Auditory Consequences
HG,PT/ pSTS,STG
Acoustico-Phonetic categorization
plFG

A 4

Motor Goal

Sensory-to-Motor Mapping

Figure 4: Modéle d’analyse par synthése de Skipper et collegues (2007). Figure tirée de Grabski
(2012).

Modeéle a double voie ventrale/dorsale de Hickok et Poeppel (2000, 2004, 2007 ; voir Figure
5) — Ce modéle s’inspire de ceux élaborés pour la perception visuelle ou deux voies cortico-
corticales de traitements sont différentiés. Lors de la perception d’un son, des tratiements
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spectro-temporaux du signal sonore stimulerait tout d’abord le cortex auditif primaire de
maniére bilatérale Les sons de parole et les traitements phonologiques associés
impliqueraient de plus la partie médiane des sulci et gyri temporaux supérieurs. C'est a
partir de la gu’intervient la séparation en deux voies : I'une ventrale et I'autre dorsale. La
voie ventrale, ou voie du « Quoi », serait localisée au niveau des parties postérieures des gyri
temporaux moyen et inférieur et des parties antérieures de ces mémes régions. Elle
permettrait d’apparier les informations phonologiques avec les représentations
conceptuelles lexico-sémantiques. Les régions neuronales activés par la voie dorsale sont
quant a elles localisés dans les régions temporales postérieures, pariétales et frontales et
apparaissent latéralisées au sein de I'"hémisphére gauche. Cette voie dorsale, ou voie du «
Comment », permettrait d’établir une correspondance entre les représentations auditives
du cortex temporal et articulatoires du cortex moteur via une interface sensorimotrice
située a la frontiere pariéto-temporale (pour une revue récente, voir Schwartz et al., 2011).
Ce modele a deux voies montre ainsi qu’il y aurait un traitement en parallele des aspects
sensorimoteurs et lexico-sémantiques de la parole. De maniere importante, les auteurs
donnent un role principal a la voie dorsale uniquement durant le développement de la
parole et/ou 'acquisition de nouveaux mots. En effet, la voie dorsale permettrait a I’enfant
de stocker des représentations sensorielles pour pouvoir les comparer avec ses productions,
lui permettant ainsi de composer son répertoire moteur en ajustant ses gestes a chaque
essai de production articulatoire. Cependant les auteurs n’attribuent pas un réle causal du
systeme moteur dans les mécanismes de perception de la parole.

a Via higher-order frontal networks
Artkulatory 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
Dorsal STG — Mid-post STS Cx?zef“é?'tﬂitu‘?gk
(bilateral) (bilateral) RO GISHENEE
Combinatorial network | Ventral stream Lexical interface
aMTG, alTS —_— pMTG, pITS <
(left dominant?) (weak left-hemisphere bias)

Figure 5: Schéma du modéle a double voie de Hickok et Poeppel (2007). En rose, on peut voir la voie
ventrale, ou voie du « Quoi » et en bleu, il s’agit de la voie dorsale ou voie du « Comment ».

Modeéle a double voie antérieure/postérieure de Scott, Rauschecker et collégues (2003,
2009, 2011 ; voir Figure 6) — Inspiré d’'un modele de perception auditive et visuelle chez le
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primate non-humain, Scott, Rauschecker et collegues ont établi un modele de perception
auditive de la parole chez I'humain. Sur un principe similaire au modeéle de Hickok et Poeppel
(2007), ces chercheurs ont proposé I'existence de deux voies, I'une antérieure (la voie du «
Quoi ») qui jouerait un réle dans l'identification d’objets auditifs et dans la compréhension
de la parole intelligible, I'autre plus postérieure (la voie du « Ou ») permettrait de traiter la
question de la localisation des sources auditives. La voie du « Quoi» refleterait un
traitement acoustique de bas niveau du signal auditif qui débuterait dans le gyrus de Heschl,
suivi d'un processus de décodage acoustico-phonétique au niveau de la partie antérieure du
gyrus temporal supérieur ainsi que dans les régions frontales inférieures contenant a priori
les représentations invariantes des différentes catégories phonétiques. De la, un
appariement entre les représentations phonétiques et les représentations motrices serait
effectué dans le cortex prémoteur ventral et suite a une simulation des commandes
motrices, des copies d’efférence contenant les conséquences sensorielles de la simulation
seraient envoyées vers le lobule pariétal inférieur (IPL). Cette région pariétale jouerait un
role d’interface sensorimotrice, afin de permettre I'intégration des représentations auditives
et motrices particulierement lors d’une perception du signal auditif rendue difficile (bruit,
sons étrangers a notre langue maternelle ou mots rares ou peu fréquents). Cette interface
interviendrait en sens inverse de la voie antérieure, permettant une comparaison entre les
copies d’efférences envoyées depuis les centres moteurs et les informations sensorielles
réelles. Ce processus permettrait ainsi de désambiguiser le message linguistique pergu.

Figure 6: (Gauche) Double voies visuelles et auditives chez le singe. (Droite) Modéle de double voie +
de Rauscheker et Scott (2009) appliqué a la perception auditive de la parole.

Dans leur ensemble, ces trois modeéles neurobiologiques s’opposent a la fois a une
conception purement auditive de la parole qui supposerait un traitement basé uniquement
sur les propriétés acoustiques issues du signal auditif, mais également a une conception
purement motrice qui supposerait un recodage uniquement moteur des sons percus.
D’autre part, a des niveaux différents, chacun de ces modéles questionne le possible réle
fonctionnel du systéeme moteur dans des conditions d’écoute dites « normales ». En effet,
pour Hickok et Poeppel le systeme moteur jouerait un réle dans I'acquisition de la parole,
d’une seconde langue ou dans le cas de taches méta-phonologiques, mais n’aurait pas de
role causal véritable en perception. Tandis que pour Skipper et collegues et Rauscheker et
Scott, le systeme moteur serait plus fortement impliqué lors de la perception de stimuli
ambigus ou bruités.
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4. Le systeme moteur en perception de la parole — résultats empiriques

Malgré la différence dans le degré d’importance attribué au systeme moteur dans les
mécanismes de perception de la parole décrits ci-dessus, les trois modeles neurobiologiques
présentés précédemment s’accordent pour supposer un lien étroit entre les systéemes de
perception et de production de la parole. Des études en imagerie par résonance magnétique
fonctionnelle (IRMf) ont permis de confirmer I'activation des régions motrices lors de la
présentation de stimuli langagiers, mais c’est a travers les études en stimulation magnétique
transcranienne (TMS) qu’on a pu étudier le réle causal du systeme moteur en perception.
Nous allons donner un apercu de cette littérature dans les sections suivantes.

Activations motrices en perception — Des études en IRMf ont mis en évidence une activation
des régions motrices (la partie postérieure du gyrus frontal inférieur (IFG), le cortex
prémoteur ventral (PMv) et le cortex moteur primaire (PMC)) et proprioceptives (le cortex
somatosensoriel) lors de la présentation auditive, visuelle ou audio-visuelle de stimuli de
parole (par exemple Calvert et Campbell, 2003; Callan et al., 2003, 2004; Méttonen 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). De plus, un recrutement plus important du systeme
moteur a été observé lors de taches de perception rendues difficiles, par du bruit par
exemple (Binder et al. 2004; Zekveld et al., 2006), lors de la présentation de phonémes
n’appartenant pas a la langue maternelle du participant (Callan et al., 2004; Wilson et
lacoboni, 2006) ou encore pour des stimuli audiovisuels incongruents par rapport a des
stimuli congruents (Ojanen et al., 2005; Skipper et al., 2007).

Grace a l'enregistrement des réponses musculaires (par électromyographie ou EMG)
effectué sur les muscles linguaux ou labiaux lors d’une stimulation magnétique
transcranienne a impulsion unique, des chercheurs ont pu mettre en évidence un
phénomeéne de « résonance motrice ». Lors de la stimulation du cortex moteur primaire au
moment de la perception auditive ou visuelle d’'un stimulus langagier, des’enregistrements
EMG ont ainsi montré une augmentation des potentiels évoqués moteurs labiaux par
rapport a la présentation de stimuli non langagiers (Watkins, Strafella et Paus, 2003).
D’autres mesures similaires ont été réalisées sur les muscles de la langue et ont contrastés
différents stimuli de parole dont la réalisation impliquait prioritairement les la langue ou les
levres (Sundara, Namasivayam et Chen, 2001; Fadiga et al., 2002; Watkins et Paus, 2004; Roy
et al., 2008; Sato et al., 2010). Fadiga et colléegues (2002) ont ainsi montré pour la premiére
fois que I’écoute de stimuli de parole produisait une activation dans les régions motrices du
phonéme cible. Leurs résultats montrent en effet, que suite a une impulsion magnétique
envoyée au niveau du cortex moteur gauche, une augmentation des potentiels évoqués
moteurs enregistrés au niveau de la langue était observée lorsque le sujet écoutait des sons
de parole impliquant prioritairement des mouvements de la langue pour les produire par
rapport a d'autres sons de parole (comme « rr » qui nécessite une forte implication de la
langue par rapport a « ff »).

D’autre part, une organisation somatotopique du cortex moteur primaire et du cortex
prémoteur ventral a été observée a travers plusieurs expériences en IRMf ou par stimulation
magnétique transcranienne a impulsion unique (Fadiga et al., 2002; Pulvermiiller et al.,
2006; Skipper et al., 2007; Roy et al., 2008; Sato et al., 2010). L’activité au sein de ces régions
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serait fonction des effecteurs utilisés pour produire les gestes de parole pergus auditivement
ou visuellement.

Réle causal du systeme moteur — Dans la section précédente, nous avons établi un role
fonctionnel des régions motrices, mais les études présentées ne permettaient pas de définir
le r6le causal du systéme moteur dans les mécanismes de perception de la parole. Certaines
études TMS ont cependant permis de répondre partiellement a cette question. Cette
technique a la particularité de pouvoir agir directement sur |'activité cérébrale en inhibant
ou au contraire en excitant une région grace a I’envoi d’impulsions magnétiques a la surface
du scalp. De cette fagon, il est par exemple possible de créer une lésion temporaire pour
vérifier I'implication de la région lésée dans telle ou telle tache, et notamment lors de la
perception de parole.

Ainsi, plusieurs études en TMS répétitives ont pu mettre en évidence une perturbation des
capacités du sujet dans des taches phonologiques « complexes », nécessitant un
recrutement important des processus de mémoire de travail verbale ou de segmentation
(Boatmann, 2004; Nixon et al., 2004; Romero et al., 2006; Sato et al., 2009). En revanche,
lors de taches "simples" comme lidentification syllabique par exemple, seule la
reconnaissance des stimuli auditifs bruités ou ambigus a été impactée par une modulation
temporaire de l'activité neuronale motrice (Meister et al., 2007; d’Ausilio et al., 2009;
Mottonen et Watkins, 2009; d’Ausilio et al., 2011, 2012). D’Ausilio et collegues (2009) ont
également observé une double dissociation dans les résultats obtenus, liée a la zone
stimulée (région de la langue ou des levres dans le cortex moteur primaire) et aux stimuli
présentés (impliquant la langue ou les levres), avec de meilleurs temps de réaction et un
taux d’erreur moindre lorsque la région stimulée était relative a l'effecteur utilisé pour
produire la syllabe. De fagon similaire, M6tténen et Watkins (2009) ont montré qu’une
inhibition de la région relative aux mouvements des lévres biaisait la perception catégorielle
de stimuli présentés sous forme d’un continuum (/ba/-/da/ ou /pa/-/ta/) vers la syllabe
n‘impliquant pas de mouvements labiaux (tandis que cette perturbation labiale ne générait
au contraire aucune perturbation sur les continua /ka/-/ga/ ou /da/-/ga/ n’impliquant pas
d’action des lévres).

Pris ensemble, ces résultats sont en accord avec les modeles neurobiologiques présentés
dans la section précédente. Bien qu’aucune étude n’ait montré de résultats probants quant
a son recrutement en conditions réellement écologiques, ils démontrent une implication
fonctionnelle et causale du systéme moteur en fonction des articulateurs utilisées lors de
taches complexes ou lors de la présentation de stimuli ambigus ou bruités. Cela suggere
peut-étre plutét un role de soutien qu’un role majeur du systéme moteur dans les
mécanismes de perception de la parole.
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PARTIE THEORIQUE - B

LA NATURE AUDIOVISUELLE DE LA PERCEPTION DE LA PAROLE

La partie précédente traitait de la nature sensorimotrice de la parole. A travers quelques
découvertes et théories clés, nous avons discuté d'un possible couplage perception-action
lors de la perception de la parole. Nous avons ensuite illustré, a I'aide de différents modeéles
neurobiologiques, les interactions entre les entrées sensorielles et les connaissances
procédurales motrices au niveau neuroanatomique. Finalement, nous avons montré un
certain nombre de résultats empiriques en faveur d’un réle fonctionnel et causal de notre
systeme moteur dans les mécanismes de perception de la parole. Nous allons dans cette
seconde partie discuter de la nature audio-visuelle de la perception de la parole en nous
intéressant dans un premier temps aux indices visuels exploitables pour percevoir un signal
de parole, puis nous verrons que les informations visuelles et auditives sont
complémentaires et que I'ajout de la modalité visuelle au signal acoustique de parole vient
influencer le traitement auditif, en le facilitant ou au contraire en le perturbant. Puis nous
aborderons les mécanismes d’intégration multisensorielle lors de la perception de la parole
a travers la description des régions cérébrales impliquées.

1. La parole visuelle

Dans une situation bruyante les informations auditives peuvent ne plus étre suffisantes pour
comprendre le message que veut nous transmettre notre interlocuteur. Nous devons alors
utiliser d’autres informations disponibles pour désambiguiser le signal percu, par exemple en
ayant recours a la lecture labiale. Mais afin d’expliquer plus précisément ce que nous
pouvons réellement « lire sur les leévres », il convient de rappeler I'origine du son que nous
tentons de décoder. Nous verrons que les indices visuels peuvent aussi étre porteurs
d'ambiguités, que les levres ne sont pas les seuls indices visuels disponibles sur notre visage
pour nous aider a déchiffrer le message linguistique et, finalement, que dans certains cas
particuliers, lors d’une perte sévere de I'audition par exemple, une aide manuelle peut étre
ajoutée au signal visuel de parole pour améliorer la compréhension.

Bref apergu des articulateurs et résonateurs utilisés dans la production de la parole — Pour
comprendre ce que nous percevons, nous devons d’abord comprendre ce que nous
produisons et surtout comment. Pour générer un son de parole, trois éléments sont
nécessaires : une soufflerie (origine du flux d’air, les poumons), un générateur de source
sonore (principalement les plis vocaux situés au sein du larynx) et des résonateurs (cavités
buccale et nasale) dont les géométries sont controlées par des articulateurs (langue,
machoire, lévres, voile du palais). Dans la production de parole, les poumons permettent de
générer le flux d’air nécessaire notamment a la mise en vibration des cordes vocales. Le
larynx contient les plis vocaux qui, sous certaines conditions de tension musculaire, de degré
d’ouverture et de pression sous-glottique, vont entrer en vibration et permettre la
production de sons modulables en intensité, en hauteur et en timbre. Cependant, tous les
sons de parole ne requierent pas forcément la vibration des plis vocaux, d’autres types de
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sons peuvent étre émis comme les bruits de plosion (ouverture rapide du conduit vocal qui
se traduit par une modification importante mais bréve de la pression orale, donnant lieu a
un son au contenu fréquentiel large mais trés bref) ou de frication (passage de I'air dans une
constriction trés marquée du conduit vocal donnant naissance a un écoulement turbulent
générant un bruit aléatoire au contenu fréquentiel large et étalé dans le temps). C'est
notamment pour cela que nous distinguons les sons voisés (comme les voyelles ou les
plosives voisées comme /b/ ou /d/, provoqués par une mise en vibration des cordes vocales
suivie d’un bruit de plosion) des sons non voisés (comme les consonnes /p/ ou /t/ par
exemple, produites uniquement par un bruit de plosion sans vibration des cordes vocales).
Le terme de « conduit vocal » désigne communément I'ensemble des résonateurs et
articulateurs qui permettent de moduler le contenu spectral des sons émis. En modifiant la
position des articulateurs de maniére contrélée, nous modifions la forme du conduit vocal,
ce qui permet la production d’une multitude de sons de parole pour communiquer (pour
plus de détails sur I'anatomie du conduit vocal voir Perrier et Schwartz, 2016 ; Vilain, 2002).

La perception que nous avons de ces gestes — Si nous regardons rapidement I'alphabet
phonétique international (ou API), prés de 200 sons ont été répertoriés, chacun faisant
référence a un phonéme présent dans au moins une des 7000 langues ou dialectes parlés
dans le monde. Mais lors de la réalisation de ces sons de parole, I'ensemble du conduit vocal
n’est pas toujours visible et seuls les lévres, I'apex de la langue, une partie des dents et la
partie inférieure de la machoire peuvent étre observables. Ce sont ces mouvements visibles
qui nous permettent de « lire » sur les lévres. Ce procédé, aussi appelé « lecture labiale »,
est employé par tout un chacun méme si nous ne sommes pas tous dotés des mémes
capacités de lecture. De plus, tous les phonémes de notre langue ne peuvent pas se
distinguer a la seule vue des mouvements labiaux (Fisher, 1968; Summerfield, 1987, 1991),
ce sont les homonymes labiaux. Certains par exemple n’ont de différent que le trait de
nasalité (expulsion de I'air par le nez et/ou la bouche comme pour /p/ vs. /m/), ou bien le
voisement (i.e., la mise en vibration ou non des plis vocaux comme pour /p/ vs. /b/), tandis
gue d’autres encore sont produits trop a l'arriere du conduit vocal pour étre facilement
identifiés visuellement comme /k/. Ainsi, d’aprés Bernstein et al. (2000), seuls 40% a 60%
des phonémes d’une langue peuvent étre discriminés sur la base de I'information visuelle
seule, et 10 a 20% des mots. Plusieurs études ont été consacrées a I'établissement d’un
classement des phonémes sur la base de leur intelligibilité visuelle. Fisher (1968) par
exemple a été le premier a introduire le terme de « viseme » (contraction de « visuel » et
« phonéme », autrement dit un équivalent visuel du phonéme) pour désigner une unité
minimale percue distinctement d’une autre sur la base de I'information visuelle seule. On
parle alors de « saillance perceptive » (Summerfield, 1987) pour distinguer un phonéme tres
bien percu d’un phonéme confondu. Ainsi, d’apres Gentil (1981), les phonémes
consonantiques les mieux pergus en position initiale sont ceux articulés a I'avant du conduit
vocal comme /p/-/b/-/m/ (« viséeme bilabial », nous regroupons ainsi trois consonnes non
distinguables en termes de mode d’articulation, voisé, non voisé, nasal, mais partageant le
méme lieu d’articulation), ou, /f/-/v/ (« viseme labiodental ») ou ayant un trait visible au
niveau des levres comme /[/-/3/. A l'inverse, les phonémes les plus confondus sont ceux
articulés a 'arriere du conduit vocal comme [/s/, /z/, /t/, /d/, In/, /k/, /g/, In/, /¥/].

Ce que le reste du visage nous apprend — Nous avons jusqu’ici mentionné exclusivement les
levres comme source d’information visuelle nécessaire pour décrypter le message transmis.
On emploie I'expression « lire sur les lévres » et on désigne souvent la perception visuelle
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d’un signal de parole comme de « la lecture labiale », or les dents (McGrath, 1985; cité par
Summerfield, 1991; Thomas et Jordan, 2004), la machoire (Guiard-Marigny, et al., 1996;
Vatikiotis-Bateson, et al., 1998) et la langue (Badin, et al., 2010) présentent également une
part d’information non négligeable pour comprendre visuellement un message. De plus,
dans une situation conversationnelle, il est extrémement rare de ne voir que la bouche de
notre locuteur, c’est son visage en entier (ou partiellement caché parfois, voir Jordan et
Thomas, 2011) qui nous fait face. Ainsi, Thomas et Jordan en 2004 ont montré que les
performances en lecture labiale étaient meilleures lorsque le visage entier du locuteur était
présenté par rapport a la région buccale seule. En effet, les joues (Preminger, et al., 1998), le
haut de la téte (Munhall et Vatikiotis-Bateson, 1998 ; Cvejic et al., 2010) et plus
particulierement les yeux (Vatikiokis-Bateson et al., 1998) joueraient également un réle dans
la perception visuelle de la parole.

Une aide a la lecture labiale : le LPC — Mais tous ces indices précédemment cités ne sont pas
toujours suffisants pour décoder le signal de parole. Comme nous lI'avons mentionné
précédemment, certains homonymes labiaux demeurent. Pour les personnes
malentendantes ou sourdes qui sont confrontées chaque jour aux probléemes que pose la
lecture labiale lors de la compréhension d’'un message oral, il existe le Langage Parlé
Complété (LPC ou "Cued Speech")). Il s’agit d’'un code complémentaire a la lecture labiale,
développé par le docteur Orin Cornett (1994), qui permet d’6ter les ambiguités dues aux
homonymes labiaux. Le principe consiste a associer a chagque phonéme un geste effectué par
la main prés du visage afin de compléter le message. La combinaison de la forme des doigts
(en francais, huit configurations différentes pour les consonnes) et du placement de la main
par rapport au visage (en francais, cinq positions différentes pour les voyelles) permet une
représentation compléte de la langue parlée. Pour reconnaitre un phonéme sans difficulté, il
faut donc associer I'image labiale et la clé manuelle. L'unité de base du LPC est la syllabe CV
(Consonne-Voyelle), la parole est donc codée syllabe par syllabe (pour de plus amples
informations, voir la thése d’Attina, 2005).

Dans cette partie, nous avons ainsi pu constater qu’une quantité importante d’informations
peut étre extraite a partir du signal visuel, du fait de la visibilité de certains articulateurs et
de la présence de mouvements supplémentaires jusque sur la partie haute de la téte, faisant
ainsi du visage entier une source d’indices pour décoder le signal de parole lorsque le son est
absent. Cependant, malgré notre étonnante capacité a lire sur les lévres, certains
homonymes labiaux nous empéchent de percevoir la totalité des phonémes de notre langue.
Une information visuelle supplémentaire peut alors étre ajoutée sous forme de code manuel
afin de désambiguiser I'information. Mais le signal sonore, ajouté au visuel, reste la modalité
perceptive la plus efficace. Nous allons voir dans une seconde partie la complémentarité,
voire la compétition qui existe entre ces deux modalités, notamment dans des situations
complexes et/ou ambiglies.

2. Voir pour mieux entendre

Dans notre quotidien, il est rare de pouvoir tenir une conversation sans qu’aucun bruit ne
vienne parasiter I’échange (bruit des voitures, bruit du vent dans les arbres ou de la pluie sur
le velux, ronronnement d’un ordinateur, murmures des éléves, radio, télévision...). Nous
pouvons tendre I'oreille, mais il s’agirait plutot ici d’ouvrir les yeux pour avoir acces a toutes
les informations disponibles qui pourraient venir compléter le signal sonore manquant par
endroit. Nous allons ainsi détailler I'apport du visuel en milieu bruité, mais nous verrons que
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les difficultés rencontrées lors de la perception auditive ne sont pas forcément inhérentes a
un bruit extérieur, mais bien souvent au signal de parole lui-méme. Nous montrerons
également que le signal visuel n’est pas qu’une aide en cas de difficulté, mais qu’il apporte
des informations complémentaires qui facilitent la perception auditive méme lors de bonnes
conditions d’écoute. Finalement, a travers I'exemple de I'effet McGurk, nous verrons que ces
deux flux sensoriels peuvent entrer en compétition et induire des illusions perceptives.

La contribution de I’entrée visuelle en milieu bruité — Cotton, en 1935, a été le premier a
mettre en évidence la contribution de la modalité visuelle lors de la perception de la parole,
conforté, par la suite, par les travaux de Sumby et Pollack en 1954, qui ont proposé de
quantifier cet avantage perceptif audiovisuel. Comme vu précédemment, notre capacité a
lire sur les levres est certainement ce qui explique que nous soyons capables de comprendre
en partie un message méme lorsque le signal auditif est masqué par du bruit. Cependant,
I'apport des informations visuelles n’est pas illimité, puisqu’il existe un niveau de bruit
maximal au-dela duquel I'aide visuelle n’est plus suffisante pour désambiguiser le message. Il
existe ainsi un niveau de bruit intermédiaire pour lequel le gain audio-visuel est maximum.
En effet, Ross et collegues (2007) ont testé la reconnaissance de mots monosyllabiques en
condition auditive seule, audio-visuelle et visuelle seule en présence de plusieurs niveaux de
bruit différents. Ici, le bénéfice lié a la présence du signal visuel est maximum lorsque le
rapport signal sur bruit ("Signal-to-Noise Ratio" ou SNR) est intermédiaire, soit équivalent
dans cette étude a -12dB. A ce niveau de bruit, I'ajout des informations visuelles permet
d’améliorer de 45% les scores de reconnaissance en modalité auditive seule (environ 20%).
Lorsque le SNR est plus réduit (jusqu’a -24dB), c’est-a-dire que le niveau de bruit est plus
important, le gain lié au signal visuel diminue. Seuls 19% des mots sont reconnus en
perception audiovisuelle, contre 0% en perception auditive seule en présence d’'un SNR égal
a -24dB. De maniére trés intéressante, leur étude suggere également que l'information
linguistique extraite par le participant en condition audio-visuelle est supérieure a la somme
des indices que nous sommes capables de récupérer dans les conditions auditive seule et
visuelle seule (voir également Gagné et al., 2002 ; Schwartz et al., 2004). Cela montre la
grande efficacité des mécanismes d’interaction audio-visuelle en perception de la parole.

La complémentarité des deux flux sensoriels auditif et visuel — || faut également préciser le
role complémentaire des indices visuels et auditifs. En effet, bien que le signal sonore seul
soit pergu et compris dans sa totalité alors que seuls 10 a 20% des mots sont pergus en
lecture labiale seule, les traits présents dans le signal visuel ne sont pas redondants avec les
informations présentes dans le flux auditif de parole (Summerfield, 1987). Certaines
caractéristiques, comme le lieu d’articulation du phonéme, seront trées rapidement
masquées par du bruit tandis qu’elles resteront trés saillantes visuellement (/p/ vs. /t/ par
exemple). A l'inverse, le voisement, d0 a la mise en vibration d’un organe non visible, le
larynx, est auditivement saillant et robuste au bruit (/p/ vs. /b/ par exemple). Des résultats
similaires ont été montrés (voir Benoit et al., 1994) pour des phonémes vocaliques : une
hiérarchie perceptive en condition auditive seule est observée : /a/ > /i/ > /y/ du fait d’une
intensité propre a chacune des voyelles (/a/ a une intensité supérieure a /i/ qui a elle-méme
une intensité plus forte que celle de /y/) et cette hiérarchie est différente en perception
audio-visuelle trés bruitée (SNR de -24dB), /y/ > /a/ > /i/ du fait d’une information labiale
plus stable pour la voyelle /y/ (arrondissement des lévres moins impacté par
I’environnement consonantique que la voyelle /a/ et plus encore la voyelle /i/, plus
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dépendante des effets de coarticulation). Ces résultats supportent I'idée d’une
complémentarité des informations auditives et visuelles.

Lorsque la difficulté provient du signal sonore lui-méme — Mais le bruit extérieur n’est pas la
seule difficulté rencontrée lors de la réception du message. Certaines caractéristiques
propres au locuteur ou au contenu du message peuvent mettre a mal notre compréhension.
Reisberg et collegues (1987) ont ainsi montré qu’en condition auditive seule, la
compréhension d’un contenu sémantique complexe pouvait s’avérer trés moyenne. Mais
grace aux indices visuels, la compréhension s’en trouvait nettement améliorée. En 2001,
Arnold et Hill ont également testé ces différentes situations : la perception d’un discours
sémantiquement et syntaxiguement complexe en condition auditive seule et audio-visuelle,
la perception d’'un texte francais par des participants de langue maternelle anglaise
apprenant le francgais, et finalement la perception d’un texte anglais prononcé par un
locuteur anglais ayant un accent différent des participants. Pour chacune de ces situations
un bénéfice lié a la présence de I'information visuelle a pu étre observé, montrant ainsi
qu’en l'absence de bruit, la lecture labiale peut aider a désambiguiser un signal auditif
complexe méme si celui-ci n’est pas détérioré physiquement. Des travaux complémentaires
ont été réalisés par Navarra et Soto-faraco (2005) sur une possible amélioration de la
perception d’une langue seconde étrangere lors de I'ajout des informations visuelles. Des
contrastes phonétiques en catalan présentés a un groupe bilingue catalan-espagnol
dominant ont effectivement été mieux percus lorsque les stimuli étaient présentés audio-
visuellement.

L’illusion McGurk — Bien que I'apport de la modalité visuelle soit plus flagrant en milieu
bruité, des études suggerent que la modalité visuelle est systématiquement utilisée pour la
perception de la parole. Cela suppose I'existence de mécanismes d’intégration des flux
auditif et visuel. Le caractere spontané et irrépressible de la lecture labiale, méme dans un
contexte d’écoute confortable, a été mis en évidence lors de la présentation simultanée d’un
signal auditif et d’un signal visuel incongruents. En effet, la présentation d’'un message
parfaitement audible en méme temps que des mouvements articulatoires correspondant a
un message différent conduit souvent I'auditeur a percevoir un percept qui ne correspond
pas a l'information auditive et qui intégre des traits de lI'information visuelle sans pour
autant correspondre non plus complétement au signal visuel de parole. Ainsi, plusieurs types
de percepts ont été obtenus, résultant soit d’une fusion (/ba/ auditif + /ga/ visuel = /da/),
soit d’'une combinaison (/ga/ auditif + /ba/ visuel = /bga/) des deux signaux. Cette perception
présente une grande variabilité entre les participants (voir Sekiyama et al., 1991, 2003 pour
une expérience sur des participants japonais visiblement moins sensibles a cet effet). Cette
illusion perceptive, appelée « effet McGurk » (McGurk et MacDonald, 1976), démontre une
utilisation de lI'information visuelle présente méme lorsque le signal auditif est clair et non
ambigu et suggére [I'utilisation de mécanismes d’intégration audio-visuelle (nous les
décrirons plus en détails dans la section suivante). Ce phénomene a été largement étudié
dans la littérature (pour une revue, voir Colin et Radeau, 2003) et plusieurs expériences ont
montré gu’il était possible d’influencer cet effet, en I'amplifiant grace a I'ajout de bruit par
exemple (Sekiyama et al., 2003) ou au contraire en le diminuant en perturbant I'attention
des participants (par exemple, Alsius et al., 2005, 2007).

A travers ces exemples, nous avons montré le r6le crucial de la lecture labiale dans la
perception d’un signal sonore. Bien que seule elle ne permette pas de comprendre la totalité
du message, ajoutée a un signal auditif bruité, ambigu ou complexe, elle apporte des

18



Partie Théorique — B

informations complémentaires pour reconstruire et ainsi comprendre le message
linguistique transmis. Elle permet également d’améliorer la compréhension alors que la
situation conversationnelle est confortable et dans certains cas, elle peut méme nous jouer
des tours tant elle est spontanée et irrépressible. Cela conforte I'idée d’une parole non plus
simplement auditive, mais bien audio-visuelle. Dans la prochaine section, nous allons nous
intéresser aux mécanismes cérébraux qui permettent a ces deux flux d’informations
sensorielles différents d’étre intégrés pour former un percept unifié.

3. Régions cérébrales impliquées dans la perception et l'intégration audiovisuelle de
la parole

Plusieurs patrons d’intégration ont été proposés dans la littérature afin de déterminer le
module de traitement au niveau duquel s’effectue I'intégration des informations auditives et
visuelles en un percept unifié. D’aprés Schwartz et collaborateurs (1998), il existerait quatre
modeles envisageables de fusion audio-visuelle de la parole (voir Figure 7) :
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(c) — Recodage modalité Dominante (d) — Recodage modalité Motrice

Figure 7: Quatre principaux modéles possibles d’intégration audio-visuelle pour la perception de la
parole d’aprés Robert-Ribes, Schwartz et Escudier (1995)

un premier modele dans lequel la fusion audio-visuelle et I'identification phonétique se fait
directement sans traitement préalable des informations unimodales (‘identification directe’),
un second modele dans lequel la classification phonétique se fait séparément dans les deux
modalités, la fusion s’opérant aprés la classification (‘identification séparée’), un troisieme
modeéle dans lequel I'entrée visuelle est recodée de maniéere précoce dans la modalité
auditive, dite modalité dominante (‘recodage dans la modalité dominante’) et enfin un
guatrieme modeéle dans lequel les deux modalités sont recodées vers la modalité motrice,
I'identification phonétique s’effectuant sur la base des caractéristiques articulatoires de la
représentation commune obtenue (‘recodage commun des deux entrées sensorielles vers la
modalité motrice’).

Face a ces quatre modeles théoriques d’intégration audio-visuelle, les études de
neuroimagerie ont depuis permis de préciser la localisation des régions cérébrales
impliquées dans ces mécanismes et le décours temporel de l'intégration des différentes
informations sensorielles, c’est-a-dire a quel moment se fait le traitement et 'unification des
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deux flux. L'aspect temporel sera traité dans la partie C-2 de ce manuscrit. Dans cette
section nous n’aborderons que la question des régions cérébrales impliquées dans ces
traitements. Des études en imagerie par résonance magnétique fonctionnelle (functional
magnetic resonance imaging, fMRI) ont, en effet, pu mettre en évidence I'existence de
régions spécifiquement impliquées dans les processus d’intégration audio-visuelle de stimuli
de parole

Le pSTS/pSTG — La partie postérieure du STS/STG, a la jonction entre les régions auditives et
visuelles, semble étre le "berceau" de l'intégration audio-visuelle de stimuli de parole. En
effet, une activation a été observée, principalement dans I’'hémisphére gauche, lors de la
perception de parole aussi bien auditive et visuelle qu’audio-visuelle (Calvert et al., 1997,
2000; Callan et al., 2003, 2004; Calvert et Campbell, 2003; Jones et Callan, 2003; Skipper et
al.,, 2005, 2007). D’autre part, et en accord avec les recherches effectuées sur la région
homologue du cerveau de primates non-humains, une parcellisation fonctionnelle de cette
région a été démontrée chez I’homme en réponse a des stimuli auditifs, visuels et tactiles
(Beauchamps et al., 2004a, 2004b , 2005).

De plus, Calvert et collaborateurs (2000) ont montré que le pSTS était plus activé lors de la
présentation de stimuli bimodaux, par rapport a la somme des activités observées lors de la
présentation de stimuli unimodaux auditifs et visuels (réponse supra-additive). Inversement,
ils ont également observé une diminution de I’activité de cette région dans le cas de stimuli
audio-visuels incongruents (réponse sous-additive; Calvert et al., 1997, 2000). Ces
phénomeénes de supra- et sous-additivité démontrent que les signaux auditifs et visuels ne
sont pas traités séparément puis unifiés, puisqu’on aurait alors une activité similaire entre
I'activité liée a la présentation AV et la somme des activités lié a A + V. Or une différence
d’activation démontre bien qu’un traitement spécifique intervient dés lors que les deux
percepts sont présentés simultanément. Les travaux de Beauchamp et colléegues en TMS
sont venus conforter I’hypothése du réle crucial du pSTS dans les mécanismes de fusion des
flux audio-visuels de parole. En effet, ils ont montré que I’envoi d’'une impulsion unique au
niveau du pSTS interférait avec la perception de stimuli incongruents du type McGurk, sans
pour autant entraver la perception des stimuli audio-visuels congruents (Beauchamp et al.,
2010).

Cette modulation des réponses neuronales serait en partie due a des mécanismes de
projection puis de rétropropagation de I'information entre les aires primaires, secondaires et
associatives au sein des différentes régions auditives et visuelles (Mottonen, 2004; Hertrich
et al., 2007). Selon Senkowski et collegues (2008, voir Figure 8), un des scénarios possibles
pour expliguer ces modulations serait I'existence d’interactions ascendantes et
descendantes entre les régions uni-sensorielles (auditives et visuelles) et intégratives
(régions  pariétales et temporales supérieures) pour parvenir a  une
cohérence/synchronisation neuronale nécessaire a lintégration des différentes sources
sensorielles.

Ainsi, I'implication du pSTS/STG en réponse a des stimuli unimodaux et audio-visuels et les
phénomeénes de supra- et sous-additivité lors de la perception de parole audio-visuelle
laissent a penser que le pSTS serait le lieu principal d’intégration des signaux auditifs et
visuels de parole.
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TRENDS in Neurosciences

Figure 8 :  Scénarios possibles pour le liage multimodal a travers la cohérence neuronale. (a) le
scénario le plus simple prédit une synchronisation neuronale entre les régions sensorielles de bas
niveaux (le cortex auditif (A) et le cortex visuel (V) ici). (b) Une autre possibilité est d’envisager que
ce changement de cohérence neuronale pourrait avoir lieu dans les régions intégratives de plus haut
niveaux (régions pariétales ou temporales supérieures (M)). (c) Ces changements dans la
synchronisation des oscillations cérébrales des régions sensorielles (A et V) pourraient étre associés
a 'augmentation de I'activité oscillatoire des régions intégratives (M). Ce changement pourrait étre
le reflet d’interactions ascendantes et descendantes entre les régions uni- et multi-sensorielles. (d et
e). De maniere plus générale, I’existence d’interactions beaucoup plus complexes pourrait étre
envisagée entre les régions frontales, les régions temporo-pariétales, les aires unisensorielles et des
structures sous corticales (f ; Figure extraite de Senkowski et al., 2008).

Le systéme moteur — En plus d’étre impliqué dans la perception auditive de la parole (voir
section A-4), le systeme moteur semble jouer un role important dans l'intégration de Ila
parole audio-visuelle. Effectivement, des études suggerent que ce phénomeéne de fusion
serait en partie modulé par le systeme moteur de la parole (incluant notamment la partie
postérieure du gyrus frontal inférieur et le cortex prémoteur ventral adjacent,
principalement dans I’hémisphére gauche). Une augmentation des activités motrices a été
observée lors de la perception audio-visuelle de la parole par rapport a la perception de
stimuli unimodaux auditifs et visuels (Callan et al., 2003 ; Skipper et al., 2005, 2007). A
I'inverse du pSTS, le systeme moteur semble plus activé lors de la présentation de stimuli
incongruents par rapport a des signaux congruents (Jones et Callan, 2003). Finalement,
Callan et son équipe (2003, 2004) ont montré qu’en dégradant le signal auditif ou visuel de
parole lors d’une présentation bimodale, une activation plus importante des régions
motrices pouvait étre observée. Ces études suggerent ainsi I'existence de mécanismes de
simulation motrice lors de la perception audio-visuelle de la parole et soutiennent
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I’hypothése de processus d’appariement et d'intégration entre signaux auditifs et visuels et
connaissances procédurales motrices de I'auditeur (Schwartz, Sato et Fadiga, 2008; Schwartz
et al.,, 2012).

Ces résultats sont cohérents avec le modéle neurobiologique de Skipper et collegues (2007;
voir partie A-3) qui propose que les informations extraites des signaux auditifs et visuels de
parole seraient des hypotheses et non des interprétations définitives concernant le message
percu. Ces hypothéses seraient générées dans le pSTS, lieu de convergence des flux
sensoriels, pour ensuite étre envoyés vers le cortex prémoteur ventral (PMv) afin d’étre
appariées aux commandes motrices. De |a, des prédictions sensorielles seraient renvoyées
par copies d’efférence au pSTS afin de contraindre l'interprétation du message percu. Ainsi,
en plus des aires sensorielles auditives et visuelles activées lors de la présentation d’un
stimulus audio-visuel de parole, le pSTS et les régions motrices (particulierement le cortex
prémoteur ventral) formeraient un réseau temporo-pariéto-frontal optimum pour traiter et
améliorer l'interprétation du signal multisensoriel entrant.
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PARTIE THEORIQUE - C

LA NATURE PREDICTIVE DE LA PERCEPTION DE LA PAROLE

Les deux premiéres sections de ce chapitre nous ont permis de montrer que la parole n’était
pas qu’auditive. Avec l'aide du signal visuel de parole et des connaissances procédurales
motrices que nous avons des gestes articulatoires, le traitement auditif est amélioré, facilité
voire perturbé. Nous allons voir ici les mécanismes qui permettent a notre cerveau d’utiliser
et de combiner toutes ces informations afin de prédire le contenu des signaux entrants.
Dans un premier temps, nous expliquerons brievement certaines théories du codage
prédictif, d’un point de vue général d’abord puis son application au domaine de la parole.
Nous verrons ensuite les mécanismes neuronaux a I'origine de ces processus prédictifs lors
de la perception de la parole audio-visuelle.

1. Théorie du codage prédictif

Il faut voir le cerveau non pas comme un systéme « passif » entrée-sortie dans lequel les
entrées sensorielles sont traitées de maniere hiérarchique : des aires sensorielles primaires,
secondaires, associatives jusqu’aux aires de plus haut niveau, mais plutét comme un
systeme « proactif », capable d’émettre des prédictions et d’en vérifier la validité en les
comparant avec les entrées sensorielles a chaque sous-niveau de traitement. Le sens de
circulation des informations serait donc « bidirectionnel », avec dans un sens ascendant le
traitement des entrées sensorielles, de la périphérie vers le cortex et dans un sens
descendant, les prédictions générées par le cerveau sur la nature de ces entrées sensorielles,
a chaque niveau de traitement (voir Figure 9).

Predictions - ‘E,

+ Prediction errors

)E\\/B‘ (mismatch response)

"l ‘ Prediction errors
‘ (mismatch response)

Sensory input

Figure 9 : Trajet d’une information sensorielle a différents niveaux de traitements et a travers deux
populations neuronales types : les unités d’erreurs (E) et les unités de représentation (R). Dans ce
modeéle, les connections ascendantes (traits pleins bleus) transportent les erreurs de prédictions et
les connections descendantes (traits pleins verts) transportent les prédictions (Figure extraite de
Stefanics et al., 2014) .
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La prédiction fournirait un cadre optimal pour minimiser conjointement le temps de
traitement de ces informations et le colt du traitement neuronal associé en utilisant les
représentations préalablement stockées en mémoire. Ainsi, a partir des entrées sensorielles,
le cerveau inférerait un modéle interne du monde extérieur qui permettrait par la suite de
créer des prédictions sur ces entrées sensorielles. Il générerait en permanence ces
anticipations/prédictions et lorsqu’il y aurait une violation du modéle, c’est-a-dire lorsque
les traitements de ces entrées sensorielles seraient différents du modéle, il produirait alors
des messages d’erreur ou de surprise. La théorie du codage prédictif (Friston, 2005) stipule
que les activités se propageant de facon ascendante (de type « bottom-up ») et descendante
(« top-down ») permettraient I'estimation d’erreur de prédiction, c’est-a-dire la différence
entre ce que nous anticipons (les prédictions) et ce que nous percevons réellement (les
entrées sensorielles). Une actualisation systématique du modeéle interne du monde extérieur
se ferait grace aux erreurs de prédictions : tant que les prédictions seraient correctes, le
modele serait renforcé, en revanche, si en cas de prédictions inexactes, le modéle serait
réactualisé pour ne pas reproduire cette erreur par la suite et ainsi anticiper au mieux les
événements a venir.

Nous allons voir dans un premier temps comment cette hypothése du codage prédictif peut
s’appliguer aux mécanismes qui sous-tendent la parole, puis plus spécifiguement en quoi les
indices visuels du signal de parole peuvent contraindre les prédictions faites sur le contenu
du signal auditif.

La parole prédictive — Notre cerveau serait donc un systeme prédictif, il prendrait en compte
ce qui a été formulé jusque-la et anticiperait/prédirait, en fonction de notre expérience
passée et du contexte, ce qui va étre percu par la suite. Mais pour mieux comprendre
I'aspect prédictif de la perception de la parole, il est important dans un premier temps
d’expliquer les mécanismes de prédictions qui sous-tendent la production de la parole.

Modéles de production de la parole — Pour comprendre ce couplage perception-action, il est
nécessaire de comprendre comment est générée une action — ici des gestes de parole, c’est-
a-dire comment fonctionne notre contréle moteur de la parole. Pour produire un son, trois
étapes sont nécessaires : La planification du mouvement, I'exécution du mouvement et le
contréle/la vérification de ce qui a été produit.

Le modéle de Wolpert (1997) : Dans ce modele du contréle moteur de la parole, deux
modeles internes (c’est-a-dire deux circuits neuronaux différents) seraient impliqués dans la
production d’un geste articulatoire (voir Figure 10): le modeéle « inverse » qui permettrait
I’exécution de l'action préalablement planifiée et le modéle « direct » qui permettrait de
prédire les conséquences sensorielles de I'action exécutée. Lors de la planification du geste,
le modele inverse géneérerait les commandes motrices nécessaires pour atteindre les buts
articulatoires (et auditifs) désirés et les enverrait au systéme articulatoire et phonatoire pour
que les gestes de parole soient exécutés. En paralléle, le modele inverse enverrait également
des copies de ces commandes motrices (« copies d’efférence ») au modeéle direct qui est
chargé de générer une prédiction des conséquences auditives et somatosensorielles
(décharges corollaires) de ces commandes motrices. Les copies d’efférence permettraient
d’anticiper I'action et d’informer le systeme nerveux central sur les conséquences des
actions engagées avant méme que l'information sensorielle (conséquence de I'action) soit
disponible. Ainsi, le modele direct aurait pour réle d’associer les commandes motrices (via
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les copies d’efférence) et leurs conséquences en émettant des prédictions basées sur les
représentations internes déja apprises par le modéle.
Intention
v 2.
Etat désiré .“ " | <
| T J

Modéle
Inverse

Commandes
Motrices

» Etat prédit

Modéle
Direct

A

b { Copie d'efférence )

Y .

. S“,:.:.cmc ‘ Feedback sensoriel prédit
Moteur << décharge corollaire >>

3 Y - 3 Y
Etat réalisé (N5,
Y b v
Systéme
\ Sensoriel /

Expérience feedback sensoriel vécu
sensorielle vécue

Figure 10: Schéma du contréle moteur de la parole de Wolpert (Figure issue de la thése de Lucile Rapin
(2012) adaptée de Wolpert, 1997 et Blakemore, 2003). Les sommateurs 1, 2 et 3 représentent les 3
comparaisons effectuées durant le processus de réalisation d’une action de parole.

Trois comparaisons seraient effectuées durant ce processus de production afin d’ajuster au
mieux le geste a exécuter en fonction du but et des modeéles/représentations internes :

e Une premiere comparaison se ferait entre la sortie effective (ce qui est réellement
produit) et I'état désiré au départ (les buts) afin d’ajuster si nécessaire les paramétres de
I’action en cours (voir le sommateur 1 de la Figure 8).

e Une seconde comparaison se ferait entre I'état désiré (les buts) et I'état prédit afin
d’ajuster les commandes motrices avant la réalisation de I’action. Ce processus est plus
rapide car il ne nécessite pas d’attendre I’exécution du geste (voir le sommateur 2 de la
Figure 8).

e Et enfin, une troisitme comparaison se ferait entre la sortie effective (ce qui est
réellement produit) et la sortie prédite afin d’ajuster le modéle direct (et les
représentations internes déja existantes) pour les prédictions futures (voir le sommateur
3 de la Figure 8).

Le modele DIVA (1994, 2011): Un second modele est également intéressant pour
appréhender la nature prédictive de la perception de la parole. Guenther et collegues (1994,
2011) proposent en effet un modele neurobiologique sensorimoteur de la production de la
parole qui vise a rendre compte des interactions entre les aires motrices, somatosensorielles
et auditives durant la production de parole (voir Figure 11).
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Figure 11: Schéma du modéle DIVA du contréle moteur de la parole (figure extraite de Guenther et
Vladusich, 2012). Deux systémes de contrdles différents : le systéeme direct (feedforward, en violet)
et le systéme rétroactif (feedback, en gris).

Dans ce modele, appelé DIVA (pour "Directions Into Velocities of Articulators"), il existerait
deux systéemes de controles bien distincts : un premier systéme « direct » (ou « proactif »,
« feedforward ») responsable de I'exécution des mouvements des articulateurs jouerait un
role clé dans les processus d’acquisition du langage. Ce serait en effet ce systeme qui
permettrait d’apprendre les relations entre les représentations phonémiques, motrices,
auditives et somatosensorielles. Et un second systeme de « rétroaction » (« feedback ») qui
vérifierait la bonne réalisation de |'objectif de départ en comparant la réponse attendue et la
réponse effective. Ainsi, pour parler, un locuteur activerait une carte de sons de parole
(« speech sound map ») localisée dans le cortex prémoteur ventral gauche), initiant ainsi
deux systéemes de controles en paralléle : le systeme direct qui initierait les plans moteurs du
geste a produire afin d’exécuter le programme moteur, et en paralléle le systeme de
contréle du feedback qui recevrait des informations relatives aux conséquences sensorielles
des commandes motrices au sein de cartes d’erreurs auditives et somatosensorielles
("auditory and somatosensory error maps"). Ces cartes d’erreurs permettraient de comparer
les prédictions sensorielles avec les signaux entrants pour transmettre au cortex moteur
primaire, en cas d’erreurs, des informations nécessaires a I'ajustement de I'acte moteur via
une carte de controle rétroactif ("feedback control map").

La prédiction dans les modéles de perception de la parole — Les modeéles de perception de la
parole s’appuient sur des principes similaires a ceux discutés dans le cadre des modeles de
production, ce qui souligne encore une fois ce lien étroit entre les mécanismes de
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production et de perception. Prenons par exemple deux des modeéles que nous avons déja
évoqués plus tot dans ce chapitre : le modéle d’analyse par synthése de Skipper et collegues
(2007 ; voir partie A-3) et le modele a double voie antérieure/postérieure de Scott,
Rauschecker et collégues (2003 ; voir partie A-3). Ces deux modéles, en plus de traitements
purement sensoriels, font tous deux référence a une voie dorsale (sensorimotrice),
impliquée dans les mécanismes d'appariement entre représentations sensorielles et
motrices. D’apres ces modeles, le circuit neuronal utilisé pour produire les gestes de parole
serait en partie recruté pour simuler les commandes motrices a I'origine du son percu. De 13,
des copies d’efférence (c’est-a-dire les conséquences/prédictions sensorielles de I'action
produite, de maniére similaire aux copies envoyées par le modeéle inverse du modele de
Wolpert (1997) ou recues par le systéeme rétroactif du modéle de Guenther (1994, 2011))
vont étre renvoyées, soit directement au cortex auditif (dans le cas du modeéle de Skipper et
collegues), soit a une interface sensorimotrice située au niveau de I'IPL (dans le cas du
modele de Scott, Rauschecker et collegues) afin d’étre comparées aux hypothéses
phonémiques émises au préalable (Skipper et al., op. cit.) ou directement aux entrées
sensorielles effectives (Scott et al., op. cit.) dans le but de contraindre I'interprétation finale
du signal auditif.

Le role des prédictions motrices serait d’autant plus important lorsque le signal auditif est
dégradé. Elles permettraient en effet d’avoir acces aux différentes représentations motrices
qui pourraient étre a l'origine du signal sonore produit, contraignant ainsi I'espace des
interprétations du message linguistique percu. Mais il est plus aisé de percevoir la parole a
travers toutes les modalités sensorielles disponibles. En effet, I'intégration multisensorielle
de la parole améliorerait la perception du signal auditif de parole en réduisant, dans le cas
d’un signal bruité par exemple, I'ambiguité des stimuli. Nous allons montrer dans la section
suivante comment le cerveau utilise les informations visuelles pour prédire le signal auditif
de parole.

Intégration multisensorielle — Les informations visuelles contenues dans le signal de parole
nous permettent de désambiguiser le message linguistique transmis dans un environnement
parfois bruité. Non seulement elles nous permettent de combler les manques du signal
acoustique dégradé, mais elles améliorent et facilitent I'interprétation finale du message.
Nous pouvons attribuer au signal visuel la propriété de "prédire" la parole auditive, et ce, en
partie du fait de sa précédence naturelle sur les informations auditives. En effet, dans la
littérature il a été longtemps admis que l'information des lévres précédait I'information
auditive d’environ 150ms (van Wassenhove et al., 2007 ; Chandrasekaran et al., 2009).

Cette précédence est visible au niveau syllabique et vocalique, mais elle est toutefois
débattue dans le cas d’un flux de parole continu. SSchwartz et Savariaux (2014) ont en effet
montré qu’il peut effectivement exister une forte anticipation visuelle, mais qu’elle n’est
essentiellement présente que dans le cas d’'une préparation du geste articulatoire en début
de séquence de sons, durant laquelle aucun son n’est encore produit. Dans le cas d’un flux
de parole continu, les auteurs parlent plutot de gestes co-modulaires. Ces gestes seraient
modulés en méme temps que le signal sonore avec des phénomenes d’asynchronie entre les
informations visuelles et auditives plus complexes que prétendu jusqu’alors. Dans leur
expérience, ils ont enregistré des syllabes audio-visuelles CV isolées (composées d’une des
consonnes (C) suivantes: /p t k b d g m n/, suivies de la voyelle (V) /a/) ainsi que des
enchainements ininterrompus de plusieurs syllabes audio-visuelles (du type VCVCVCV)
prononcées par un locuteur frangais. lls ont ensuite fait une analyse acoustique et visuelle
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sur la base de données enregistrées afin d’obtenir le début du signal acoustique ainsi que la
trajectoire des lévres pour chaque syllabe isolée et enchainée. Les auteurs ont ainsi confirmé
la précédence du visuel sur I'auditif lors de la perception de syllabes isolées, avec une avance
allant de 150ms a 400ms, ce qui est cohérent avec les résultats de van Wassenhove et
collegues (2007) et Chandrasekaran et collegues (2009). Cependant lors de la perception
d’une séquence de plusieurs syllabes (impliquant des gestes co-modulaires), la précédence
du visuel est réduite (70ms) et I'auditif est parfois méme plus précoce que le visuel (20ms ;
dans le cas de consonnes voisées notamment).

Notons également un phénomene intrinseque au flux de parole continu : la coarticulation.
Cette notion est a distinguer des gestes co-modulaires. En effet, la coarticulation est relative
a la succession des gestes articulatoires et non a la relation temporelle entre les
informations visuelles et auditives. Elle peut s’expliquer par la propriété physique d’un objet
en mouvement, qui ne peut passer d’'un état a un autre instantanément, mais qui doit
effectuer cette modification progressivement. Ainsi en parole, la forme du conduit vocal
pour un son donné ne peut se transformer instantanément en une autre forme pour
produire un autre son. Le changement doit se faire progressivement. La configuration
nécessaire pour produire le phonéme suivant va donc influencer la forme du conduit vocal
du phonéme qui est en train d’étre produit, par un effet d’anticipation du geste articulatoire
a venir, et le phonéme futur sera lui aussi teinté par la configuration qu’avait le conduit vocal
précédemment. Or, ces phénomenes d’anticipation sont parfois visibles avant d’étre
audibles, et parfois au contraire audibles avant d’étre visibles (Troille et al., 2010).

C’est probablement pour cette raison qu’un certain nombre d’études ont observé que le
phénomeéne d’intégration tolérait jusqu’a 250ms de désynchronisation auditive et visuelle
sans perturber l'intégration optimale. Dans leur expérience, van Wassenhove et colleégues
(2007) ont présenté deux jeux de stimuli désynchronisés aux participants (des syllabes
incongruentes de type McGurk et des syllabes congruentes) avec deux consignes
différentes : une tache d’identification de la syllabe pergue et une tache de jugement de la
synchronisation des stimuli présentés. Leurs résultats montrent que quelle que soit la tache
demandée, l'identification audio-visuelle des stimuli ainsi que le jugement temporel
toléraient jusqu’a 250 ms de désynchronisation audio-visuelle pour des syllabes congruentes
ou non. Cependant, cette asynchronie n’est pas tolérée de la méme fagon en cas de
précédence du visuel sur I'auditif ou, a contrario, en cas de précédence de l'auditif sur le
visuel. lls ont en effet montré qu’une précédence du visuel était mieux tolérée qu’une
précédence du signal auditif, ce qui parait cohérent avec le décours temporel naturel de la
parole audio-visuelle.

L’asynchronie audio-visuelle n’est donc pas nécessaire pour que le cerveau émette des
prédictions. Nous avons vu qu’une entrée auditive seule produisait déja des prédictions
motrices sur le contenu du signal auditif. Nous avons également vu que le signal visuel
pouvait améliorer ces prédictions, bien qu'il ne soit pas systématiquement en avance sur les
événements auditifs présents. Les résultats mentionnés ont également mis en évidence la
large tolérance a I'asynchronie des mécanismes d’intégration audio-visuelle, c’est-a-dire
qu’ils peuvent se réaliser de facon optimale malgré un décalage relativement important
entre le visuel et I'auditif. Nous allons voir dans une seconde partie en quoi les données
électrophysiologiques peuvent permettre d’étudier les prédictions émises a partir des
informations visuelles sur le signal auditif entrant.
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2. Mécanismes neuronaux du codage prédictif

Dans cette section, nous allons nous intéresser aux mécanismes neuronaux du codage
prédictif de la perception de la parole. Nous I'avons vu, le cerveau n’est pas un systéme
« passif » et unidirectionnel, il existe des mécanismes de prédictions qui, a travers des flux
« bottom-up » (visuel -> auditif) et «top-down » (auditif -> visuel) entre les aires
sensorielles, permettent de contraindre 'interprétation finale du signal auditif entrant. Nous
avons également mentionné que nos connaissances procédurales motrices pouvaient elles
aussi améliorer les traitements auditifs et visuels. Nous pouvons donc supposer qu’il
existerait également un échange d’information entre les régions sensorielles auditives et
visuelles et le systtme moteur, a travers de possibles flux bi-directionnels entre ces
différents centres de traitement.

L’électro-encéphalographie (ou EEG) est une méthode d’exploration cérébrale non-invasive
qui permet d’enregistrer I'activité électrique du cerveau afin d’étudier le décours temporel
des processus de traitements des informations. Elle est donc 'outil idéal pour observer les
mécanismes neuronaux du codage prédictif, notamment I'influence du signal visuel sur les
traitements auditifs de la parole. Nous allons décrire dans cette partie les différents
marqueurs typiques de l'intégration de syllabes audio-visuelles: une modulation de
I'amplitude et de la latence représentée par les pics d’activation des potentiels évoqués
auditifs (PEAs) N1 et P2. Nous verrons dans le méme temps les études EEG princeps qui ont
participé a la compréhension des mécanismes électrophysiologiques de I'intégration audio-
visuelle de la parole.

Amplitude et latence — Bien que nous allons utiliser ici le terme « d’intégration précoce », il
est important de noter que les potentiels évoqués auditifs (PEAs) que nous allons
mentionner par la suite sont des potentiels évoqués en réalité « tardifs » au sein de la chaine
de traitements de décodage acoustique, c’est-a-dire qui apparaissent au minimum 50 ms
aprés le début du stimulus acoustique (a contrario des potentiels « précoces » qui reflétent
des mécanismes sous-corticaux et qui apparaissent moins de 10 ms apres le début du signal
acoustique). Ces potentiels évoqués sont des réponses neuronales a une stimulation
sensorielle extérieure. Il existe différents pics d’activations, comme la P50 (pic positif
apparaissant 50 ms apres le début de signal acoustique), les N1/P2 (pics respectivement
négatif et positif apparaissant 100 et 200 ms aprés le début du signal acoustique), la P300 et
la N40O (pics respectivement positif et négatif apparaissant 300 et 400 ms apres le début du
signal acoustique). Dans la suite du manuscrit nous nous focaliserons sur les caractéristiques
des PEAs N1 et P2, marqueurs typiques de I'intégration audio-visuelle précoce (voir aussi des
résultats similaires obtenus par le paradigme de la Mismatch Negativity, Colin et al., 2002).
Une modulation de leur amplitude ou de leur latence est un indice pour étudier I'influence
des informations visuelles sur I'activité cérébrale induite par une entrée auditive. Dans cette
sous-section, nous étudierons les PEAs N1 et P2 pris ensemble ( complexe N1/P2). Nous les
dissocierons dans la section suivante.

Amplitude - Des études en EEG ont montré que la présentation d’un stimulus audio-visuel de
parole était généralement accompagnée d’une diminution de I'amplitude des PEAs, par
rapport a la présentation uniqguement auditive du méme stimulus (Klucharev, Méttonen et
Sams, 2003 ; Besle et al., 2004 ; van Wassenhove, Grant et Poeppel, 2005; Stekelenburg et
Vroomen, 2007 ; Pilling, 2009 ; Vroomen et Stekelenburg, 2009). Cependant, cette analyse
n’est pas suffisante pour déterminer si ces PEAs liés a une présentation audio-visuelle sont
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uniqguement le résultat de traitements auditifs et visuels séparés et indépendants ou si, au
contraire, ils sont le reflet d’'une interaction entre les traitements des informations auditives
et visuelles. Afin d’éclaircir cette question, Klucharev, Mottonen et Sams (2003) ont comparé
les réponses évoquées auditives enregistrées lors d’'une présentation de syllabes visuelles,
auditives ou audio-visuelles. En analysant les signaux EEG relatifs a la présentation audio-
visuelle (AV) et a la somme de signaux EEG relatifs a une présentation auditive et visuelle
(A+V), ils ont montré une réduction de I'amplitude en perception AV par rapport a la somme
des conditions A+V. Leurs résultats montrent qu’il existe bien des interactions audio-
visuelles qui sont mises en évidence par une diminution de I'amplitude des réponses
évoquées auditives (voir également Besle et al., 2004 et van Wassenhove et al., 2005 pour
des résultats similaires).

Une explication possible de cette diminution d’amplitude pourrait venir des prédictions
visuelles envoyées dans le cortex auditif, créant ainsi une « désactivation » (selon les termes
de van Wassenhove et al.) ou une « dépression » (selon les termes de Besle et al.). En accord
avec cette hypothese, il est a noter que selon la théorie du codage prédictif, les prédictions
sensorielles permettraient de réduire le nombre de candidats acoustiques possibles et de |a
une diminution des réponses neuronales auditives.

L’attention pourrait également avoir un réle dans cette réduction de I'amplitude. En effet,
nous pouvons supposer une différence dans I'attention portée a l'information auditive
lorsque le stimulus est uniquement auditif (I’attention est entiere), par rapport a un stimulus
audio-visuel pour lequel I'attention serait partagée entre les informations auditives et
visuelles générant ainsi une réponse plus faible dans le cortex auditif. Afin d’éclaircir cette
nouvelle hypothése, Pilling (2009) a entrepris de tester |'effet de I'attention sur la perception
audio-visuelle de stimuli synchrones ou non par rapport a une perception auditive seule. En
effet, l'intégration audio-visuelle ne pourrait se faire que durant une période précise
(d’environ 250ms comme vu précédemment), donc si le décalage entre le signal auditif et le
signal visuel dépasse cette fenétre temporelle, et si la réduction de I'amplitude est un
marqueur de cette intégration, alors cette réduction d’amplitude observée en condition
audio-visuelle naturelle devrait étre largement réduite en condition audio-visuelle
désynchronisée. En revanche, si I'attention contribue a la diminution de I'amplitude, alors
I’effet ne devrait étre que partiellement modifié, du fait d’'une attention visuelle équivalente
entre les stimuli audio-visuels synchrones ou non. Leurs résultats concernant les stimuli
synchrones montrent une diminution classique de I'amplitude des PEAs en condition AV par
rapport a A. En revanche la désynchronisation des informations auditives et visuelles a
supprimé cette différence d’amplitude, montrant ainsi que le phénoméne d’intégration est
bien a I'origine de cette réduction de I'amplitude et qu’elle n’est pas fortement teintée par
d’autres mécanismes cognitifs comme I’attention.

L'amplitude est donc un marqueur spécifique de l'intégration audio-visuelle. Cependant,
d’aprés van Wassenhove et collegue (2005), I'amplitude serait indépendante de la saillance
perceptive des syllabes, donc du contenu du message. En effet dans leur étude, les auteurs
ont analysé la différence des PEAs auditifs et audio-visuels (A-AV) pour I'amplitude en
fonction des scores de reconnaissance visuelle des trois types de syllabes présentées /pa/,
/ta/ et /ka/. Or, ces syllabes n’ont pas la méme saillance visuelle (/p/ est une consonne
bilabiale qui est trés bien reconnue : environ 95% de réponses correctes, tandis que /k/ est
une consonne vélaire, peu visible, qui n’est correctement identifiée que dans 65% des cas).
Leurs résultats montrent que la différence d’amplitude est constante, malgré une différence

31



Partie Théorique - C

de saillance visuelle importante entre les syllabes présentées. L’amplitude refléterait donc
un re-phasage de l'activité du cortex auditif, mais ne transmettrait pas les informations
relatives au contenu du signal de parole.

La latence — Nous venons de montrer que I'amplitude des potentiels évoqués auditifs
pouvait étre un marqueur de l'intégration audio-visuelle de la parole, mais une autre mesure
semble elle aussi donner des indications sur ce processus particulier : la latence, c’est-a-dire
le moment auquel apparaissent les PEAs apres la présentation d’un stimulus auditif, ou
audio-visuel. De nombreuses études en EEG sur l'intégration de stimuli de parole ont en
effet montré, en plus d’'une modulation de I'amplitude, un changement de latence des PEAs
lors d’'une présentation audio-visuelle par rapport a une présentation auditive seule.

L'ajout des informations liées au lieu d’articulation de la consonne accélérerait le traitement
du signal auditif. Si nous remettons ce résultat dans le cadre général de la théorie du codage
prédictif, ce sont les prédictions liées au signal visuel qui, une fois envoyées vers les régions
auditives (et possiblement motrices) permettraient d’accélérer le traitement du signal auditif
entrant, en réduisant le nombre d’interprétations possibles et en pré-activant les neurones
pour qu’ils soient plus rapidement réceptifs au signal entrant.

Il est important de rappeler ici qu’'une majorité des études en EEG réalisées sur les
mécanismes d’intégration audio-visuelle de parole utilisent des syllabes CV ou des voyelles
(pour une revue, voir Baart, 2016), or, comme vu précédemment, la précédence de |'entrée
visuelle est relativement importante dans ces cas particuliers (Schwartz et Savariaux, 2014).
C'est sans doute en partie pour cela qu’une modulation de la latence est attendue et
observée dans la plupart des expériences (Klucharev et al., 2003 ; Besle et al., 2004 ; van
Wassenhove et al., 2005 ; Pilling, 2009 ; Winneke et Phillips, 2011 ; Paris et al., 2016 ; Baart
et Samuel, 2015 par exemple).

D’aprés van Wassenhove et collegues (2005), au contraire de I'amplitude, une modulation
de la latence refléterait une différence de traitement de traits relatifs au contenu du
message. En effet, dans leur expérience, une de leurs analyses consistait a comparer
I'amplitude et la latence en fonction de la saillance visuelle des syllabes présentées (c’est-a-
dire des scores de reconnaissance visuelle). Si I'amplitude n’a montré aucune variation, il en
est tout autre pour la latence. lls ont pu observer que plus grande était la saillance
perceptive de la syllabe (ici, /pa/ > /ta/ > /ka/) plus importante était la différence de latence
A-AV des signaux EEG correspondants. Autrement dit, plus le lieu d’articulation est visible,
plus rapide est le traitement auditif du signal pour la condition AV par rapport a A.

Cependant, certaines études ne retrouvent pas cette facilitation temporelle (Kaganovich et
Schumaker, 2014 ; Stekelenburg et Vroomen, 2007 par exemple). Cela peut s’expliquer par
le fait que la saillance perceptive ne dépend pas uniquement des traits phonétiques du
phonéme présenté, elle peut également varier en fonction de la qualité des enregistrements
vidéo, de la taille du stimulus présenté (le visage en entier vs. les lévres seulement), ainsi
gue des idiosyncrasies du locuteur, c’est-a-dire les particularités de productions propres au
locuteur. Et ces parameétres sont tres variables entre les différentes études.

Nous venons d’expliciter deux marqueurs clés de l'intégration audio-visuelle de la parole :
une modulation de la latence et/ou de 'amplitude des PEAs en condition audio-visuelle par
rapport a une condition auditive seule (ou a la somme A+V). Nous avons vu que I'amplitude
reflétait plutét un stade de traitement de I'unification perceptuelle en général tandis que la
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latence véhiculerait plutét des informations sur le contenu du message en fonction de la
saillance perceptive du signal visuel. Nous allons maintenant nous intéresser plus
spécifiguement aux deux potentiels évoqués auditifs typiques de l'intégration précoce de
syllabes audio-visuelles : N1 et P2.

Amplitude et latence de N1 vs P2 — Les potentiels évoqués auditifs N1 et P2 sont des pics
d’activité négatif (N) ou positif (P) qui apparaissent respectivement 100 ms et 200 ms aprées
le début du stimulus acoustique. Ces PEAs sont enregistrés au niveau des électrodes fronto-
centrales, la ou leur amplitude est maximale. Nous allons tenter de décrire les propriétés
fonctionnelles relatives a la modulation de I'amplitude et de la latence de ces deux
potentiels évoqués auditifs.

Amplitude de N1 — Il semblerait que la réduction de I'amplitude du PEA N1 soit modulée par
les propriétés temporelles et spatiales du stimulus audio-visuel présenté (Stekelenburg et
Vroomen, 2007, 2012). Dans I'expérience la plus récente, ils ont présenté des stimuli audio-
visuels de parole (/bi/ et /fu/) ainsi que des stimuli audio-visuels d’actions biologiques
(« taper des mains » ou « le choc d’une cuillére contre une tasse »). Ces stimuli étaient
présentés avec une congruence spatiale ou non (le son et la vidéo provenaient soit du méme
endroit : en face du participant, soit d’'un endroit différent : le signal audio provenait d’un
haut-parleur situé a c6té du participant tandis que la vidéo apparaissait au centre de I'écran
et non a la périphérie). Aprés avoir analysé I'amplitude du PEA N1, ils ont observé une
réduction plus importante de [|'amplitude lorsque les stimuli étaient congruents
spatialement. Dans une étude plus ancienne, ils ont également montré que I'amplitude du
PEA N1 était affectée par la congruence temporelle des stimuli audio-visuels. En effet, ils ont
observé que si les informations visuelles ne précédaient pas le signal auditif, aucune
diminution d’amplitude n’apparaissait pour le PEA N1. Ces résultats suggeérent que
I'amplitude du PEA N1 refléterait des processus de traitement spatial et temporel du signal
auditif, sans pour autant transmettre des informations sur le contenu.

Amplitude de P2 — Il semblerait que I'amplitude du PAE P2 serait plutét modulée par la
congruence phonétique des stimuli audio-visuels (Stekelenburg et Vroomen, 2007). Dans
cette étude, les auteurs ont effectivement montré une augmentation de I'amplitude du PEA
P2 lors de la présentation de stimuli incongruents (/bi/ en audio et /fu/ en visuel) par
rapport a une présentation de syllabes congruentes (/bi/). Ces résultats sont cohérents avec
le processus de liage phonétique qui apparaitrait au moment du pic P2 (Baart et al., 2014).
Ces derniers ont montré a des participants des pseudo-mots audio-visuels /tabi/ et /tagi/,
qui ont été modifiés en parole sinusoidale (Remez et al., 1981), reconnue comme de la
parole par la moitié des sujets ou comme du bruit par I'autre moitié des sujets. En analysant
les potentiels évoqués auditifs N1 et P2, les auteurs ont pu observer une réduction de
I'amplitude du PEA P2 uniquement lorsque les participants identifiaient I'onde sinusoidale
comme étant un signal de parole.

D’autre part, afin de distinguer le liage phonétique audio-visuel du processus de détection
de congruence, Baart et al. (2014) ont décalé I'apparition de la congruence/incongruence en
présentant par exemple /tabi/ en audio et /tagi/ en visuel (ou inversement). La détection de
I'incongruence n’apparait que 270ms apres le début du signal acoustique puisque ce n’est
que le /b/ ou le /g/ qui est modifié, elle apparait donc normalement aprés le PEA P2. Les
résultats ainsi observés sur le PEA P2 sont spécifiguement liés au liage phonétique et non a
la détection audio-visuelle de la congruence.
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Pris ensemble, ces études nous montrent une certaine spécialisation fonctionnelle des PEA
N1 et P2. Le potentiel évoqué auditif N1 serait relatif aux informations spatiales et
temporelles, mais ne serait pas spécifique a la parole, tandis que le PEA P2 serait quant a lui
plus sensible au contenu du signal (van Wassenhove et al., 2005).

En ce qui concerne la distinction fonctionnelle de la modulation de la latence des PEA N1 et
P2, la littérature est moins claire. En effet, Baart (2016) a montré dans une méta-analyse que
I'effet de la latence était a peu prés réparti équitablement sur les PEA N1 et P2 dans les 20
études mises en commun. Cela suggére qu’elle ne serait pas spécifique a un pic d’activation
mais plutot liée au complexe N1/P2 dans sa globalité. Van Wassenhove et collegues (2005)
montrent par exemple une réduction de la latence en fonction de la saillance visuelle sur les
deux PEAs, tandis que Stekelenburg et Vroomen en 2007 ne montrent un effet de la latence
que sur le pic N1 (voir aussi Baart et al., 2013 pour des résultats similaires). Dans une
expérience ultérieure (2012), ils observent un effet de la latence uniquement sur P2 tout
comme Kaganovich et Schumaker (2014). Cependant, lors d'une étude en MEG
(magnétoencéphalographie), Arnal et son équipe (2009) ont montré une facilitation
temporelle de la M100 (équivalent du PEA N1) qui serait proportionnelle au degré de
prédictibilité du stimulus (réduction de la latence plus importante lorsque la syllabe est trés
saillante visuellement comme /ja/, et réduction moindre lorsque la prédictibilité de la syllabe
est faible comme pour /ga/). De plus, cette facilitation temporelle de M100 ne semble pas
étre influencée par l'incongruence audiovisuelle des stimuli. Arnal et ses collégues
interprétent ces résultats de la facon suivante : il existerait deux voies de traitement par
lesquelles les informations visuelles peuvent faciliter le traitement auditif. La premiére voie
serait une voie cortico-corticale directe du cortex visuel au cortex auditif. Compte-tenu de la
précédence du visuel lors de la perception de syllabes isolées, le signal visuel enverrait des
prédictions via cette voie directement au cortex auditif. Dans un méme temps, les
prédictions visuelles seraient également envoyées au STS (sillon temporal supérieur ;
interface en partie responsable de l'intégration des différentes modalités). De son cOté, le
signal auditif entrant enverrait lui aussi les informations auditives au STS. De la, une seconde
voie serait activée, qui acheminerait par « feedback » les comparaisons faites entre les
prédictions visuelles et I'entrée auditive, du STS jusqu’au cortex auditif, pour contraindre
I'interprétation finale. La facilitation temporelle observée sur la M100 serait le reflet de la
premiere voie directe et serait dépendante de la saillance perceptive. Cependant, elle ne
serait pas influencée par l'incongruence. Ce premier mécanisme prédictif serait donc
uniquement lié aux caractéristiques visuelles et n’aurait pas encore recu les informations
portant sur la correspondance entre I'entrée visuelle et I'entrée auditive, il ne serait donc
pas issu du STS. C’'est lors du second mécanisme prédictif rétroactif (feedback) qu’une erreur
de prédiction serait renvoyée au cortex auditif depuis le STS pour finaliser I'interprétation du
signal acoustique.

Il existe d’autres niveaux d’interprétation de ces mécanismes prédictifs, notamment a
travers I'étude des rythmes cérébraux. Ce sont eux qui donnent la « cadence » pour la bonne
réalisation des processus de traitement des informations entrantes. Ce sont des ondes
(appelées aussi oscillations) de trés faibles amplitudes (quelques microvolts), représentant
I'activité électrique cohérente d’un grand nombre de neurones et qui peuvent étre classées
en fonction de leur fréquence. Les ondes Delta, comprises entre 2 et 4 Hz, les ondes Théta,
comprises entre 4 et 8 Hz, les ondes Alpha, comprises entre 9 et 13 Hz, les ondes Béta,
comprises entre 15 et 20 Hz et les ondes Gamma, supérieures a 30 Hz, sont les principales
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ondes qui permettent de caractériser 'activité électrique du cerveau. La présence ou
I’absence de ces ondes semble déterminer le type de traitement qui est en cours. Or d’apres
la théorie du codage prédictif (Friston, 2005), les prédictions envoyées par les voies
descendantes auraient pour réle de pré-activer des représentations internes de facon a
minimiser le colt neuronal et optimiser le traitement de I'information sensorielle a venir. Il
s’agirait donc de re-phaser l'activité oscillatoire de la région cérébrale impliquée dans le
processus de traitement pour qu’elle soit dans une condition optimale lui permettant de
recevoir l'activité électrique liée a I'information sensorielle entrante, et ainsi assurer la
transmission du signal vers les autres régions.

Ainsi, d’aprés Arnal et collégues, ces prédictions visuelles acheminées a travers la voie
directe auraient pour role de re-phaser les oscillations du cortex auditif de fagcon a préparer
I'arrivée du signal auditif entrant. La seconde voie (feedback) permettrait quant a elle
d’améliorer ce re-phasage en fonction de la congruence audiovisuelle du signal. Si le STS
recoit des informations convergentes des deux modalités, il renvoie au cortex auditif une
erreur de prédiction minimisée, réduisant ainsi le colt neuronal du traitement auditif. En
revanche, si les informations auditives et visuelles ne sont pas congruentes, I'erreur de
prédiction renvoyée est plus importante, augmentant ainsi I'activité du cortex auditif.

Dans cette section, nous avons présenté des études mettant en évidence la nature
prédictive de la parole. En nous appuyant sur la théorie du codage prédictif, nous avons
discuté des mécanismes d’intégration audio-visuelle de la parole, suggérant I'existence de
prédictions sensorielles et motrices permettant de contraindre et ainsi faciliter et accélérer
le traitement du signal auditif. Ces mécanismes d’intégration précoces sont observables au
niveau des potentiels évoqués auditifs N1 et P2 qui sont caractérisés par une modulation de
leur amplitude et de leur latence en fonction de la modalité de présentation. Bien qu’une
spécification fonctionnelle de ces marqueurs soit encore difficile a établir, une distinction qui
ressort particulierement est I'opposition entre les traitements liés au contenu du message et
ceux associés aux informations temporelles et/ou non spécifiques a la parole.
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PARTIE THEORIQUE - D

LA NATURE MULTIMODALE, SENSORIMOTRICE ET PREDICTIVE DE LA
PERCEPTION DE LA PAROLE

Dans une premiére partie, nous avons abordé la nature sensorimotrice de la parole. A
travers l'existence d’un systéme miroir, nous avons discuté d'un possible couplage
perception-action lors de la perception de la parole. Puis nous avons détaillé certaines
théories, en faveur ou non de ce lien perceptivo-moteur, depuis les théories motrices et
auditives jusqu’aux théories perceptivo-motrices. Nous avons ensuite illustré, a I'aide de
différents modeles neurobiologiques, les interactions entre les entrées sensorielles et les
connaissances procédurales motrices au niveau neuroanatomique. Finalement, nous avons
montré un certain nombre de résultats empiriques en faveur d’un réle fonctionnel et causal
de notre systeme moteur dans les mécanismes de perception de la parole.

Dans une seconde partie, nous nous sommes confrontés a la nature multisensorielle de la
parole et aux indices visuels exploitables lors de la lecture labiale. Nous avons montré que
ces indices étaient complémentaires au signal sonore, et gu’ils facilitaient, jusqu’a un certain
point, la perception du signal auditif de parole, que ce signal soit bruité, masqué, ambigu ou
complexe. Nous avons mis en avant le caractere spontané et irrépressible de la lecture
labiale au point de créer parfois une illusion perceptive lorsque les signaux auditifs et visuels
étaient incongruents. Finalement, nous avons focalisé notre attention sur deux régions clés
de I'intégration audio-visuelle de la parole : le pSTS et le systéme moteur de la parole.

Dans une troisieme partie, nous avons mis en avant la nature prédictive de la parole,
caractérisée par des échanges entre les modeles internes que nous avons du monde
extérieur, les prédictions qu’ils générent et les entrées sensorielles que regoit notre cerveau.
Au niveau électrophysiologique, nous avons pu voir que les prédictions liées au signal visuel
de parole permettaient de faciliter les mécanismes d’intégration audio-visuelle en modulant
I’amplitude et/ou la latence des potentiels évoqués auditifs N1 et/ou P2, considérés comme
les marqueurs-types du liage audio-visuel.

Dans cette derniére partie, nous présenterons une revue d'études portant sur la perception
tactile de la parole, sur la reconnaissance visuelle des gestes linguaux, sur la perception de
nos propres productions et sur les mécanismes d’intégration multimodale chez les
personnes agées. Ces études prises ensembles permettent d'apporter un éclairage différent
guant a la question de la nature multimodale, sensorimotrice et prédictive de la perception
de la parole. Elles constituent le socle, le point de départ, des questionnements et de la
réalisation des études menées lors de ce travail de theése. Ainsi, percevoir les mouvements
de nos articulateurs par le toucher, voir et décoder les mouvements linguaux d'un locuteur
ou encore percevoir visuellement nos propres productions de parole permettent de
questionner l'apport de nos connaissances motrices quant aux gestes articulatoires de
parole et le possible transfert de mécanismes prédictifs et d'intégration audio-visuelle a
d'autres sources sensorielles. Enfin, nos connaissances motrices vues comme une aide a la
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perception de la parole peuvent étre envisagées comme un support pour pallier un déclin
sensoriel dO au vieillissement afin de préserver les mécanismes d’intégration. Les quatre
sections que nous allons présenter ci-aprés seront représentatives des expériences menées
durant cette thése, les articles relatifs a ces travaux seront présentés dans la partie
expérimentale de la présente thése.

1. Perception et intégration audio-tactile de la parole (toucher ce que I'on ne peut
Voir ni entendre)

Les interactions audio-tactiles sont courantes, chaque objet a une texture, une forme, et sa
manipulation engendre la plupart du temps un son propre a cet objet et aux matériaux qui le
composent. Ainsi, les informations tactiles et auditives issues d’actions comme toquer a une
porte, applaudir, se gratter, ou jouer d’un instrument de musique vont étre percues
simultanément. Mais dans le cas spécifique de la parole, il est rare d’utiliser ses propriétés
tactiles pour la percevoir. Rappelons que la production de la parole consiste en une mise en
mouvements de différents articulateurs et résonateurs afin de modifier la forme du conduit
vocal pour produire des sons différents. Si certains de ces mouvements sont visibles, nous
pouvons supposer qu’une partie de la déformation du conduit vocal pourrait étre percue par
le toucher. C'est exactement ce que propose la méthode Tadoma (Alcorn, 1932). Mais il
existe aussi d’autres manieres de communiquer par le toucher : en adaptant une langue des
signes visuelle en une langue des signes tactile par exemple ou bien en utilisant un des
alphabets tactiles disponibles. Nous allons décrire brievement ces différentes méthodes
avant de nous attarder plus particulierement sur la méthode Tadoma. Nous montrerons
finalement des études comportementales qui se sont intéressées aux interactions entre les
modalités auditive et tactile lors de la perception de la parole.

Communiquer par le toucher — Lorsqu’une ou plusieurs privations sensorielles surviennent,
la communication devient fastidieuse et toute information devient précieuse pour
comprendre le signal de parole. Chaque personne sourde et/ou malentendante, en fonction
de son vécu et de son expérience, de son entourage et de I'aide disponible doit trouver la
méthode qui lui convient le mieux, c’est pour cela qu’il n’existe pas qu’un seul moyen pour
communiquer et que, bien souvent, plusieurs méthodes sont utilisées de facon
complémentaire.

Par exemple, la langue des signes tactile s’inspire de langues des signes visuelles. Elle est
adaptée aux personnes sourdes et aveugles et leur permet d’accéder a la forme de la main,
son orientation, son placement et ses mouvements en posant leur propre main par-dessus
celle du signeur (pour plus d’informations, voir Mesch, 2000). Cette méthode est surtout
utilisée par des personnes sourdes devenues aveugles tardivement. Elles ont alors appris
une langue des signes visuelle qu’elles ont ensuite adapté au toucher lorsque la vision ne
leur apportait plus suffisamment d’éléments pour comprendre.

Lorsqu’on a besoin d’épeler un mot inconnu, un nom de famille, une marque, un des
alphabets tactiles peut prendre le relais. On peut le retrouver sous plusieurs formes comme
par exemple le tracé des lettres de I'alphabet sur une surface du corps (la main, le bras ou le
dos) a I'aide de I'index. Mais il peut aussi prendre une forme plus codifiée, en effectuant
différents mouvements et formes sur la paume de la main de la personne sourde-aveugle
(cette méthode s’apparente alors plutét a la dactylologie).
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D’autres méthodes encore plus codifiées existent mais exigent un long apprentissage et
souvent beaucoup de concentration. C’est le cas de I'alphabet codifié de Lorm, développé en
1881 par Hieronymus Lorm, qui consiste en un ensemble de pressions ou de traits effectués
sur un endroit précis de la paume de la main. Cet alphabet peut étre utilisé par
I'intermédiaire d’un gant sur lequel des zones sont délimitées et attribuées a chacune des
lettres de l'alphabet. Ainsi, n’importe quelle personne non initiée peut communiquer en
suivant les traits tracés sur le gant porté par la personne sourde-aveugle.

Cependant, aucune des méthodes présentées ici n’utilise les propriétés articulatoires du
langage oral et toutes sont assez fastidieuses et lentes a apprendre et a utiliser. Seule la
langue des signes tactile récupere réellement le mouvement a la base du signe produit, et ce
signe est issu non pas d’une langue orale mais d’une langue signée.

La méthode Tadoma — La méthode Tadoma est une des techniques qui va au plus prés de la
communication orale par le toucher. Développée par Sophie Alcorn (1932) a la Perkins
School for the Blind du Massachussets, elle avait pour but initial d'apprendre aux éléeves
sourds et aveugles a parler. Le nom de cette méthode provient de celui des deux premiers
éléves: Winthrop "Tad" Chapman et Oma Simpson. Son principe est de venir directement
percevoir les gestes du conduit vocal qui constituent le signal de parole en posant notre
main sur le visage du locuteur. Ainsi, a 'aide du pouce placé a la verticale sur les lévres,
I'auditeur peut ressentir les modifications liées aux mouvements des lévres, aux vibrations
nasales et au flux d’air sortant, tandis qu’avec les autres doigts placés le long de la machoire
et sur la gorge il recueille des renseignements sur les mouvements de la mandibule et les
vibrations des plis vocaux (voir Figure 12).

Figure 12: Methode TADOMA utilisée par
Helen Keller, célébre écrivaine et
conférenciére américaine, sourde et aveugle
(photo issue du livre « See what I’'m saying :
the extraordinary power of our five senses »
de Rosenblum, L. (2010)).

Grace a toutes ces informations tactiles
disponibles, Reed et ses collegues (1985,
1992) ont montré que des participants
sourds-aveugles entrainés a la méthode
Tadoma pouvaient reconnaitre entre 65% et 85% des mots d’une phrase. Cependant, la
complexité de la phrase ou du contexte semblait particulierement défavorable a la bonne
compréhension du discours (pas plus de 60% de reconnaissance pour les meilleurs
participants du groupe). lls ont également montré que les scores les plus élevés étaient
obtenus pour un débit de parole assez lent (entre 2,5 et 3,5 syllabes par seconde par rapport
a 6 syllabes par seconde pour un débit considéré comme normal). Finalement ils ont montré
que les traits de voisement, de nasalité et de lieux d’articulation étaient les mieux identifiés,
avec une bonne distinction des phonémes suivants [/p/, /b/, /m/], [/t/, /d/, /In/] et [/k/, /g/].

Cependant, ces études ont été réalisées sur des sujets sourds-aveugles entrainés, et la
guestion d’une possible sensibilité tactile plus grande chez ces personnes a été soulevée par
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Sato et collegues en 2010. Leur expérience n’a cependant montré aucune différence de
sensibilité entre des personnes voyantes non entrainées et des personnes aveugles non
entrainées a la méthode Tadoma lors de la perception de stimuli trés simples comme des
voyelles de type VCV. De son c6té, Morin, en 2011 a montré qu’un entrainement quasi
quotidien a la méthode Tadoma pouvait améliorer la perception des consonnes bilabiales
(/p/, /b/, /m/ sont déja trés bien percues sans entrainement) et alvéolaires (/t/, /d/, /n/ sont
trés mal percues au début de I'expérience, mais une nette amélioration a été observée au
bout d’'un mois et demi d’entrainement), cependant les scores d’identifications restent
médiocres pour les consonnes articulées a I'arriere du conduit vocal comme /k/ et /g/,
méme a la fin de I'entrainement. Les consonnes nasales sont quant a elles de mieux en
mieux pergues au fil des séances.

Cependant, a linstar du signal visuel de parole, les informations tactiles ne sont pas
suffisantes pour percevoir le message linguistique dans sa totalité. On peut alors se
demander si, tout comme la vision, I'information tactile peut influencer I'audition. Nous
allons voir dans la section suivante des études qui se sont penchées sur cette question, a
I'aide de la méthode Tadoma, d’un jet d’air ou de I'étirement de la peau du visage par
exemple. Nous verrons également que des illusions tactiles peuvent étre obtenues par
I'ajout d’un son incongruent.

Interactions audio-tactile — Un certain nombre d’études se sont intéressées a l'influence de
I'information tactile sur le signal auditif de parole en utilisant une procédure similaire a la
méthode Tadoma. Fowler et Dekle (1991) sont les premiers a montrer que I'absence de
connaissance sur une modalité comme la perception tactile des mouvements de parole
n’empéchait pas la fusion des informations haptiques et auditives, mais ce pour un faible
nombre de sujets seulement. De facon intéressante, ils ont observé que l'influence de ces
deux modalités était bi-directionnelle, c’est-a-dire que non seulement sentir les
mouvements du conduit vocal affectait le jugement de la syllabe entendue, mais percevoir la
syllabe auditivement affectait également le jugement de la syllabe manuellement percue.

De leur coté, Gick et collegues en 2008 ont montré, malgré de grandes variations
interindividuelles, que I'information tactile permettait d’améliorer de 10% la perception de
la parole dans un milieu bruité par rapport a une perception auditive seule. Un gain
identique a celui obtenu en comparant une modalité visuo-tactile a la perception auditive
seule. Une amélioration perceptive similaire en cas de perception auditive bruitée a
également été retrouvée par Sato et collégues en 2010 suite a une tache d’identification
phonémique dans trois conditions différentes : auditive seul, audio-tactile congruente et
audio-tactile incongruente. Cependant, a la différence de Fowler et Dekle (1991), ils n’ont
pas observé d’illusion de type McGurk suite a la présentation des stimuli audio-tactiles
incongruents. Ces résultats suggéreraient selon eux des mécanismes d’intégration différents
selon les modalités de présentation : audio-visuelle ou audio-tactile.

Mais I'acces direct aux mouvements du conduit vocal, grace a la méthode Tadoma, n’est pas
la seule maniere d’influencer tactilement la perception auditive d’un stimulus de parole. Par
exemple, Gick et collegues en 2009 ont montré qu’un simple jet d’air envoyé sur la main ou
sur le cou pouvait modifier la perception de la parole. En effet une amélioration ou une
perturbation a été observée lors de I'application d’un jet d’air en fonction de la nature
« aspirée » ou non de la syllabe présentée (en anglais, /pa/ et /ta/ sont considérées comme
aspirées, le flux d’air améliore leur perception, tandis que /ba/ et /da/ sont considérées
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comme non aspirées et leur perception est alors perturbée par le flux d’air). En 2010, ils ont
de plus montré que cette intégration audio-tactile ne pouvait se réaliser que dans une
fenétre temporelle relativement restreinte et correspondant a la fenétre réelle de
perception d’un jet d’air de parole (le jet d’air ne doit pas apparaitre plus tot que 50ms et
pas plus tard que 200ms apres l'onset acoustique). Ce résultat montre une certaine
similitude avec les mécanismes d’intégration audio-visuelle qui ne supportent pas non plus
un grand décalage entre le signal visuel et le signal auditif (Schwartz et Savariaux, 2014 ; van
Wassenhove et al., 2005).

Enfin, Ito et collegues, en 2009, ont montré par une autre technique l'influence des
informations tactiles sur la perception auditive de la parole. Lors de leur étude, les
participants ont été soumis a différentes perturbations somatosensorielles relatives a
I'ouverture de la mandibule, lors d’une tache de jugement de mots. Les premier et second
formants (F1 et F2) des mots « head » et « had » ont été synthétisés de facon a créer un
continuum composé de 10 items allant de « head » a « had » et les participants avaient pour
tache d’identifier chacun des stimuli présentés comme faisant partie de I'une ou I'autre des
catégories. Leurs résultats montrent que I'application d’une perturbation somatosensorielle
relative a I'ouverture de la mandibule interférait avec la perception catégorielle de ces deux
stimuli. Plus la perturbation était associée a une ouverture importante de la mandibule, plus
la perception des sujets était biaisée vers les stimuli de type "had" dont la production de la
voyelle ouverte implique une ouverture mandibulaire plus importante que celle des stimuli
de type "head".

Mais il n’y a pas qu’en parole que les chercheurs ont pu mettre en évidence des interactions
audio-tactiles. Ainsi, Schiirmann et ses collégues (2004) ont montré que la perception de
I'intensité d’un son pouvait étre modulée par I'application simultanée d’une légére vibration
sur la main. Dans leur étude, un son de référence était présenté aux sujets avec une
intensité définie, puis un deuxieme son leur parvenait alors qu’ils avaient pour consigne soit
de toucher un tube vibrant simultanément avec le second son soit ne pas le toucher. Les
sujets devaient alors ajuster l'intensité du deuxiéme son grace a un potentiomeétre pour
gu’elle égale celle du son de référence. Les résultats suggérent que la vibration ressentie
lorsque les sujets touchaient le tube vibrant modifie la perception de l'intensité du son
puisqu’ils choisissaient généralement des intensités plus faibles quand ils touchaient le tube
que lorsqu’ils ne le touchaient pas. Cela supposerait que la vibration facilite I'intégration
audio-tactile. De leur coté, Jousmaki et Hari (1998) ont observé une modification de la
sensation tactile des mains lors de la présentation d’un son modifié artificiellement (le son
de base était celui d’un frottement de main). Les sujets rapportaient alors une sensation de
desseéchement des mains, d’ol le nom de «Parchment-skin illusion ». Finalement, Bresciani
et collégues (2005), a travers la présentation d’un nombre de beeps cohérents ou non avec
le nombre de tapes recu sur I'index, ont montré que le nombre de beeps entendu influencait
le nombre de tapes percu. Ces résultats soulignent de nouveau une forte interaction entre
les informations tactiles et auditives méme en dehors du domaine de la parole.

Pris ensemble, ces études démontrent que la parole peut aussi étre pergue par le biais
d'informations tactiles et proprioceptives, notamment en cas de non-acces aux informations
auditives et visuelles. La perception tactile permet de récupérer certains mouvements du
conduit vocal, bien qu'a I'instar de la vision certains phonémes articulés trop en arriere du
conduit vocal ne peuvent étre percus correctement en touchant uniquement le visage
comme c'est le cas pour la méthode Tadoma. Cette capacité a discriminer tactilement un
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certain nombre de phonémes sans aucun entrainement peut suggérer qu’un acces direct aux
gestes articulatoires combiné a nos connaissances procédurales motrices de ces gestes nous
permet de percevoir le langage dans une modalité peu commune. D’autre part, des études
ont également montré une interaction entre les modalités auditive et tactile, les
informations tactiles venant faciliter la perception auditive du message dans le cas de stimuli
congruents, ou perturber la reconnaissance du signal auditif dans le cas de stimuli
incongruents. Cette influence serait bi-directionnelle, et l'intégration de ces deux flux
sensoriels présenterait des similitudes avec les mécanismes d’intégration audio-visuelle.
Dans cette thése, nous avons voulu tester plus avant les similitudes et les éventuelles
différences des processus d’intégration précoce audio-visuels et audio-tactiles a travers deux
expériences en électroencéphalographie. Les articles relatifs a ces expériences seront
présentés dans la section A de la partie expérimentale de ce manuscrit.

2. Perception et intégration audio-visuo-linguale de la parole

Nous venons de voir que I'on pouvait utiliser des informations tactiles — sans expérience
préalable — relatives aux gestes du conduit vocal pour faciliter la perception auditive de la
parole. Cette aptitude perceptive pourrait s'expliquer par notre habitude d’associer les
informations tactiles et auditives au quotidien ainsi que par ['utilisation de nos
connaissances motrices portant sur les gestes de parole. Nous allons maintenant examiner
notre capacité a utiliser des informations visuelles inconnues, issues de mouvements de
parole pourtant réalisés quotidiennement, a travers un organe clé en production de parole :
la langue. Nous verrons qu’a l'aide de différentes techniques d’imagerie, nous pouvons
accéder visuellement aux gestes de la langue, gestes produits a l'intérieur de notre conduit
vocal. Nous verrons également que nous sommes en partie capables d’utiliser ces nouvelles
informations pour faciliter la perception auditive de la parole sans doute grace aux
connaissances motrices dont nous disposons.

La langue en parole — La langue est un organe complexe constitué de pas moins de dix-sept
muscles différents qui lui permettent de jouer un role central dans la mastication, la
déglutition ainsi que lors de la production du langage. Elle est formée de deux parties
principales, la racine de la langue qui forme comme son nom l'indique I'ancrage de la langue
dans la cavité buccale au niveau de I'os hyoide, et le corps de la langue qui comprend I'apex
— la pointe de la langue — et le dos de la langue. Dans I'alphabet phonétique international (ou
API), les phonémes consonantiques des langues du monde sont classés suivant deux
caractéristiques : le mode d’articulation (c’est-a-dire le type d’obstruction du passage de |'air
utilisé, les résonateurs utilisés pour y parvenir ainsi que le voisement) et le lieu d’articulation
(c’est-a-dire I'endroit ou s’effectue I'obstruction du flux d’air et I'articulateur impliqué). La
langue étant la partie la plus mobile du conduit vocal, c’est principalement elle qui sera a
I'origine de I'obstruction totale ou partielle du flux d’air, en fonction de I'endroit ou le
contact se fait entre une partie de la langue et une zone de la cavité buccale. Voici quelques
exemple d’occlusions totales du conduit vocal au contact de la langue : pour les alvéolaires
/t/, /d/, /In/, c’est la pointe de la langue (ou apex) qui se pose derriére les dents sur la partie
qgue I'on appelle les alvéoles, pour les vélaires /k/ et /g/, c’est le dos de la langue qui entre en
contact avec le palais mou. Voici d’autres exemples d’occlusions partielles au contact de la
langue : les fricatives palato-alvéolaires /[/ et /3/ dont le contact des bords de la langue avec
les dents situées sur le cOté créé un espace étroit au centre pour laisser le flux d’air
s’échapper, ou encore la fricative uvulaire /s/ qui résulte d’'un contact partiel de I’arriére du
dos de la langue avec la luette. Pour ce qui est des phonemes vocaliques, I'aperture désigne
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la position verticale de la langue par rapport au palais couplée avec I'ouverture mandibulaire
(voyelles ouvertes ou fermées), le lieu d’articulation désigne I'emplacement de la langue
dans le conduit (voyelles antérieures ou postérieures), et I'arrondissement des lévres
désigne la forme des lévres (étirées ou arrondies). La voyelle /i/ est un exemple de voyelle
fermée antérieure, pour laquelle la langue est positionnée a I’'avant du conduit vocal et a
proximité du palais, tandis que le /a/ est une voyelle ouverte centrale, pour laquelle la
langue est au plus bas de la cavité buccale tout en étant placée au centre du conduit vocal, a
contrario du /u/ par exemple, qui est une voyelle fermée postérieure et arrondie, pour
laquelle la langue est proche du palais mais situé a I'arriere du conduit vocal et que les levres
sont arrondies. La langue est un organe complexe qui est a I'origine d’'une grande partie des
sons que |'on peut produire, et pourtant sa position dans le conduit vocal ne nous permet
pas d’avoir acces a ses mouvements visuellement de fagon naturelle. Son étude est
cependant trés importante pour décrire les sons des langues du monde qui peuvent s’avérer
parfois beaucoup plus complexes que ceux que nous avons en francgais. Différentes
techniques d’investigation ont été mises en place, et nous allons présenter les trois
principales dans la section suivante.

Les différents moyens de montrer les mouvements de la langue — Deux techniques sont
principalement utilisées pour visualiser les mouvements de la langue : 'imagerie ultrasonore
ou un avatar 3D. Nous allons les décrire brievement.

Le principe de I'imagerie ultrasonore est d’utiliser les propriétés des ondes ultrasonores en
fonction des milieux traversés et des matériaux rencontrés. On envoie une onde ultrasonore
a I'aide d’une sonde sur la zone que I'on souhaite étudier et cette méme sonde récupére les
échos renvoyés par les différents milieux/matériaux rencontrés par 'onde. En connaissant
les propriétés de réflexion, de réfraction, de diffusion et d’atténuation de chacun des
milieux, on peut ainsi réinterpréter en termes de distance le temps recueilli entre I'’émission
de I'onde sonore et la réception des échos. Cela permettra d’obtenir une image en deux
dimensions sous forme de coupe de la structure explorée (pour plus d’information, voir la
thése de doctorat de Thomas Hueber, 2009 et Hueber et al.,, 2008). Grace a une sonde
placée sous le menton du locuteur on peut ainsi obtenir une image de profil de la langue
dans le conduit vocal (voir Figure 13).

IF!' -00:00:00; nn

Figure 13: Exemple d’une image ultrason de la cavité buccale. La langue (encadrée par les pointillés)
est vue de profil, le dos de la langue est représenté par le trait plus clair avec I’apex a droite de
I'image. Une vue des lévres de face (bas gauche) et de profil (bas droite) du participant est
également montrée (figure extraite de Hueber, 2009).
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Les techniques développées aujourd’hui, combinant un dispositif d’enregistrement ultrason
et une caméra, permettent d’enregistrer les mouvements de la langue en méme temps que
les mouvements du visage du locuteur et le son lié a ces productions. Cette méthode donne
la possibilité d’étudier les mouvements réels des différents articulateurs du conduit vocal.
Cependant, la résolution est nettement moins bonne que celle obtenue lors d’une
acquisition d’'images par résonance magnétique (IRM) et pour une personne non-initiée a
cette technique, il est difficile d’interpréter correctement une image obtenue par ultrason
(certaines études sur la perception des mouvements de la langue ont entrepris de tracer un
contour de la langue sur I'image ultrason pour en faciliter la reconnaissance, voir d’Ausilio et
al., 2014, par exemple).

L'Opti-speech (http://www.vulintus.com/; voir Figure 14) est une autre facon de présenter
les mouvements de la langue grace a un avatar (un visage virtuel) transparent en 3D dont la
langue est apparente et colorée pour la mettre en valeur.

Figure 14 : lllustration du systéme « Opti-speech » composé de I’avatar 3D montrant la langue ainsi
qu’une photo du participant et des capteurs positionnés sur son visage (Figure extraite de Katz et
Mehta, 2015).

Ce systéme est utilisé au départ pour fournir un retour visuel des mouvements de la langue
dans le cadre d’une rééducation de la parole. Il est donc nécessaire d’avoir un accés direct
aux gestes de la langue du patient. Pour cela les expérimentateurs utilisent un systeme EMA
(ElectroMagnetic Articulography) qui est composé de cing capteurs placés généralement sur
la langue, les lévres et/ou la machoire et d’un récepteur qui enregistre le positionnement
des capteurs en fonction d’un capteur de référence fixe attaché a des lunettes. Ces
coordonnées une fois récupérées vont étre envoyées en temps réel au logiciel qui gére
I'avatar et permettront ainsi de bouger la langue virtuelle de I'avatar en fonction des
mouvements réels du sujet (voir Katz et al., 2014 pour une description plus détaillée de
I'Opti-speech et Katz et al.,, 2015 pour une expérience de perception utilisant cette
méthode).

La téte parlante (Badin et al., 2010) est un visage artificiel, reconstitué a partir de différents
modeles 3D des organes de la parole (langue, machoire, lévres, vélum, visage etc...)
construits a partir d'images par résonance magnétique ou d’images par rayons X de la téte
d’un sujet.

Un logiciel permet de modifier précisément les parameétres de tous ces organes de facon a
leur donner la forme réelle gu’ils auraient lors de la production d’un son de parole par
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exemple. Nous pouvons donc sélectionner les organes que nous souhaitons afficher a
I’écran, comme par exemple la langue. La téte parlante sera alors vue de profil tout comme
I'avatar de I'Optispeech ou les images ultrasonores décrites précédemment. A la différence
de ces deux techniques, ce visage virtuel permet de visualiser tous les organes les uns par
rapport aux autres et de choisir les informations que nous souhaitons montrer (voir Figure
15).

Figure 15: Exemple de la téte parlante virtuelle. Le visage, la mdchoire, la langue, le palais et le
conduit vocal sont visibles (Figure issue de Badin et al., 2010).

Ces trois systéemes de visualisation du conduit vocal ne sont qu’une sélection d’exemples
parmi d’autres. lls ont chacun leurs intéréts et leur limites, mais ils constituent une véritable
avancée technique pour mieux montrer le fonctionnement interne de notre appareil
articulatoire. Ils permettent, chacun a leur facon, de mettre en place des expériences
uniques sur la perception visuelle de la langue en recherche fondamentale, pour
I"apprentissage d’une langue étrangere ou en milieu clinique pour la rééducation des
mouvements de la langue aprés une chirurgie par exemple.

Perception des mouvements de la langue — Voir les mouvements de la langue qui sont
habituellement peu visibles voire totalement cachés peut aider a I'apprentissage d’une
langue seconde. Il a déja été établi que voir en plus d'entendre un locuteur s’exprimant dans
une langue étrangere facilitait la compréhension du message linguistique et I'apprentissage
de la langue utilisée (pour une revue, voir Marian, 2009). Katz et Mehta (2015) ont donc
voulu tester si un retour visuel des productions de I'apprenant facilitait son apprentissage
des sons de la langue seconde. Pour cela, un retour visuel des mouvements de la langue du
participant, enregistrés grace a un systéme de capture de mouvements (EMA), a été proposé
aux participants durant une session d’entrainement a la prononciation du son cible de la
langue étrangere. La mesure de la justesse des productions avec ou sans retour visuel des
mouvements de la langue a permis de montrer un gain de rapidité dans I'apprentissage d'un
nouveau phoneme. Ainsi, voir leurs propres productions a permis aux participants de
réajuster plus rapidement/facilement leurs gestes articulatoires pour parvenir a la cible.

De méme, la vue des mouvements de la langue peut également faciliter dans une certaine
proportion la perception auditive d’un son de parole. Wik et Engwall (2008) se sont
intéressés a la reconnaissance de mots dans des phrases dégradées par du bruit dans trois
conditions de présentation différentes: une présentation acoustique seule, une
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présentation audio-visuelle avec une vue de face d’une téte synthétique et une présentation
audio-visuelle avec a la fois la vue de face du visage synthétique et la vue de profil de ce
visage dans lequel les mouvements de la langue sont rendus visibles par transparence. Leurs
résultats sont assez mitigés, ils ne trouvent en effet pas de gain réel a percevoir les
mouvements de la langue en plus des mouvements des lévres, mais une faible amélioration
a tout de méme été observée lors de la perception de plosives palatales, c’est-a-dire de
phonémes articulés un peu plus a l'arriéere du conduit vocal. Les auteurs suggérent alors
gu’on peut extraire certains traits articulatoires de la perception visuelle des mouvements
de la langue, mais que cette modalité de présentation ne permet pas d’améliorer la
perception audio-visuelle classique d’un son accompagné du visage du locuteur. De leur
coté, Badin et collegues (2010) ont trouvé des résultats similaires, faibles mais présents lors
d’une tache d’identification a choix forcé de syllabes VCV (voyelle-consonne-voyelle) lors de
la présentation d’'une vue de profil d’'un visage synthétique pour lequel la langue était
visible.

Enfin, d’Ausilio et collegues (2014) se sont intéressés a la perception de stimuli audio-visuels
congruents et incongruents, avec pour information visuelle les mouvements de la langue
relatifs ou non au percept auditif. lls ont présenté aux participants des vidéos d’images
ultrasons représentant les mouvements de la langue vue de profil, accompagnés d’une
syllabe auditive congruente ou non. Les résultats montrent une identification plus rapide des
syllabes auditives lorsque les mouvements de la langue sont présentés simultanément, et
cette facilitation temporelle est plus importante dans le cas d’une congruence entre la
syllabe auditive et visuelle.

Dans cette section, nous nous sommes intéressés a un des articulateurs les plus utilisés pour
produire des sons de parole mais qui ne fournit cependant que tres peu d’informations
visuelles lors de la lecture labiale. Nous avons une expérience motrice forte des
mouvements linguaux de parole mais notre expérience visuelle de cet organe est
extrémement limitée. Grace a différentes techniques d’imagerie, des chercheurs ont pu
enregistré puis visualisé les mouvements de la langue et étudié I'influence que peut avoir
I'observation visuelle de ces mouvements sur la perception de stimuli auditifs. Les résultats
ont démontré que, malgré une faible connaissance visuelle préalable des mouvements de
cet articulateur, I'association de ces informations au signal auditif de parole permet d’en
améliorer quelque peu la perception. Ces études suggerent indirectement un recrutement
de nos connaissances motrices des gestes articulatoires pour percevoir la parole. Dans cette
thése, nous nous sommes intéressés aux réseaux neuronaux de la perception audio-visuelle
labiale et audio-visuelle linguale de la parole. L'article relatif a cette expérience en IRMf sera
présenté dans la section B de la partie expérimentale de ce manuscrit.

3. Perception et intégration de nos propres actions

Lors de la toute premiére section de cette these, il a été montré qu’un grand nombre
d’études suggéraient que I'expérience motrice de l'observateur jouerait un réle non
négligeable dans la perception de mouvements humain. En parole notamment, plusieurs
théories et modeles neurobiologiques proposent un appariement des entrées sensorielles
avec les connaissances motrices que possede déja I'auditeur pour traiter le signal de parole.
Ces connaissances motrices ont été acquises a force d’expériences et de répétitions de
mouvements que nous avons exécutés (et entendus) tout au long de notre vie. Si nous
suivons cette logique d’association entre les entrées sensorielles et les connaissances
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procédurales motrices, nous pouvons attendre un meilleur appariement entre des signaux
de parole que nous aurions nous-mémes produits et les gestes moteurs que nous avons en
mémoire et qui nous ont permis de les produire. Cela se traduirait par une meilleure
reconnaissance de nos propres actions. Nous allons voir que les expériences sur les actions
humaines démontrent en effet une meilleure reconnaissance de nos propres mouvements,
bien que dans le cas de la perception de parole les résultats soient plus mitigés.

Perception de nos propres actions — Nous avons tous déja fait I'expérience de reconnaitre
quelqu’un de loin juste a sa démarche. Beardworth et Buckner (1981) ont montré qu’a I'aide
uniquement de points lumineux placés a des endroits clés du mouvement, nous étions
capables de reconnaitre notre propre marche parmi des vidéos de marche de personnes
inconnues. Ces résultats montrent que malgré le fait que nous n’ayons aucune expérience
visuelle de ces points lumineux et de notre marche, nous sommes non seulement capables
de reconstituer un mouvement a partir des points lumineux, mais également d’y reconnaitre
les idiosyncrasies propres a nos mouvements.

Loula et ses collaborateurs en 2005 ont voulu tester dans quelle mesure le systéme moteur
et I'apprentissage perceptif contribuaient a I'analyse visuelle de mouvements humains. Pour
cela, ils se sont basés sur trois hypothéses : 1) Si les expériences motrices influencent
I'analyse visuelle de I'action alors I'observateur devrait étre plus sensible a ses propres
mouvements, 2) si I'expérience visuelle détermine la sensibilité aux mouvements humains
alors I'observateur devrait étre plus sensible aux mouvements des personnes qui lui sont
familiéres et 3) si les expériences visuelles et motrices influencent toutes deux I'analyse
visuelle des mouvements humains alors le sujet devrait mieux reconnaitre ses propres
actions et celles de ses connaissances par rapport a celles d’un étranger. Les participants
étaient donc soumis au visionnage de trois types de stimuli — toujours en utilisant le
paradigme des points lumineux : leurs propres mouvements (grande expérience motrice), les
mouvements de leurs amis (grande expérience visuelle) et les mouvements de personnes
étrangéres (aucune expérience visuelle ou motrice). Leurs résultats révélent une meilleure
identification des actions réalisées par le sujet, puis par les personnes qui lui sont proches et
enfin, avec un score proche de la chance, par les personnes inconnues, montrant ainsi une
influence de I'expérience motrice et de I'expérience visuelle dans la perception d’actions
humaines.

Face a ces résultats, Knoblich et collegues (2001) montrent cependant qu’un grand
apprentissage moteur, comme pour I'écriture par exemple, ne joue pas toujours un role
principal dans la reconnaissance d’un caractére déja appris ou non. Leur expérience était
composée de deux parties (production et perception): une premiere durant laquelle le
participant devait réaliser une production écrite de caractéeres familiers (lettres de I'alphabet
latin) ou non familiers (caracteres inconnus) sans retours visuels, et une seconde durant
laguelle le participant devait juger les productions percues comme étant les siennes ou
celles de quelgu’un d’autre. Les résultats ne montrent aucune différence de reconnaissance
entre les caractéres familiers (déja appris) et non familiers (nouveaux). Cependant ils
trouvent tout de méme une meilleure reconnaissance de notre propre écriture
(indépendamment de la familiarité des caractéres présentés). Ces résultats suggérent ici que
I'apprentissage moteur intervient dans l'identification globale du mouvement, mais qu’il
n’est peut-étre pas suffisamment précis pour discriminer une partie seulement.
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Identifier ses propres actions se traduit aussi par une synchronisation plus efficace du fait
d’une reconnaissance accrue des particularités présentes dans le mouvement et de son
rythme. Repp et son équipe, en 2004, ont ainsi demandé a des pianistes professionnels de
jouer une premiére voix, puis de jouer une seconde voix en écoutant la premiére voix jouée
par eux-mémes ou par un autre pianiste. Les résultats observés ont montré que les pianistes
parvenaient mieux a se synchroniser avec eux-mémes suggérant une mise en résonance de
ce gu’ils entendent avec le codage de leurs propres actions.

Prises ensembles, ces études montrent que malgré une faible connaissance visuelle de nos
actions, nous sommes meilleurs pour percevoir nos propres mouvements par rapport a ceux
de quelgu’un qui nous est familier — et a fortiori de quelqu’un d’inconnu. Cela vient soutenir
I'idée selon laquelle il y aurait un couplage entre nos connaissances motrices et les gestes
percus, et que ce couplage serait particulierement efficace lorsque I'objet de la perception
proviendrait des mouvements que nous avons nous-mémes produits. Mais nous allons voir
que nous sommes également plus rapides pour identifier notre propre visage et notre
propre voix. Cependant le peu d’études qui se sont intéressées a la perception de nos
propres signaux de parole montrent des résultats mitigés.

Perception de notre propre parole — Se percevoir soi-méme passe aussi par la
reconnaissance de notre visage et de notre voix. Keenan et collegues (2000) ont observé lors
de taches d'identification de visages statiques et propres ou non aux participants une
facilitation temporelle d'identification pour leurs propres visages. Des chercheurs ont
également montré, par électroencéphalographie (Keyes et al.,, 2009), une différence
temporelle dans le traitement des visages, plus précoce (environ 170ms apres le début du
stimulus) pour notre propre visage et plus tardif pour les visages familiers et inconnus
(environ 250ms). Ces deux études suggerent un traitement spécifique et plus rapide de la
vue de notre propre visage.

Une étude en IRM fonctionnelle réalisée par Uddin et al. en 2005 sur |'observation de son
propre visage par rapport a celui d’'une personne familiére vient conforter cette idée d’un
processus particulier, relatif au traitement du « soi ». Elle montre en effet une plus grande
activation d'un réseau fronto-pariéto-occipital incluant le gyrus frontal inférieur, le gyrus
occipital inférieur et le lobule pariétal inférieur lorsque les participants percevaient leur
propre visage (voir aussi Kaplan et al., 2008). Ce résultat suggére donc qu’il existerait des
aires spécifiques aux représentations abstraites du « soi ».

De tous ces résultats, il pourrait étre supposé une meilleure reconnaissance de sa propre
voix. Mais face a l'implication du systéme moteur, une objection peut étre faite cependant
car nous entendons notre propre voix depuis la naissance, mais de facon déformée a cause
de la conduction osseuse notamment. L'effet « soi » pourrait donc provenir d’un
apprentissage auditif plutot que de nos connaissances motrices.

Pour éclaircir cela, le signal visuel de parole apparait pertinent, car si nous n’avons pas
I’habitude de nous regarder parler, en revanche nous connaissons bien les idiosyncrasies
contenues dans le signal de parole des personnes qui nous sont familieres. Deux résultats
sont donc possibles : soit I'expérience sensorielle prime, alors nous devrions mieux
reconnaitre des stimuli visuels de personnes qui nous sont proches par rapport a nos
propres productions, soit c’est |I'expérience motrice qui est a I'origine de cet effet « soi » et
nous devrions étre meilleurs pour reconnaitre nos propres productions.
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Dans leur expérience précédemment citée, Keenan et collegues (2000) se sont également
intéressés a la perception de notre propre voix. lls ont montré que les participants étaient
plus rapides a identifier leur propre voix que celle d’un inconnu (voir aussi Rosa et al., 2008).
Graux et ses colléegues en 2012 ont mené une étude de mismatch negativity (MMN) des
potentiels évoqués auditifs et de la P3a, une onde positive connue pour étre une mesure
objective des capacités a reconnaitre différentes voix et maximale sur les électrodes fronto-
centrales (Titova et Naatanen, 2001). Ills ont trouvé une MMN similaire pour les 2 conditions
testées (sa propre voix vs. la voix d’autres personnes inconnues). En revanche une réponse
pré-MMN apparaissant environ 70ms aprés de début du stimulus semble refléter un
traitement relatif a sa propre voix (pas de pic pour les autres stimuli) et la P3a suivant la
MMN montre bien une dissociation entre les deux conditions, avec une amplitude plus
réduite pour le traitement de sa propre voix. De plus, en 2014, ils montrent la méme
différence entre des stimuli relatifs aux propres productions du sujet et aux productions de
personnes qui lui sont familiéres. Il y aurait donc, similairement au traitement de notre
propre visage, un traitement spécifique de nos propres productions vocales, ce qui soutient
I’hypothése selon laquelle il existerait un réseau neuronal spécifique pour le traitement du «
soi » (voir Buckner et al., 2008; Frith and Frith, 1999; Lombardo et al., 2009; Northoff et al.,
2006).

Intéressons-nous maintenant non plus a la seule identification de notre voix, mais bien a
I'identification visuelle de nos propres productions de gestes de parole. D’aprés une
expérience de Tye-Murray et collegues en 2012, nous serions meilleurs pour lire sur nos
propres levres que sur les lévres de quelqu’un d’autre et cette capacité ne serait pas reliée
au fait d’étre un bon « lecteur» ou non, ou bien d’étre plus « lisible» ou non. Cependant,
Aruffo et Shore (2012) n’ont trouvé aucun effet visuel du « soi » lors de la présentation de
stimuli McGurk. En effet, si I’écoute de sa propre voix diminuait la force de l'illusion audio-
visuelle, I'effet McGurk restait en revanche inchangé lors de la perception de son propre
visage ou de celui d’un inconnu. Enfin, Bernier et collegues (2012) ont tenté également de
démontrer un avantage perceptif sur la perception visuelle de stimuli de parole propres ou
non aux sujets. Bien que plusieurs études aient été réalisées, ces chercheurs n’ont
cependant trouvé aucun avantage a percevoir ses propres productions par rapport a celle
d’une autre personne (comme Aruffo et Shore, 2012). Cette absence de résultats dans ces
deux dernieres études pourrait s’expliquer en partie par la différence des stimuli utilisés
dans les expériences. En effet Tye-Murray et colléegues ont choisi une tache d’identification
de mots dans des phrases tandis qu’Aruffo et collegues ainsi que Bernier et collegues ont
demandé a leurs participants d’identifier des syllabes. La différence ainsi rapportée pourrait
étre due a des informations plus nombreuses dans l'articulation de mots ou de phrases
(notamment supra-segmentales, liées possiblement aux caractéristiques rythmiques de la
phrase) que dans la coarticulation bisyllabique.

Pour conclure, ces études montrent que des gestes produits par I'observateur lui-méme
étaient mieux percus du fait d’'une correspondance entre les connaissances motrices de
I'observateur et les gestes produits et ce malgré une expérience visuelle moindre de ces
mouvements. De plus, un traitement particulier et plus rapide du « soi » s'observe lors de la
perception de notre propre visage et notre propre voix. Le traitement de la parole n’échappe
pas a cette facilitation, cependant il semblerait que cet avantage visuel du « soi » ne soit
pour I'instant visible qu’au niveau de la phrase. Dans cette thése, nous avons voulu tester un
possible effet du soi lors de lI'intégration précoce des informations auditives et visuelles de
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stimuli de parole trés simples de type CV. Larticle relatif a cette expérience en électro-
encéphalographie sera présenté dans la section C de la partie expérimentale de ce
manuscrit.

4. Préservation des mécanismes d’intégration avec I'age

Le vieillissement sensoriel commence trés tot pour la vision et finit par atteindre tous les
sens. L'acuité visuelle diminue précocement, mais c’est a un age avancé que I'on constate de
facon plus systématique ses effets néfastes sur le quotidien de la personne. A cela s’ajoute
une presbyacousie, c’est-a-dire une diminution de I'acuité auditive due a I’age qui rend les
situations de communication tres difficiles pour les personnes agées et leur entourage. Nous
allons voir dans un premier temps que tout ce qui nous permet habituellement de percevoir
correctement la parole va se fragiliser avec les années, notamment notre capacité a
distinguer de la parole dans le bruit et a lire sur les levres pour améliorer la perception du
signal auditif. Cependant, nous verrons que l'intégration audio-visuelle est préservée chez
les personnes agées grace a des mécanismes compensatoires.

Pertes sensorielles avec I’dge — La perte d’audition devient réellement génante lorsqu’on
observe une diminution de la compréhension de la parole dans des environnements bruités
(Wong et al., 2009 ; Anderson et al., 2011). Cette difficulté provient de deux problémes
majeurs : une dégradation du systeme auditif (depuis la cochlée jusqu’aux aires auditives)
qui se traduit notamment par une perte de la perception des hautes fréquences et une
difficulté croissante a séparer les différents flux de parole pour extraire le signal cible. Mais il
est a noter que cette difficulté a percevoir la parole dans le bruit se retrouve méme chez des
personnes agées n’ayant pas de pertes auditives (Cruickshanks et al., 1998; Gordon-Salant et
Fitzgibbons, 1993). Cela suggere que la compréhension de la parole dans le bruit ne peut pas
étre évaluée uniquement a I'aide d’un audiogramme qui ne teste que la perception de sons
purs non bruités. Getzmann et collegues (2015) ont cherché a comprendre quels
mécanismes cérébraux pouvaient étre déficients pour augmenter ainsi la difficulté a
percevoir de la parole dans le bruit. lls ont analysé les corrélats électrophysiologiques d’un
groupe de personnes agées ayant de bonnes performances en perception dans le bruit, d’'un
groupe de personnes agées ayant des mauvaises performances et d’un groupe contréle de
jeunes adultes. lls ont ainsi observé un déficit du contréle attentionnel (avec une P2 plus
tardive), ainsi qu’une réduction des processus de traitement de la parole (avec une
réduction de la N400) chez toutes les personnes agées par rapport au groupe de jeunes
adultes. La P2 pourrait refléter, en plus de I'intégration audio-visuelle de la parole que nous
avons déja abordée, une certaine allocation attentionnelle (Potts, 2004). La N400, quant a
elle, est supposée étre le reflet du traitement de stimuli significatifs (ou potentiellement
significatifs) typiquement liés a la perception du langage. En revanche, les séniors ayant de
bonnes performances montrent une meilleure allocation de I'attention ainsi qu’un plus
grand contréle inhibiteur (un complexe P2/N2 plus grand) que leurs pairs ayant des
performances moindres en perception de la parole dans le bruit. Une perte sensorielle pure
ne peut donc expliquer en totalité les problemes que rencontrent les séniors pour
comprendre un signal de parole dans un milieu bruité. Des déficits plus généraux semblent
impliqués comme l'attention par exemple.

Mais nous avons vu dans la section B de cette partie théorique que le signal visuel de parole
pouvait servir de support pour améliorer la compréhension de la parole, notamment dans le
bruit. Qu’en est-il chez les personnes agées qui présentent bien souvent, en plus de
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problemes d’audition, des problemes de vue ? Le véritable probléeme n’est pas la perte
sensorielle, qui peut se corriger souvent facilement a I'aide de lunettes ou d’appareils
auditifs, mais les déficits cognitifs plus généraux dus a — ou aggravé par — ces pertes
sensorielles. La lecture labiale en est I'exemple le plus frappant : malgré un apprentissage
rigoureux et long et une utilisation quasi quotidienne de cette capacité, avec I'dge, nous
devenons de moins bons lecteurs labiaux. C'est en effet ce qu’ont montré Dancer et ses
collegues (1994) en étudiant les performances de lecture labiale d’'un groupe de personnes
agées (60-69 ans) et d’un groupe de jeunes adultes (20-29 ans). Les résultats montrent que
les séniors sont nettement moins bons que les jeunes pour comprendre visuellement des
phrases de tous les jours. Tye-Murray et colléegues ont répliqué ces résultats en 2007 en
étendant I'évaluation des performances en lecture labiale a des mots isolés puis a des
syllabes du type VCV. Ces deux équipes de chercheurs s’étaient également intéressées a
I'effet du genre sur les performances en lecture labiale, partant de la constatation que les
hommes montreraient un déclin de I'acuité auditive plus grand que les femmes. Les résultats
sont cependant mitigés car Dancer et collegues montrent en effet que les femmes agées ont
de meilleurs scores de reconnaissance que les hommes, tandis que Tye-Murray et collégues
ne trouvent aucun effet du genre dans leurs résultats.

Pris ensemble, ces résultats montrent qu’avec I'dge la communication devient un véritable
challenge. Une accumulation des difficultés, tant au niveau auditif que visuel, entraine une
perturbation de la compréhension du message linguistique. Cependant, nous allons voir que
les séniors sont capables de tirer parti au maximum des informations disponibles et de
compenser ces déficits par différents mécanismes.

Intégration audio-visuelle préservée — En dépit d’un déficit sensoriel et cognitif, la capacité
d’unifier un percept visuel et un percept auditif semble préservée chez les séniors. Laurienti
et colléegues (2006) ont montré une facilitation temporelle a percevoir un stimulus audio-
visuel (une association d’un disque de couleur et du nom de la couleur du disque prononcée
a voix haute) par rapport a un stimulus auditif seul (le nom de la couleur prononcé a voix
haute) chez les personnes agées comme chez les jeunes, de plus les séniors ont montré un
gain plus important a percevoir les deux modalités plutét qu’une seule. D’autre part,
I'intégration multisensorielle qui en résulte améliore la rapidité de perception de la modalité
la mieux percue en condition seule (ici la modalité visuelle). Cela suggére que cette fusion
n’est pas le résultat d’'un compromis entre la vitesse et la précision de la réponse.

Cienkowski et Carney (2002) se sont intéressés a l'intégration des informations auditives et
visuelles chez les personnes agées a travers l'identification de stimuli McGurk. Les séniors
sont aussi bons que les jeunes adultes pour intégrer le signal visuel et le signal auditif de
parole (i.e. le nombre de réponses relatives a un percept fusionné n’est pas différent a
travers les deux groupes). Cependant une différence entre les personnes agées et les jeunes
est apparue au niveau du choix des réponses. En effet, les auteurs ont remarqué que les
séniors se basaient plus sur I'information visuelle lorsque les stimuli étaient incongruents
tandis que les jeunes orientaient leur choix plutét vers l'information auditive. lls ont
également retrouvé une diminution des capacités en lecture labiale chez les personnes
agées qui pourtant n’affecte pas leur capacité a intégrer des informations multisensorielles.
Finalement, Tye-Murray et colléegues (2010) ont également montré une meilleure
reconnaissance des stimuli audio-visuels par rapport aux stimuli auditifs seuls chez les
personnes agées.
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De leur c6té, Sekiyama et son équipe (2014) se sont intéressés a I'influence du visuel sur le
signal auditif de parole. lls ont ainsi comparé une population de personnes agées sans perte
auditive et une population de jeunes adultes lors d’'une tache de perception de syllabes dans
guatre conditions différentes : auditive seule, visuelle seule, audio-visuelle congruente et
audio-visuelle incongruente (du type McGurk). Les résultats de la premiere expérience
montrent que les séniors sont plus sensibles a I'information visuelle de parole que les jeunes
pour un rapport signal/bruit du signal acoustique identique. Dans une seconde expérience,
ils ont ajusté le rapport signal/bruit afin que les séniors et les jeunes obtiennent les mémes
scores en perception auditive. Il s’agissait de mettre tous les participants a un méme niveau
de perception. Les résultats observés confirment ceux de leur premiére expérience. D’autre
part, contrairement a Cienkowski et Craney (2002), ils n’ont trouvé aucune différence de
performance en lecture labiale entre les deux groupes.

Ainsi, I'intégration audio-visuelle de signaux de parole semble préservée voire améliorée
chez les personnes agées, malgré le déclin sensoriel auquel elles sont souvent confrontées.
Elles présentent un biais vers I'information visuelle bien que leur capacité en lecture labiale
soit parfois moindre par rapport aux jeunes adultes. Ces résultats démontrent qu’elles
prétent plus attention aux indices visuels, et qu’elles peuvent les associer au signal auditif
pour améliorer sa perception malgré des difficultés a extraire suffisamment d’information
du signal visuel pour le comprendre seul. Cela suggére l|'existence de mécanismes
compensatoires qui prennent le relais lorsque les informations sensorielles ne sont plus
suffisantes pour décoder la totalité du message linguistique. C'est ce que nous allons voir
dans la prochaine section.

Mécanismes compensatoires — En |'absence de perte auditive, les personnes agées
montrent tout de méme des troubles de la perception de la parole dans le bruit. Wong et
collegues (2009) ont réalisé une étude portant sur les activations cérébrales liées a la
perception dans le bruit chez les personnes agées. lls ont ainsi présenté une série de mots
dans trois conditions différentes : signal auditif clair, signal auditif + bruit de conversations
de plusieurs locuteurs avec un rapport signal/bruit de +20 dB, signal auditif + bruit de
conversations de plusieurs locuteurs avec un rapport signal/bruit de -5dB. Les résultats
comportementaux montrent une réduction des scores perceptifs uniquement lorsque le
signal auditif est trés bruité (la condition avec un rapport signal/bruit de -5dB) pour les
personnes agées par rapport aux jeunes adultes. L'observation des résultats IRMf montre
une diminution de l'activité cérébrale dans le cortex auditif qui s"accompagne en revanche
d’'une augmentation des régions cognitives plus générales comme les aires liées a la
mémoire de travail ou a I'attention. Il semblerait alors que pour compenser la diminution de
I'efficacité de traitement des aires auditives, le cerveau des personnes agées recrute des
régions frontales impliquées normalement dans des mécanismes cognitifs plus généraux.

Cette notion de mécanismes compensatoires fait écho a I’lhypothése de déclin-compensation
(Declin-Compensation Hypothesis) qui s’oppose a I'hypothése de la cause commune
(Common Cause Hypothesis). L’hypothése de la cause commune suggére un déclin général
des régions cérébrales, aussi bien des régions sensorielles que des régions cognitives de plus
haut niveau. Or les résultats de I'équipe de Wong montrent une diminution de I'activité des
régions sensorielles, mais une sur-activation des régions préfrontales. Le déclin des
traitements neuronaux n’est donc pas généralisé, et le recrutement plus important d’autres
régions refléterait la mise en place de mécanismes compensatoires.
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Le modéle HAROLD (Hemispheric Asymmetry Reduction in OLDer adults) proposé par
Cabeza en 2002 illustre bien ce phénomeéne. |l se base sur des recherches effectuées dans les
domaines de la mémoire, de I'attention, des fonctions exécutives, de la perception visuelle
et des traitements langagiers chez les personnes agées (Grossman et al., 2002; Stebbins et
al., 2002; Reuter-Lorrenz et al., 2000; Madden et al., 1999; Grady, 1994) et propose qu’avec
I’age, I'activité du cortex préfrontal devient moins latéralisée, le cerveau recrutant alors les
régions homologues de l'autre hémisphere pour compenser le déclin des traitements
neuronaux durant les taches de mémoire épisodique. Des travaux ont étendu ce phénomeéne
a d’autres régions cérébrales comme le gyrus temporal supérieur (STG) et le pble temporal
lors de jugements sémantiques de phrases (Berlingeri et al., 2013).

Dans cette derniére section, nous nous sommes intéressés a la perception et a I'intégration
de la parole chez les personnes agées. Nous avons vu que les interactions sociales
devenaient parfois un véritable probléme pour cette population a cause d’une perte
sensorielle ainsi que d’une fatigue attentionnelle (et neuronale) diminuant leur capacité de
traitement de la parole. Mais nous avons également montré les étonnantes facultés du
cerveau a s’adapter a sa propre situation a travers la preuve d’une conservation des
mécanismes d’intégration de la parole grace a un recrutement de régions habituellement
non utilisées, notamment préfrontales. Nous avons vu plus té6t que le systéeme moteur
pouvait étre un support dans la perception de la parole, particulierement en conditions
difficiles. On aurait pu supposer alors une implication des régions motrices pour compenser
ce déclin sensoriel naturel chez les personnes agées. Cependant a ce jour, aucune étude n’a
réellement démontré de réle majeur du systeme moteur comme support dans lI'intégration
des informations auditives et visuelles de parole. Dans cette thése, nous nous sommes
intéressés au roOle des régions motrices dans les mécanismes de perception uni- et
multisensorielle de la parole au cours du vieillissement. L'article relatif a I’expérience en
stimulation magnétique transcranienne menée sur ce sujet sera présenté dans la section D
de la partie expérimentale de cette these.
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PARTIE EXPERIMENTALE - A

ETUDES EEG SUR LA PERCEPTION AUDIO-TACTILE

Dans ce chapitre, nous présenterons, sous la forme de deux articles scientifiques publiés
dans Neuropsychologia et Frontiers in psychology en 2014, deux études en électro-
encéphalographie (EEG) que nous avons réalisées sur |'intégration audio-visuelle et audio-
tactile de la perception de la parole (relatives a I'état de I'art proposé dans la premiere
section D-1 de la partie théorique de cette these). Ces deux expériences ont été effectuées
au sein du laboratoire Gipsa-lab de Grenoble, sous la direction de Marc Sato et Coriandre
Vilain et avec la collaboration de Camille Cordeboeuf, au sein de la plateforme EEG
NeuroSpeech de ce laboratoire.

A- Treille, A., Cordeboeuf, C., Vilain, C. & Sato, M. (2014a). Haptic and visual information speed up the
neural processing of auditory speech in live dyadic interactions. Neuropsychologia, 57: 71-77

B- Treille, A., Vilain, C. & Sato, M. (2014b). The sound of your lips: electrophysiological cross-modal
interactions during hand-to-face and face-to-face speech perception. Frontiers in psychology, 5(420): 1-9

Nous avons vu que la parole n’était pas uniquement auditive et/ou visuelle, mais que nous
pouvions également la percevoir grace a la récupération d’informations tactiles liées aux
gestes articulatoires, en posant notre main sur le visage du locuteur. A travers ces deux
études EEG, nous nous sommes intéressés aux possibles interactions multimodales précoces
en comparant les potentiels évoqués auditifs (PEAs) N1 et P2 lors de la présentation de
syllabes auditives, audio-visuelles et audio-tactiles (technique adaptée de la méthode
Tadoma). Compte-tenu de la précédence des informations visuelles et tactiles lors de la
prononciation de stimuli de parole isoléstels que des syllabes de type CV, une modulation
des PEAs N1 et/ou P2 pourrait suggérer |'utilisation d’indices visuels et tactiles prédictifs
pour faciliter le traitement auditif de la parole. Nous avons donc cherché a savoir si les
informations auditives et tactiles (rarement utilisées pour percevoir de la parole) suivaient
les mémes mécanismes que ceux utilisés lors de I'intégration audio-visuelle (Expérience A).
Nous avons ensuite voulu préciser la nature de ces indices visuels et tactiles, c’est-a-dire s’ils
étaient ou non spécifiques a la saillance perceptive des stimuli présentés (Expérience B).

Nous nous sommes donc intéressés a la modulation de I'amplitude et de la latence des PEAs
N1 et P2 lors d’une tache d’identification syllabique (/pa/ vs. /ta/ dans I'expérience A et /pa/
vs. /ta/ vs. /ka/ dans I'expérience B en condition auditive seule, audio-visuelle et audio-
tactile. Chacune des syllabes présentées au participant était prononcée en direct par
I’expérimentatrice, fournissant ainsi une variabilité proche de celle que nous pourrions avoir
lors d’une situation de communication naturelle.

Nos deux études ont montré une réduction de I'amplitude des PEAs en condition audio-
visuelle et audio-tactile par rapport a une présentation auditive seule ainsi qu’une
facilitation temporelle des PEAs lors de I'ajout des modalités visuelle et tactile par rapport a
la condition auditive seule. Cependant, ces modulations retrouvées dans I'expérience B ne
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sont pas corrélées avec la saillance perceptive des syllabes présentées. Du fait de la grande
variabilité de nos stimuli prononcés en direct par I'expérimentatrice, cette absence de
corrélation avec la saillance perceptive pourrait suggérer que la prédictibilité sensorielle
n’est pas si claire en condition d’interaction « naturelle ». Ainsi, sans pour autant contredire
I'hypotheése d’indices prédictifs présents dans les informations visuelles et tactiles,
I’extraction de ces indices pourrait dépendre fortement de la variabilité des stimuli de parole
utilisés.

Pour conclure, nos deux études ont permis de montrer que l'intégration audio-tactile de
syllabes était en partie similaire a l'intégration audio-visuelle de la parole, avec une
réduction de 'amplitude et de la latence des PEAs N1 et/ou P2 par rapport a une condition
d’écoute seule. Nos résultats soulignent de plus un impact de la nature et du nombre de
stimuli et d'exemplaires utilisés et une certaine prudence dans l'interprétation des résultats
expérimentaux d'études utilisant peu d’exemplaires différents d’'un méme stimulus, la
réalité conversationnelle pouvant étre parfois plus variable.
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Speech can be perosived not only by the ear and by the eyge but alio by the hand, with speech gestune
Telt fromm maneal tactile anbsct with the speaker’s [aoe In the present eledro-encephalograplc study,
early cros-madal interactions were investigated by comparing suditory evoked potentials during
auditory, Julio-viswsl and swdio-haptic spesch perception in dysdic intersctions between 2 listener
amd 3 speaker In line with previous studies aarly auditory evoked respondes were attenuated and

Speaded up diring Judo-viswal compared 1o Juditory Speach perce plion. Crocially, shortemsd L tencies

Namyrwards:
HAadio-visuz] speech perception
A dio-haptic speach peraepticn

of early auditory evoked potentials were ako observed during sudic-haptic speech peroeplion
Altggether, e resulls sugpest carly bimaodal interactions during live oe-to-Tace amnd lamd-to-lace
Speach peree ption in dyadic interactions.

:wamﬂm= & 2004 Puliished by Bsevier Ltd.
1. Introduction {van Wassenhowe e al, 2005) when an awditory syllable is

Interactions between auditory and visual modalitdes are bene-
ficial in daily converzation. Visual speech information is known to
effectively improve speech intelligibility in noise (Benoit
Mohamadi, & Kandel 1994; Sumby & Pollack, 1954) the under-
standing of a semantically complex acoustic statement {Reisherg,
McLean, & Goldfield, 1987) or a foreign language (Mavarra & Soto-
Faraco, 2005) Furthermaore, seeing incongruent articulatory ges-
tures may also modify awditory speech perception (MoGurk &
MacDonald, 1976). The fact that wisual input may facilitate or even
change the perceiver's auditory experience thus provides clear
evidence for audio-visual integration in speech processing.

Despite no cument agreement between theoretical models of
audio-visual speech perception reganding the processing level at
which the acoustic and visual speech signals fuse to a unified
speech percept (for a review, see Schwartz, Robert-Ribes, and
Escudier (1998)), recent electro-encephalographic (EEG) and
magneto-encephalographic (MEG) studies demonstrate that earhy
auditory evoked potentals N1 and P2 are atenuated (Amal
Morillon, Kell, & Giraud, 2009; Beske, Fort, Delpuech, & Giard,
2004; Khucharew, Métdnen, & Sams, 2003; Pilling, 2010;
Stekelenburg & Vroomen, 2007; wan Wassenhove, Crant, &
Poeppel, 2005; Voomen & Stekelenburg, 2010) and speeded up

* Cnmespandence ta: Awril Tredlle, CIPSA-LAR, LIME MBS 5216, Grenohle
Unrversité, 1180, avenue enitake, BP 25 380480 Grenoble Cedex 9, France
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ON28-39E2 & 2074 Published by Elseviar L.

accompanied by visual informaton from the speaker’s face The
speading-up and amplitude suppression of auditory evo ked poten-
tials is thought to reflect early multisensory integrative mechan-
isme. Given the temporal precedence of visible speech movements
on the auditory signal for isolated syllables, the observed effects
on earhy auditory evoked potentials might be due to the increased
temporal predictability of the onset of the auditory stimulus
{Stekelenburg & Vmomen, 2007; Vroomen & Stekelenburg, 2000)
andfor might reflect specific visual phonetic prediction of the
incoming auditory syllable (Arnal et al, 2009; Arnal, Whart, &
Giraud, 2011; Arnal & Giraud, 2012 ; van Wassenhove et al., 2005)

From these studies, one fundamental issue is whether early
cmzs-maodal speech interadtions only depend on well-known
auditory and visual modalities or, mther, might also be riggered
by other sensory modalities, namely the aoditory and haptic
madalities.  Audio-haptic  interactions are  indeed frequently
experienced in daily life, with auditory and @ctile simuli often
perceived simultaneously (for instance, when we scratch owr-
selves, mb our hands together, knock at a door, or play a musical
insrument). As in the MoGurk audiovisual illusion (MoCurk &
MacDonald, 1976), incongruities between audio and tactile inputs
may even result in unexpected percepts (Jousmadki & Hari, 1298 )
Regarding speech, past esearches on the Tadoma method demon-
strate that deaf-blind individuals can understand spoken language
remarkably well through the haptic modality (Alocorn, 1932;
Morton et al., 1977). In this method, speech is received by placing
a hand on the face of the talker in order to monitor orofacial
speech movements. Interestingly, a few behavioral studies also
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provide evidence for audio-tactile speech interaction in indivi-
duals without sensory impairement, with inexperienced partici-
pants presented with syllables heard and felt from manual tactile
contact with a speaker's face (Fowler & Dekle, 191; Gick
Johannsdattir, Gibraiel, & Mihlbaver, 2008; Sato, Cavé, Ménard,
& Brasseur, 2010). Fowder and Dekle (1991) demonstated the
influence of tactile information on speech perception in a com-
pletely untrained population, with felt syllables affecting judg-
ments of the syllable heard and, comversely, acoustic syllables
affecting judgments of the syllable felt Interestingly, they also
found evidence for audio-haptic McGurk-type illusion but only in
few participants (but see Sato et al. (2000). Gick et al (2008)
further showed that manual tactile information improves both
auditory and visual speech intelligibility in noise. Similady, Sato
et al. (2010) demonstrated that manual tactile information rele-
vant to recovering speech gestures enhances auditory speech
perception in case of degraded acoustic information and that
audic—tactile interactions occur similarly in blind and sighted
untrained listeners.

The present eleciro-encephalogmphic study aimed at further
investigating early cross-modal interactions through dyadic inter-
actions between a listener and a speaker. We compared auditony
evoked components in individuals without sensory impairement,
not experienced in the Tadoma method, during auditory, audio-
visual and audio-haptic speech perception during a Brced-choice
task between [pa/ and ftal syllables. To this aim, partcipants were
seated at arm’s length from an experimenter and they were
instructed to manually categorize each syllable prezsented audito-
rly, visually and/or haptically.

Cross-modal speech inmteractions are usually thought to pri-
marily depend on auditory and wisual modalities, and have
typically been atributed to the freguency with which event
specificinformation from these bwo modalities are jointly encoun-
tered in daily comversation. To explore whether perceivers might
integrate tactile information in auditory speech percepton in a
similar way as they do in visual information, we tested whether
haptic and visual information from speech gestures both attenuate
and speed-up early auditory ewoked responses compared to
auditory speech pemeption. Such evidence for early cross-modal
interactions during baoth face-to-face and hand-to-face speech
perception would further suggest that sensory information from
speech gestures conveys predictive temporal and/or phonetic
informaton to the incoming auditory speech imput and would
emphasize the multimodal nature of speech perception.

2 Methaods

21, Pari cpants

Two groups of fourteen and fifeeen heslthy adults, native French spealers,
partidpated in the study (FEG sqperiment 7 females, mean age of 34 years + N
years; behavioral experiment: 8 females, mean age of 28 years +9 years) All
parddpans were right-handed, had normal or crrected-to-normal wvision and
reparted mo hisory of speaking. hearing or momr disorders. None of them was
experiened in the Tdoma method.

22 Fxperimeninl prooedus

221, EFC experiment

Early ooms-modal speech ineractions and auditory ewn ked components wene
first evah@ted in an EBG experiment. The eqperimenal procedure was adaped
from the Tadoma methad and similer ta that previousty used by Fowler and Dakle
(12801 | Cick et 2l (2008 )and Sato et 2l (20700 Particpants were indi duslly teed
in & sound-proof room and were seated atarm’s length from a female experimenter
[see Fig. 1AL They wene told that they would be presenied with fpaf or i) syllables
either audimorily visally, audio-wisally, hapdclly, or audio-hapocally over the
hand -fce contact

Free modaliges of presentation were Ested In the auditory modslity (A
participants wer instrocied o kesp thedr eyes dosed and o listen to each syllable
awrtly produed by the experimenter In the audio-visual modahity (V] they
wer asked to dso look at the experimenters face In the audio- haptic modality
(AH). they wer a<ked to keep their eyes dos ed with theirright hand placed on the
experimenter’s face (the thumb pled lighdy and verticlly against the experni-
menter's lips and theather fingers placad horizontally 2kong the jaw line in oxderta
help distinguishing bath lip and jaw movements). The visuad-only (V) and haptic-
only (H) modalities were simila to the A and AH modalities except that the
experimenter sikendy produced each sylleble Becauze of no relishle aoustal
triggers [ see bebow], EBG data were not analyzed in the visual-only and haptic-anly
mandal ites.

The sgperimenier foed the partidpant and & aomputer screen placed behind
the partidpant. On each trizl, the ompuer soeen specifisd the syllhle o be
produced. To this zim, the syllable was printed three Smes on the computer soeen
at 1 Hz, with the last display serving as thevisuz] go-signal to produce the syllale
The iner-frial intenal was 2 £ The sxperimenier previoushy pracicad and leamed
to artionlare each syllahble in synchrony with the visual go-signal, with an initial
neutral closed-mouth position and maintaining an ewen inmnaton, tempo and
waol intensitg

A two-alernaive forosd-choice idendfication 2k was ussd, with particpants
instruced o @egorire each pereeived syllable by pressing on ane of two keys
carrespanding to fpaf or /t3f on acompuier keyboard with their left hand In ander
to dizsocize sensorypemepiusl responses from motor responses on EEC data, a2
briefsingle audio beap was dedivered G00 ms afrer the visuzl go-signal (expecting
o ncaur in synchrany with the sxpeimenier producton). Panticipants wene told ta
praduce their responsss only Jier this audio go-signal.

The experiment included five indnvidual experimental s=zcions relaed o @mch
madality of pressngtion (A, V, H, AV, AH)L Before each sestion, parddpanis wene
informed about the modality of presentaion. In sch session, every syllable( fpafar
Jeaf ) was presentad 20 times in 2 randomized sequence for 2 ozl of 20 tids The
order of the modality of precentation and the response key decignation were fully
oomerhaaned aooss partcipans. Before the experiment, pardcipans per-
formad few pracgce trizk in 2l modalities They recefved no instroctons
cancerning how to interpret wisl and haptic information but they were ached
to pay atention to both modslities during bimoda] presenction. Becuse the
experimental prozdure was quite taxing for the experimenter and the partia-
pants, short breaks wene offersd between sch experimeni] sssson

Preseniztion sofrware (Neurobehavioral Systems, Alhany, CA) was ussd o
control the visel samuli for the experimenter, the audio stimali (heep) for the
partcipant and o remnd key responses. In addition, all experimenter productons
wer recarded for off-line analyses

222 Brhaviom! oxperiment

In order to st the temporal preedenee of visiblefadile speach movements
on the andiory signal for isolated syllables, reaction times (KTs) in a control
behaviord expariment were ewluzed in anaother group of fifeen particpants
during auditary, sudio-vizuzl and andio- hapticspeach parosption. Visuzl-anly and
haptic-only modalities wer not induded in the experiment bemuse of no relizhle
acoustica triggers to estimate KT Importantly, the experimental procedune was
perfecly identical to that nsed in the EEC experiment (with notsbly the smme
experimenteri peaker) except that the audio-go signal was removed and partci-
pants were insmuced @ caegorize sach perehved syllable as quickly as possible
writh their left hand Asin the EEC experiment, partidpans performed few pradie
trials in 2l modatities and were agked to pay atendon @ both modalities during
bimodal presentation.

The experiment included thres individual experimental sessions relaed to
each modality of pressntation (A, AV, AHL Before sach sestion, pardapanis wee
informed ahout the modality of presentation. In each seccion, eveny syllablef jpaj ar
Jeal) was presented 20 times in a randomized sequence for a mtal of 40 tals The
ander of the modality of presentation and the response key designation weere fully
comerhaanoed aooss pardcipans. Before the experiment, panscipans per
formed few pract o trials in 21l modaliges.

23 EBC mypuiskition

EEC dat were continuously remrded from 64 sclp eledrodes (Elactro-Lap
Intematonal, INC, aacarding to the inermnational 10-20 system) using the Hiosami
ActiveTwo AD-box EEC sysem operating at 2 sampling rate of 256 Hr. Two
additional dectrodes served 2 meferene (Common Mode Sense [OMS] actve
electrode) and ground (Driven Kight leg [DRL] passive electode) One ather
extermal reference slecrode was 2 the top of the nose The slecmoooul ogram
measuring horizontal (HEOG) and vertical (VEOG) ey mowements wene reconded
wsing eledrades at the outer canthus of each eye a5 well a5 abaove and below the
right eye. Before the experiment, the impedance of dl elecmodes was adjustad to
et low affeet valages and sahle DC
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Fig. 1. (A} Experimenta design used in the audio= haptic modality. Partcipanis wer asked to keep their eyes dosed with therright hand plaed on the experimenters o
and to @tegoriz with thedir left hand each peroeived syllble | H) Mean pereen oge of commedt idendfication for [jpaf and (9] syllables in each mod 3l ity of presentation in the
EBG experiment. () Mean perensge of cornea identifition and KTs (in ms) for /paj and (&) syllables in each modality of presentation in the hehawioral experiment. Ermar

|ars represent standard errors of the mesn.

24, Do analces

241. Behmioral analyses

In bath experiments, the proportion of @rmed responses was individually
determined for each participant, esch syllable and each modality Inaddition, in the
behavioral experiment, KI5 were ckulaed from the mnsonangl onset of each
produced syllable (522 aoustoal analyses) Two-way repeaed -measune ANOVAS
were performed on these data with the modality (A, W, H. A, AH in the EBC
eperiment; A, AV, AH in the hehavioral scperiment) and the syllable (jpaj. f'aj)
a5 within-suljedts varihles

242 Amustiosl endyses

In both experiments, acoustical anahyses were performed on the experimen-
s remrded syllable inorder o demrmine the ind fvidua syllable anses serving
% acoustical miggers for EBC and BT analyses in the EEC and behaviom] axperi-
ment, respactvely. In the EBC experiment becuse the experimenter silendy
produced the syllahles in the ¥ and H modalites, amustial analxe were anly
performed for A, A and AH madaliges

All acowstical analyses were performed wsing Praat software (Hoersma &
Wesnink, 20130 A semi-awtomatic proedure was first devizsed for s=gmenting
the experimenters remrded syllables in the A AV and AH madalities (5160
uterances) This promedure invohed the aummatic ssgmentation of each syllahle
hased an an inten ity and duraton algarithm deection Hased on minimald uration
and lowr intensity snergy parameters, the algorithm automatically id entified pauses
between each syllable and s=t the syllkble’s boundaies on that basis. For each
syllable, these boundaries were further hand-corrected, bassd on waveform and
spactrogram infarmation. Omissions and wrong produchons wers identifiad and
remaoved from the anabyses (less than 12}

The indfvidual syllable onsets served as aooustia] triggers for EEG and KT
analyses. In addition, to determine possible production differences betwesn
modalites of presenition in the EBG experiment, the mean duraton, relative
intensity and fl valoes (cdolaed from a period defined as + 2% ms of the
maximum pesk intensity of each syllable) averaged over fpaj and Jaf syllsbles,
2 well 25 the mean delay between the visual go-signal and the produoced syllable

were then ckulated for each partidpant and each modality. These data were
eniened into ane-way repated -messune AMIVAS with the modality (A, AV, AH) as
the within-gubjects sarizhle.

243 EFC analyos

Beause of no relishle aoustial triggers, EEC data were not analyzed in the
wisuzl-only and haptic-only modalities. EBG data in the A, AV and AH modalities
were using the EEGLIAB toolbox { Delorme & Malkesiz, 2004 ) mnning an
Matlah [ Mathweorks, Natick, MA, LEAL Sine N1JF2 audimny evoked poentizls hae
maximal sz owver fronto-cengal sies on the scalp (MaiSnen & Picon, 1287,
%cherg & Von Craman, 1986), 2nd in lnewith previous EBC studies on audio=vi sual
speach perception and auditory evaled potentials (eg Pilling (2000 ) S=kelenburg
and Vroomen (A7) van Wassenhove o al (23065 ] Vroomen and Sekelenb urg
(2N0}) ERG dat preproessing and analysss wer @nduciesd on & representative
frontal and central electrodes (F3, Fz F4 €3 Oz, C4) EEC dag were fisst
re-referenced off-line o the nose remrding and band -pass filtered using 2 fwo-
way least-squares FIR filtering (120 Hz). Dag were then ssgmented into epochs of
1000 ms inclding 2 100 ms prestimulus haseline (from — 500 ms to — 200 ms ta
the amustc syllable onset, individually determined from the acousteal anayses )
Epoachs with an amplitude change exceeding +700 &V at amy channe] {including
HEQC and VEOL dunnels) wer rejected (on awverage, 224+ 3%

Beuseof an insuffident numberaf mids per syllable for relizhle EBC analyses,
respanses from jpafand ja) syllables wer aeraged mgether. For ench participant
and each modalitg the EEC waweforms of the six electrodes were firse canefully
inspecied by two experimenters. Two tempaord windows were then defined in
arder o include N1 and P2 peaks for all elactrodes (on average, 30130 ms for
N1 and WO-Z20 ms for F2) From these empos] windows, maximal amplimde
and peck latency of audimry N1 and P2 svolked responses were then determinad
faor the & elecrodes. The meon Ltencies for N1 and F2 peaks were of 116 ms
(tEmsfaEms (+7ms) 1Mms (+5msjaBms (+7ms) and 105 ms
{ +&6ms 201 ms (+ 7 ms) in the A, & and AH modalides, respectively. Three-
way repeaed-measure ANMVAS wer performed on M1 and F2 amplitude and
Ltency with the modaity (A, AV, AHL the rosto-cuda pesition (frontal, cenigal)
and the medio-lateral posidgon (left middle, right) of the elecodes as within-

subjecs varishles
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3. Resulis

Far all the following analyses, the significance level was set at
p=05 and Greenhouse—Geisser corrected (for violation of the
sphericity assumption) when appropriate. When required, posthoc
analyses wene conducted with Mewman-Keuls tests.

31. Behavional analyses (see Fig. 1)

31.1. EEG experiment {see Fig. 1B)

Chverall, the mean proportion of comect responses was of 995 The
main effect of modality of presentation was significant (F4,52)=
363, p < N, with more comect responses in the A, V, AV and AH
mindalities than in the Hmodality (as shown by post-hoc analyses, all
comparisons Sgnificant; on average, A: W00 WV D0k AV 00 AH
WE H; 98%). No significant effect of the syllable or interacton was
observed. These results thus confirn a near perfect identification of
the perceived syllables in all modalities, although a slightly lower
accuracy in the H modality was ohserved (on average, XX

312 Behavioral experiment (see Ag 1C)

The mean proportion of cormect responses was of 97%. The main
effect of modality of presentation was significant (F{Z,28)=3 34,
p=105), with more comect responses in the AV than in the AH
madality (as shown by post-hoc analyses; on average, A Q8% AV
ok, AH: 96%. Mo significant effect of the syllable or interacton
wvas ohserved.

Regarding FTs the main effect of modality was significant (F
(22B) =081, p=.001), with faster BTz ohserved in the AH than in
the A modality, and in the AV modality than in the AH modality (as
shown by post-hoc anabyses, all comparisons significant; on average,
A 406 ms, AV 39 ms, AH: 248 ms). Fager RTe were also observed for
/pa/ compared to /taf syllables (A 1.04)=74LM0, p < .001). Anally, the

O 3 s eteiecimaes (F3, €3
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interaction beteeen the modality and the sylable was reliable (F
(22B)=363E, p = 001), with no differences between paf and ftaf
syllables in the A maodality but faster RTs for fpaj than for f@) in both
the A and AH modalities (as shown by post-hoc analyses; on
awrage, A-fpaj: 401 5 A-fta: 411 ms AV-fpals —3Bms, AV-fta):
116 ms AH-jpals 153 ms AH-ta/: 343 ms)

In mum, despite near perfect syllable recognition (although lower
in the AH maodality), Bster RTs in both the AV and AH modalities
provide evidence for the temporal precedence of the dynamic
configurations of the articulators on the auditony signal. RTs ohserved
in the AV modality were around 400 ms faster thaninin the auditony
maodality. Compared to previous studies showing that the wisual
signal typically precedes the onset acoustic speech signal by tens toa
few hundred milliseconds {se van Wassenhove et al. (2005)), this
indicates that movements of the experimenter/speaker were here
highly anticipated (likely due to the experimental procedure and,
maore specifically, tothe 1 Hz visual go-signals for the experimenter ).
It is also worthwhile noting that negative RTs for fpa) sdlables
demonstrate that participants under time pressure (and with sub-
sequent auditory feedback) even recognized the syllable on a wisual
hasis. Interestinghy, the haptic advantage was not as stmong as the
visual one Given the causal relationship between visual and haptic
onsets, this might indicate less natural and more complex procesing
to extract relevant speech information. Finally, fster RTs for for (pal
than for ftaj syllables in both the audio-visual and audio-haptic
maodalities are likely due to the strong visual and haptic perceptual
zaliencies of bilabial movements.

32, Acowsticd analyses

The mean delay between the visual go-signal and the produced
syllable was constant across A, AV and AH modalites (F{226)=
0.86; on average, Ar +3ms, AV + M ms, AH: — 12 ms). Similarly,
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Fig. 2 Crand-aerage auditory evoked potentizls (top), mean amplisde (in 2V, middke) and mean Ltency (in ms, boom) of N1 2nd P2 mmponens averaged over eft (12,
3, eentral (¥, &)and right (R, C4) elactrodes. EEG data were segmented inta epachs of 1000 ms, from — 500 ms to +500ms ta the acoustic syllable onset Because af no
relizble amustial miggers, EBG dat wene not ana yzed in the visuzl-only and haptic-only modalities. Ermor bars represent standad ermars of the mean
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no differences were observed between modalities on the mean
syllable duraton (A226)=112; on average, A B ms, A
HW2Zms, AH: 197 ms) and intensity {F2,26) =3.47; on average, A;
73dB, AV: 734B, AH: T1 dB). However, the main effect of f) was
significant (f226)=593, p=101), with a lower f in the AH
modality compared to A and AV modalites (as shown by post-
hoo analyses, all comparisons significant; A: 241 Hz, AV: 240 Hz,
AH: 237 Hz) These results show that, on average, the experimen-
ter articulated the syllables in synchrony with the visual go-signal
and maintained a quite constant intonation, tempo and wocal
intensity across modalities and participants. Lower fil observed
in the AH maodality is likely due to the participant’s contact with
the experimenter's face. However, this difference remains quite
ko {on average, 3 Hz) and, in our view, cannot explain latency and
amplitude differences observed on EEC data between A, AV and
AH modalites. Although the N1/P2Z complex is known to depend
on acoustic features of the speech signal, in our best knowled ge,
no EEG study demonstrated significant N1 andfor P2 latency and
amplitude changes related to such a small f0 difference (Le., 3 Hz)
between isolated speech sounds. In addidon, it can be noted that
no fl difference was observed between A and AV modalities
despite significant difference on M1 amplitude and latency on
EEC data between these modalities (see below].

33 FEG analyses—N1 amplitude (see Fig. 2—Middle )

The main effect of medio-lateral position was significant
(A 226 )=649, p< 005), with a reduced negative N1 amplitude
ohserved in right electrodes asz compared to left and middle
electmdes (as shown by post-hoc analyses, all comparisons
significant; on average, left: — 617 pV, middle: —&.35uV, right
—566 pV) OF more interest is the significant effect of modality
(A 2.26)=1284, p < 001), with a reduced negative N1 amplitude
ohserved for the AV modality as compared to both A and AH
modalities (as shown by post-hoc analyses, all comparisons sig-
nificant; on avermage, A: —68B0 uV, AH: —6.84 pV, AV: — 455 pV]
The interaction between the modality and the medio-lateral
position of electrodes was also reliable (A 4,52) =433, p = 005)
For both A and AH modalites, a reduced negative M1 amplitude
wvas observed in right decrodes as compared to both left and
middle elecirodes (as shown by post-hoc analyses, all comparisons
significant; on avermge, A-leftt —6BTV, A-middle: —717pV,
Aright: — 636 pV, AH-eft — 716 pV, AH-middle: — 713 pV, AH-
rnght: —6.18 pV). Howewver, for the AV modality, no differences
were observed (on  avermge, AV-left —449V, AV-middle:
—4 T3 p¥, AVright: —444pV). No other effect or interactions
were found to be significant.

The main effect of medicdateral position confirms that andi-
tory M1 had a central maximum (Nidtinen & Picton, 1987, Scherg
& Von Cmmon, ¥86] and possibly indicate left-lateralized awdi-
tory responses. OF more interest, the main effect of modality
appears in line with previous EEG studies on audio—visual speech
perception and confirm a visually-induced amplitude suppression
of the auditory evoked M1 component Interestingly, no haptically-
induced amplitude suppression was ohserved, with similar ampli-
tude for A and AH modalities and a higher negative N1 amplitude
ohserved for the AH modality compared to the AV modality.

3.4. EEG analyses—N1 lotency (see Ag. 2—Bottom)

The main effect of modality was significant (F[2,26)=4.62,
p=.02), with a shorter negative N1 peak latency ohserved for
the AH modality compared to the A modality {as shown by post-
hoc analyses, all p's < 05; on average, A: 116 ms, AH: W05 ms, AV
111 mz). The fact that the main effect did not provide evidence for
shorter auditory evoked responses inthe AV modality compared to

the A modality is probably due response variability between the
medio-lateral position of the electmdes. Indeed, a significant
interaction between the modality and the medio-lateral position
of electrodes (A4.52) =589, p< . 001) further demonstrate a
shorter negative N1 peak latency for both AH and AV modalities
compared to the A modality, Posthoc anabyses showed that, in the
left and middle electrodes, a shorter negative N1 peak latency was
observed for the AH modality compared to the AV modality, and
for the AV modality compared to the A modality (all p's< 05; on
average, Adeft: 118 ms, AV-left: 111 ms, AH-left: W04 ms, A-mid-
dle: 113 ms, AV-middle; 110 ms, AH-middle: W04 ms) In the rght
electrodes, a shorter negative M1 peak latency was observed for
bath the AH and AV modalities compared to the A modality (all
p's = 05; on avwerage, A-right: 116 ms, AV-right: 110 ms, AH-right:
108 ms). Mo other effects or interactions were significant. Alto-
gether, these msults appear in line with previous EEG studies with
a vismally-induced speeding-up of the auditory evoked N1 com-
ponent. Similarly, a shorter negative N1 peak latency was also
observed for the AH modality compared to the A modality, and
compared to the AV maodality in the left and middle elecrodes,

35 EEGanalyses—P2 anplitude and latency (see Ag 2—Middle and
bortom)

The analysis on P2 amplitude showed a significant effect of the
medio-lateral posidon (F226)=1456, p« 001), with an higher
pasitive P2 amplitude observed in middle dectmdes as compared
to both left and rght electrodes {all p's = 05 on average, left:
383 pV, middle: 4.81 pV, ight: 388 pV). In the zame line to what
was found with M1 amplitude, this effect confirms that auditory
P2 had a central maximum Mo other effects or interactions wene
found to be significant Finally, regamding PZ peak latency, no
effects or interactions were significant

4. Discussion

In the present study, eardy cmss-modal interactions were
investigated by comparing early auditory evoked potentials and
behavioral performance during auditory, audio—visual and audio-
haptic speech perception in dyadic interactions between a listener
and a speaker. Congruent with the possibility that face-to-face and
hand-to-face dyadic interactions speed up the processing of
auditory speech, reduced latency of early auditory ewvoked
responses and faster reaction times were observed during both
audio—visual and audio-haptic speech perception compared to
auditory speech perceprion.

Before we discuss these results, it is important to consider a
clear limitation of the present study. Since face-to-face and hand-
to-face speech perception were here examined in live dyadic
interactions, we used individual syllable onsets of the experimen-
ter's productions as acoustical triggers for EEG and RT analyses. For
the visualonly and haptic-only modalities, the use of electromyo-
graphic and for visual recordings of the experimenter’s ip move-
ment would not allowed to determine such reliable triggers, due
to the variability or temporal limitatdon of these signals (but see
Leotta, Rabinowitz, Reed, and Drulach {19&8), for a synthetic
Tadoma systern which allows mealistic and precisely timed
synthetic facial inputs). Because of no reliable triggers, these two
unimodal conditions were not analyzed in the EEG experiment
and were not incuded in the behavioral RT experiment. For that
reason, we could not use an additive model (e, AV 2A+V) o
determine whether the results abserved in the audio—visual and
audio-haptc modalities simply come from a superposition of the
sum of the unimodal signals or truly reflect crossmodal interac-
tions. Motably, without EEG recordings in the visual-only and
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haptic-only modalies, it is impossible to determine whether the
ohzerved M1 and P2 auditony evoked potentials in the audio—visual
and audio-haptic modalities are not contamined by visual and
haptic ERPs. From that question, although anditory ERPs are rarely
ohserved in the visual-only modality in fronto-central electrodes
(see Besle e al (2004), Pilling (2010), van Wassenhove et al
(2005)), haptic ERPs {notably, the P30, P40, P100 and N140
components) are known to also oocur in fronto-central electrodes
{eg., Desmedt and Tomberg (1989)) Importantly, it should be
noted that RTs ohserved in the behavioml experiment stronghy
suggest that visual, and therefore haptic, speech movements of the
experimenter/speaker started well before (around 400 ms] the
acoustical onset of the syllables. Given the difference between
senenry ansets, it is therefore unlikely that haptic (and visual ) ERPs
might arize at the zame time-latency of auditory ERPs in the
audio-haptic (and audio-visual) modality on fronto-central elec-
trodes. Hence, although our results cannot fully demonstrate early
bimodal integration mechanisms in the audio-visual and audio-
haptic modalities, they strongly suggest that haptic and wisual
information speed up the neural processing of auditory speech

In spite of this important limitation, our results appears fully in
line with previous EEG studies on audio—visual speech perception
{Besle e al, 2004; Klucharev e al, 2003; Pilling, 2010;
Svekelenburg & Vroomen, 2007; van Wassenhowe et al., 2005
Vmoomen & Stekelenburg, 2010), with N1 auditory evoked poten-
tals atenuated and speeded up during audio-visual compared to
auditory speech perception. Given the temporal precedence of
visible speech movements on the awditory signal for isolated
syllables (the wisual signal, and therefore the haptic signal
preceding the onset acoustc speech signal by tens to a few
hundred millizeconds during individual syllable production; see
van Wassenhowve et al. (2005)), the speeding-up and amplitude
suppression of auditory evoked potentals likely reflect early
multisensory integrmtive mechanisms. Despite near perfect recog-
nition, this temporal precedence of the dynamic configurations of
the articulators on the auditory signal is attested in the behavioral
experiment. Indeed, faster KTs were observed in both the audio-
visual and awdio-haptic modalities compared to the unimodal
auditory maodality.

Crucially, although participants were not experienced with
audio-haptic speech pemeption, haptic information was also
found to speed up auditory speech processing, with a shorter
latency of N1 auditory evoked potentials in audie-haptic com-
pared to auwditory speech pemeption Compared to a strong
visually-induced N1 amplitude suppression ohserved in the pre-
sent experiment and in previous studies on audio—visual speech
perception, no haptically-induced N1 amplitude suppression was
however observed. Although speculative, one possibility is that
this difference might partly be explained by higher attentional
demands in the audio-haptic modality, which is well known to
enhance amplitude of eady auditory evoked potentals (Midrinen,
Wa2; Ciard et al., 2000)

Importanthy, two qualitatively different integrative mechan-
isme, although not mutually exclisive, can been proposed to
explain these findings. A first mechanism implies that early
cross-miodal audio-visual and audio-haptic interactions are naot
speech specific and rather depend on the temnporal relationship of
sensory input. Congruent with this hypothesis, Stekelenburg and
Vmoomen (2007 ] demonstrated visually-induced amplitude sup-
pression and latency reduction of auditory-evoked N1 responses
during audio-visual perception of both speech and non speech
actions, like clapping hands. They further showed that eary cross-
modal interactions are not restricted to actions but can be
ohserved also with artificial stimuli if their timing is made
predictable (like two moving disks predicting a pure tone
Vmomen and Stekelenburg (2010)). It can be ako noted that

audio—tactile interactions are not restricted to speech and have
heen previously ohserved with simultanecus presented tone and
vibration (eg, Litkenh@ner, Lammertmann, Simées, and Har
(2002]). A second mechanism implies the existence of specific
phonetic prediction, extracted from the wisual signal of the
incoming auditory speech target From that view, early auditony-
visual latency facilitation has been shown to comelate with visual
identification of the speech stimuli with stronger latency facilita-
tion coupled with higher vizual identification. In a previous study
by wan Wassenhove et al (2005), auditory-visual facilitation
effects were shown to systematically vary according to the
identification =scores observed in the wvisual modality. In their
study, a higher visual accuracy was observed for [paj compared
to ftaf syllables, and for fta compared to (kaf sdlables. Consistent
with an articulator-specific faclitation, latency of auditory evoked
potentials were found to be shorter for fpa/ then for ftal syllables,
and for ftaf than for fka syllables (for similar results using MEG,
see also Armal et al. (2009)). &k s worthwhile noting that
a potential limit of these studies comes from the use of a limited
number of tokens used to represent each syllable, repeatedly
presented to the participants and possibly enhancing stimulus
predictability. Comeersely, one cear limit of the present study
comes from the use of a forced-choice task between fpa/ and ftaf
syllables and a ceiling effect on percepual scores. Although our
results do not contradict the hypothesis that sensory inputs
comvey phonetic predictive information with respectto the incom-
ing auditory speech input, future smdies using a larger sample of
syllables are therefore required to test whether haptic information
iz used to specifically predict the incoming auditory syllable.
Despite the above-mentioned limitations of this study, the
present and previously observed audio-haptic advantages in
untrained participants may have profound implications for further
understanding the hasis of cross-modal speech integrmation ( Fowler
& Dekle, 1991; Gick e al, 2008; Sato et al, 2010) Since cross-
madal speech intermctions have previously been attributed to the
frequency with which event specific information from auditory
and visual modalities are jointdly encountered in daily comeersa-
tion, evidence for audio-haptic speech interactions, although less
natural, further emphasize the multizensory and predictive nature
of speech perception. It is first impartant to recall that, apart from
speech, auditory and tactile simuli are usually percemved simulta-
neously in daily life {as when knowing at a door). Alchough largely
unexplored compared to audio-visual interactions, previous sh-
dies have provided evidence for an efficient integration of auditory
and somatosensory processing at both the behavioral and neural
level (eg, Decmedt and Tomberg (1989), Jousmaiki and Had
(1998)) Importanty, the integration of sensory inputs can be
viewed as a key feature of action control, as when we first knock
on a door and then adjust the force applied in the subsequent
knock (Wolpert, Ghahramani, & Jordan, 1295). Regarding speech,
audio-haptic interactions likely depend on the termporal prece-
dence of the dynamic configurations of the articulators on the
auditory signal {as attested in the behavioml experiment).
As previously mentioned, despite less natural and apparenthy
mare complex processing to extract relevant speech information
fram the haptic modality, this tempoml precedence might increase
the termporal predictability of the onset of the auditory stimulus
andfor provide specific phonetic prediction of the incoming
auditory syllable. The possibility that the brain might extract
predictive temporal andjor phonetic relevant information for
auditory processing when being provided with such information,
although we mrely if ever touch the speaker's face to understand
speech, mised impartant gquestion on the representational format
ofspeech. From that point, haptic perception is likely to be parthy
driven by listener's knowledge of speech production (Sato et al.,
20M0; Schwartz, Ménard, Basimt, & Sato, 2012), as for example
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when relating the tactile sensation of lip protusion to the produc-
ton of [pal syllables. Although speculative, thanks to the temparal
precedence of tactile inputs, the observed audio-haptic interac-
tons might also partly arise from awditory, visual and jor motor
imagery processes and, possibly, a crossmodal mapping between
the related sensory and motor speech representations.

In conclusion, our results suggest early integrative mechanisms
between auditory, visual and haptic modalities. Since audio-haptic
and audio-visual speech interactions were never assessed at the
brain level in dyadic interactions between a listener and a speaker,
these results provide new insights on the multisensory nature of
speech percepton.
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Recent magneto-encephalographic and electro-encephalographic studies provide svidence
for cross-modal integration during audic~visual and audio-haptic speech perception, with
speech gestures viewed or felt from manual tactile contact with the speaker’s face. Given
the temporal precedence of the haptic and visual signals on the acoustic signal in thess
studies, the observed modulation of M1/P2 auditory evoked responses during bimodal
compared to unimodal speech perception suggest that relevant and predictive visual and
haptic cues may facilitate auditory speech processing. To further investigate this hypothesis,
auditory evoked potentials were here compared during auditory-only, audic-visual and
audic-haptic speech perception in live dyadic interactions betwesan a listener and a speaker.
In line with previous studies, auditory ovoked potentials were attenuated and spoodad
up dunng both audio-haptic and audic-visual compared to auditory speech perception.
Importantly, the observed latency and ampliude reduction did not significantly depend
on the degres of visual and haptic recognition of the speach targets. Altogether, thess
results further demonstrate cross-modal interactions between the audrtory, visual and
haptic speech signals. Although they do not contradict the hypothesis that visual and haptic
sensory inputs convey predictive information with respect to the incoming auditory speech
input, these results suggest that, at least in live conversational interactions, systematic
conclusions on sensory predictability in bimodal speach integration have to ba taken with
caution, with the extraction of predictive cues likely depending on the wvarability of the
speech stimuli.

Keywords: audio-visual speech perception, audio-haptic speech perception, multisensory interactions, EEG,

auditory evoled potentials

INTRODUCTION

How information from different sensory modalities, such as sight,
sound and touch, is combined to form a single coherent percept?
As central to adaptive behavior, multisensory integration ocours
in everyday life when natural events in the physical world have to
be integrated from different sensory sources. It is an highly com-
plex process known to depend on the temporal, spatial and causal
relationships between the sensory signals, to take place at different
timescales in several subcortical and cortical structures and to be
mediated by both feedforward and backward neural projections.
In addition to their coherence, the perceptual saliency and rele-
vance of each sensory signal from the external environment, as
well as their predictability and joint probability to occur, also act
on the integration process and on the representational format at
which the sensory modalities interface (for reviews, see Stein and
Meredith, 1993; Stemn, 2012).

Audio-visual speech perception 15 a speaal case of multisen-
sory processing that interfaces with the linguistic system. Although
one can extract phonetic features from the acoustic signal alone,
adding visual speech information from the speaker’s face is known
to improve speech intelligibility in case of a degraded acoustic
signal (Sumby and Pollack, 1954; Benoit etal., 1994; Schwarte

ctal, 2004), to facilitate the understanding of a semantically
complex statement (Heisherg etal, 1987) or a foreign language
(Mavarra and Soto-Faraco, 2005), and to benefit hearing-impaired
listeners (Grant etal, 1998). Conversely, in laboratory settings,
adding incongruent visual speech information may interfere with
auditory speech perception and even create an illusory percept
(McGurk and MacDonald, 1976). Finally, as in other cases of
bimodal integration, audio-visual speech integration depends on
the perceptual saliency of both the auditory (Green, 1998) and
visual { Campbell and Massaro, 1997) speech signals, as well as their
spatial (Jones and Munhall, 1997) and temporal (van Wassenhove
ct al., 2003 ) relationships.

At the brain level, several magneto-encephalographic (MEG)
and electro-encephalographic (EEG) studies demonstrate that
visual speech input modulates auditory activity as early as 50—
100 ms in the primary and secondary auditory cortices (Sams et al.,
1991; Klucharev etal., 2003; Lebib etal, 2003; Besle etal., 2004;
Hertrich et al., 2007; Winneke and Phillips, 2011). Importantly, it
has been shown that both the latency and amplitude of auditory
evoked responses (M1/P2, M100) are attenuated and speeded up
during audio-visual compared to auditory-only speech perception
{Klucharev etal., 2003; Besle etal., 2004; van Wassenhove etal.,
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2005; Stekelenburg and Veoomen, 2007; Amal et al,, 200%; Pilling.
2010; Vroomen and Stekelenburg, 2000; Baart etal., 2014; Treille
etal, 2014). Moreover, M1/P2 latency facilitation also appears to
be directly function of the visemic information, with the higher
visual recognition of the syllable, the longer latency faclitation
{van Wassenhove etal., 2005 Arnal et al., 2009). Since the visual
speech signal preceded the acoustic speech signal by 10s or 100s of
milliseconds in these studies, the observed speeding-up and ampli-
tude suppression of auditory evoked potentials might both reflect
non-speech specific temporal (Stekelenburg and Vroomen, 2007;
Vroomen and Stekelenburg. 2010) and phonetic (van Wassenhove
ctal., 2005; Arnal etal., 2009) visual predictions of the incoming
auditory syllable (for recent discussions, see Amal and Giraud,
2012; van Wassenhowve, 2013; Baart et al., 2014).

Interestingly, speech can be percerved not only by the ear and
by the eye but also by the hand, with orofacial speech gestures
felt and monitored from manual tactile contact with the speaker’s
face. Past studies on the Tadoma method provide evidence for suc-
cessful communication abilities in trained deaf-blind individuals
through the haptic modality (Alcorn, 1932; Morton et al,, 1977). A
few behavioral studies alse demonstrate the influence of tactile
information on auditory speech perception in untrained indi-
viduals without sensory impairment, especially in case of noisy
or ambiguous acoustic signals (Fowler and Dekle, 1991; Gick
et al., 2008; Sato etal, 2010). In a recent EEG study (Treille et al.,
2014), electrophysiological evidence of cross-modal interactions
was found during both audio-visual and audio-haptic speech per-
ception, through the course of live dyadic interactions between
a hstener and a speaker. In this study, participants were seated
at arm’s length from an experimenter and they were instructed
to manually categorize fpal or /ta/ syllables presented audito-
rily, visually andfor haptically. In line with the above-mentioned
EEG/MEG studies, N1 auditory evoked responses were attenuated
and speeded up during live audio-visual speech perception. Cru-
cially, haptic information was also found to speed up auditory
speech processing as early as 100 ms. Given the temporal prece-
dence of the dynamic configurations of the articulators on the
auditory signal, as attested in a behavioral control experiment, the
observed audio-haptic interactions in the listener’s brain raise the
possibility that the brain use predictive temporal andfor phonetic
relevant tactile information for auditory processing, despite less
natural processing to extract relevant speech information from
the haptic modality. From this possibality, however, a dlear limit
of this study comes from the use of a simple two-alternative
forced-choice identification task between fpal and /tal syllables
and an insufficient number of trials for reliable EEG analyses per
syllable.

To further explore whether perceivers might integrate tactile
information in auditory speech perception as they do with visual
information, the present study aimed at replicating the ohserved
bimodal interactions during live face-to-face and hand-to-face
speech perception (Treille etal, 2014). As observed in prewi-
ous studies on audio-visual speech perception (van Wassenhove
ctal., 2005; Arnal etal.. 2009), we also specifically tested whether
modulation of M1/P? auditory evoked potentials during both
audio-visual and audio-haptic speech perception might depend
on the degree to which the haptic and visual signals predict the

mcoming auditory speech target. To this aim, the experimental
procedure was adapted from the Tadoma method and similar to
that previously used by Treille etal. (2014}, except the use of a
three-alternative forced-choice identification task between /pal,
{tal, and /ka/ syllables and a sufficient number of trials for reliable
EEG analyses per syllable. A gradient of visual and haptic recog-
nition between the three syllables was first attested in a behavioral
experiment, which was a requirement to assess visual and haptic
predictability on the incoming auditory signal in a subsequent EEG
experiment. In line with previous EEG studies on audio-visual
speech integration (van Wassenhove et al., 2005; Arnal et al,, 2009),
we hypothesized that the higher visual and haptic recognition of
the syllable, the stronger latency facilitation in the audio-visual
and audio-haptic modalities.

MATERIALS AND METHODS

PARTICIPANTS

Sixteen healthy adults, native French speakers, participated in the
study (eight females; mean age £ 50,29 £+ 8 years). All participants
were right-handed, had normal or corrected-to-normal vision and
reported no history of speaking, hearing or motor disorders. Writ-
ten informed consent was obtained for all participants and they
were compensated for the time spent in the study. The study was
approved by the Grenoble University Ethical Committee.

STiMuL

Based on a previous EEG study (van Wassenhove etal, 2005),
[pal, ftaf, and /kaf syllables were selected in order to ensure precise
acoustic onsets (thanks to the unvoiced stop bilabial fp/, alveolar
ft/, and velar /k/ stop consonants) crucial for EEG analyses and,
importantly, to ensure a gradient of visual and haptic recognition
between these syllables (with notably the bilabial /pf consonant
known to be more visually salient than alveolar /tf and velar &/
consonants).

EXPERIMENTAL PROCEDURE

The study consisted on one behavioral experiment immediately
followed by one EEG experiment. The behavioral experiment was
performed in order to ensure a gradient of visual and haptic recog-
nition of /pa/, /tal, and /ka/ syllables. Importantly, since individual
syllable onsets of the experimenter’s productions were used as
acoustical triggers for EEG analyses, the visual and haptic modal-
ities of presentation were not included in the EEG experiment. In
both experiments, Presentation software (Neurobehavioral Sys-
tems, Albany, CA, USA) was used to control the visual stimuli for
the experimenter, the audio stimuli (beep) for the participant and
to record key responses. In addition, all experimenter productions
were recorded for off-line analyses in the EEG experiment.

Behavioral experiment

In a first behavioral experiment, participants were individually
tested in a sound-proof room and were seated at arm’s length
from a female experimenter (see Figure 1A).

They were told that they would be presented with pal, ftal,
or (kal syllables either auditorily, visually, audio-visually, hap-
tically, or audio-haptically over the hand-face contact. In the
auditory modality (A), participants were instructed to keep their
eyes closed and to listen to each syllable overtly produced by the
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asked to also look at the expenmenter’s face. The behaviorsl expesment
included &, W H, 8\ AH modalities while the EEG expedment only
included &, AV and AH modakties. (B,C) Mean percentage of comect
identification fior fpaf, #af, and /ka' sylables in each modality of
prasantation in the [B) behawviorsl and [C) EEG expariments. Emor bars
reqresent standard emors of the mean.

experimenter. In the audio-visual modality (AV), they were asked
to also look at the experimenter’s face. In the audio-haptic modal-
ity (AH), they were asked to keep their eyes closed with their right
hand placed on the experimenter’s face (the thumb placed lightly
and vertically against the experimenter’s lips and the other fingers
placed horizontally along the jaw line in order to help distinguish-
ing both lip and jaw movements). This experimental procedure
was adapted from the Tadoma method and similar to that pre-
viously used by Treille etal. (2014). Finally, the visnal-only (V)
and haptic-only (H) modalities were similar to the AV and AH
maodalities except that the experimenter silently produced each
syllable.

The expenmenter faced the participant and a computer screen
placed behind the participant. On each trial, the computer screen
specified the syllable to be produced. To this aim, the syllable
was printed three times on the computer screen at | He, with the
last display serving as the visual go-signal to produce the syllable.
The inter-trial interval was 3 5. The experimenter previously prac-
ticed and learned to articulate each syllable in synchrony with the
visual go-signal, with an initial neutral closed-mouth position and
maintaining an even intonation, tempo and vocal intensity.

A three-alternative forced-choice identification task was used,
with participants instructed to categorize each perceived syllable
by pressing on one of three keys corresponding to fpal, ftal, or
/kal om a computer keyboard with their left hand. A brief sin-
gle audio beep was delivered 600 ms after the visual go-signal
[expecting to occur in synchrony with the experimenter produc-
tion) with the participants told to produce their responses only
after this audio go-signal. This procedurs was done in order to
dissociate sensory/perceptual responses from motor responses on
EEG data in the next experiment. As a consequence, no reaction-
times were acquired and only response rate were considered in
further analyses.

Every syllable (fpal, ftal, or /ka') was presented 15 times in
each modality (A, V. H. AV, AH) in a single randomized sequence
for a total of 125 trials. The response key designation were
counterbalanced across participants. Before the experiment, par-
ticipants performed few practice trials in all modalities. They
received no instructions concerning how to interpret visual and

haptic information but they were asked to pay attention to both
modalities during bimodal presentation.

EEG experimant

Because of no possible reliable acoustical triggers in the visual-only
and haptic-only modalities, the EEG experiment only included
three individual experimental sessions related to A, AV, and AH
maodalities of presentation. Except this difference and the number
of trials, the experimental procedure was identical to that used in
the behavioral experiment. In each session, every syllable (/pa/.
ftal, or /kal) was presented 80 times in a randomized sequence for
a total of 240 trials. The order of the modality of presentation and
the response key designation were fully counterbalanced across
participants. Because the experimental procedure was quite taxang,
cach experimental session was split into two blocks of around
6 min cach, allowing short breaks for both the experimenter and
the participants.

EEG ACQUISITION

In the EEG experiment, EEG data were continuously recorded
from 64 scalp electrodes (Electro-Cap International, INC., accord-
ing to the international 10-20 system) using the Biosemi
ActiveTwn AD-box EEG system operating at a sampling rate of
256 Hz. Two additional electrodes served as reference (common
maode sense [CMS] active electrode) and ground (driven right leg
[DRL] passive electrode). One other external reference electrode
was at the top of the nose. The electro-oculogram measuring
horizontal (HEOG) and vertical (VEDG) eye movements were
recorded using electrodes at the outer canthus of each eye as
well as above and below the night eye. Before the experiment, the
impedance of all electrodes was adjusted to get low offset voltages
and stable DHC.

DATA ANALYSES

Behavioral analyses

In both the behavioral and EEG experiments, the propor-
tion of correct responses was individually determined for each
participant, each syllable and sach modality. Two-way repeated-
measure AMOVAs were performed on these data with the modality
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(A, V. H. AV, AH in the behavioral experiment; A. AV, AH in the EEG
experiment) and the syllable {/pa, /taf, fkal) as within-subjects
variables.

Acoustical analyses

In the EEG expeniment, acoustical analyses were performed on
the experimenter’s recorded syllables in order to determine the
individual syllable onsets serving as acoustical triggers for the
EEG analyses. All acoustical analyses were performed using Praat
software (Boersma and Weenink, 2013). First, an automatic pro-
cedure based on an intensity and duration algorithm detection
roughly identified each syllable’s onset in the A, AV, and AH
maodalities (11520 utterances). For all syllables, these onsets were
further manually and precisely determined, based on waveform
and spectrogram information related to the acoustic characteris-

tics of voiced stop consonants. Omissions and wrong productions
were identified and removed from the anabyses (less than 1%).

EEG analysos

EEG data were processed using the EEGLAE toolbox ( Delorme and
Makeig, 2004) running on Matlab (Mathworks, Natick, M, USA).
Since N1/P2 auditory evoked potentials have maxmimal response
over central sites on the scalp (Scherg and Von Cramon, 1986;
Midtanen and Picton, 1987}, EEG data preprocessing and analyses
were conducted on three central electrodes (C3, Cz, C4). These
electrodes, covering left, middle, and right central sites, were also
selected based on previous EEG studies on audio-visual speech
perception (e.g.. Klucharev etal., 2003; Besle etal., 2004; Pilling.
2010; Treille etal, 2014). EEG data were first re-referenced off-
line to the nose recording and band-pass filtered using a two-way
least-squares FIR filtering (1-20 Hz). Data were then segmented
into epochs of 1000 ms (from —500 ms to +500 ms to the acoustic
syllable onset, individually determined from the acoustical anal-
yses), with the prestimulus baseline defined from —500 ms to
—400 ms. Epochs with an amplitude change exceeding +60 LV at
any channel (including HEOG and VEOG channels } were rejected
{on average, less than 10%:).

For cach participant and each modality, the peak latency of
auditory M1 and P2 evoked responses were first determined on the
EEG waveform averaged over all electrodes and syllables. For each
syllable, two temporal windows were then defined on these peaks
+30 ms in order to individually calculate N1 and P2 amplitude and
latency on the related average waveform of C3, Cz, C4 electrodes.
Two-way repeated-measure ANOVAs were then performed on N1
and P2 amplitude and latency with the modality (A, AV, AH) and
the syllable (/pal, /ka/, ftal} as within-subjects variables.

In order to confirm previous EEG/MEG studies demonstrating
that P2 and M 100 latency reduction in the audio-visual modality
vary as a function of the visual recogmtion of the presented syl-
lable {(van Wassenhove etal., 2005; Arnal etal, 2009}, additional
Pearson’s correlation analyses were carried out. These correlation
analyses were performed between the individual visual and haptic
recognition scores of the three syllables in the behavioral experi-
ment and the related latency facilitation and reduction amplitude
observed in the AV and AH modalities in the EEG experiment
{leading to 3 x 16 correlation points per measure and per modal-
ity). In addition to raw data, these analyses were also performed

on individual Z-score normalized data, in order to take account
of individual differences.

RESULTS

For all the following analyses, the significance level was set at
p = 0.05 and Greenhouse—Geisser corrected (for violation of the
sphericity assumption) when appropriate. When required, post
hoc analyses were conducted with Newman—FKeuls tests.

BEHAVIORAL ANALYSES

Behavioral experimant {see Figure 18}

Chwerall, the mean proportion of correct responses was of 94%.
The main effect of modality of presentation was significant
[Fi4,60) = 33.67, p = 0.001], with more correct responses in
A, AV, and AH modalities than in V and H modalities (as shown by
post hoc analyses, all p's = (.001). Significant differences were
also observed between syllables [F(2.30) = 1559, p = QL001].
with more correct responses for fpa/ than for /tal and /kal syl-
lables (as shown by post hoc analyses, all p's < (L001). Finally,
the interaction between the modality and the syllable was also
rehiable [F(8,120) = 7.39, p = 0L.001]. While no significant differ-
ences were observed between syllables in A, AV, and AH modalities
(with almost perfect identification for all syllables), more correct
responses were observed for /pal than for /ta’ and fka/ syllables
in both V and H modalities (as shown by post hoc analyses, all
s = 0.001). Altogether, these results thus demonstrate a near per-
fect identification of /pal in all modalities, but a lower accuracy
for ftal and /ka/ syllables in ¥ and H modalities.

EEG axporiment (seo Figure 1C)

In the EEG experiment, the mean proportion of correct responses
was of 99%. No significant effect of the modality [F(2.30) = 1.72].
syllable [F{2,300 = 1.34] or interaction [F(4.60) = 0.90] was
observed, with a near perfect identification of all syllables in A,
AV, and AH modalities.

EEG ANALYSES

N1 amplitude (see Figures 2 and 24-laft}

The main effect of modality was significant [F(2,30) = 89.19,
p = 0.001], with a reduced negative N1 amplitude observed in
the AV and AH modalities as compared to the A modality (as
shown by post hoc analyses, p = 0.001 and p = 0.02, respectively;
on average, Ar —5.3 WV, AV: —3.1 puV, AH: —4.1 pV). The inter-
action between the modality and the syllable was also found to be
significant [ F(4,60) = 7.13, p = 0L001]. While for /pa/ a significant
amplitude reduction was observed in both AV and AH modali-
ties as compared to the A modality, an amplitude reduction was
only ohserved in the AV modality for /ta’ and /ka/ syllables (as
shown by post hoc analyses, all ps = 0001, see Figure 3A-left). In
sum, these results demonstrate a visually induced amplitude sup-
pression for all syllables and, importantly, an haptically induced
amplitude suppression but only for fpal syllable.

P2 amplitude (see Figures 2 and 3B -lefi}

Mo significant effect of the modality [ F(2,30) = 1.91], the sylla-
ble [F(2,30) = 1.09] and their interaction [ F(4.60) = 1.58] was
observed.
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Mo significant effect of the modality [F(2,30) = 0.36], the sylla-
ble [F{2,30) = 3.13] and their interaction [F(4,60) = 1.78] was
observed.

P2 [atency (see Figures 2 and 2D Jafi}

The main effect of syllable [ F{2,30) = 4.54, p = 0,02] was reliable,
with shorter P2 latencies observed for fpaf and /taf syllables as
compared to /kaf (as shown by post hoc analyses, all p's = (L03; on
average, /pa’ 210 ms, /taf: 211 ms, (ka': 217 ms). Crucially, the
main effect of modality was significant [ F(2,30) = 4.05, p < 0L03].
with shorter latencies in AY and AH as compared to the A modal-
ity (as shown by post hoc analyses, all p's < 0.03; on average, A:
213 ms, AV: 208 ms, AH: 207 ms). In sum, these results thus indi-
cate faster processing of the PI auditory evoked potential for fpal
and /ka/ syllables. In addition, a latency facilitation was ohserved
in hoth AV and AH modalities, irrespective of the presented
syllables.

Comelation batween porceptu al recognition scores (see

Figura 3-right

For raw data, whatever the modality, no significant correlation
was however observed for both N1 amplitude (AV: r = 0.09, p =
0.54; AH: r =0.08, p=10.70), P2 amplitude (AV: r = 0L25, p=10.09;
AH: r = —0.09, p = 0.53), N1 latency (AV: r = —0.06, p = 0.71;
AH:r=10.11, p= 0.45), and P2 latency (AV: r = 0.07, p= (.66; AH:
r=—001, p = 0.92). Results on additional correlation analyses
on normalized data also failed to demonstrate any significant cor-
relation for both N1 and P2 amplitude (N1-AV: r =0.01, p=0.98;
NI1-AH: r = 0.18, p = 0.B7; P2-AV: r = 0.21, p = 0.15; P2-AH:
r=0.02, p=0.91) and latency (N1-AV: r=0.01, p=0.92; N1-AH:
r=1012, p=0.65; F2-AV: r = 0.06, p = 0.68; P2-AH: r = —0.02,
p=0.87).

DISCUSSION

Two main results emerge from the present study. First, in line with
our previous results (Treille et al., 2014), a modulation of N1/P2
auditory evoked potentials was observed during live audio-visual
and audio-haptic speech perception compared to auditory speech
perception. However, contrary to two previous studies of audio-
visual speech perception (van Wassenhove et al., 2005 Arnal et al.,
20049), no significant correlation was observed between the latency

facilitation observed in the bimodal conditions and the degree of
visual and haptic recogmition of the presented syllables.

Before we discuss these results, it 1s first important to con-
sider one potential limitation of the present study. Classically,
testing cross-modal interactions requires to determine that the
observed response in the bimodal condition differ to the sum of
those observed in the unimodal conditions (e.g.. AY # A + V).
However, visual-only and haptic-only modalities were not here
tested, due to the technical difficulty to get temporal accurate
and reliable triggers for EEG analyses. Motably, because of their
temporal limitation and variability, wisual andfor surface elec-
tromyographic recordings of the experimenter’s lip, jaw or tongue
maovements would not allowed to determine reliable triggers | espe-
cially in the case of lip stretching for /ta’ and /ka/ syllables).
From the possibility that the observed bimodal neural responses
simply come from a superposition of the unimodal signals, it
should however be noted that auditory evoked potentials are rarely
observed in the visual-only modality in central electrodes (Besle
ctal., 2004; van Wassenhove etal., 2005 Pilling. 2010). Further-
more, in our previous study and using the same experimental
design, we obtained behavioral evidence for a strong temporal
precedence of the haptic and visual signals on the acoustic signal
( Treille et al., 2014). In our view, it is therefore unlikely that visual
and haptic event-related potentials might arise at the same time-
latency and at the same central electrodes that N1 and P2 auditory
evoked potentials. For these reasons, we here compared neural
responses in each bimodal condition to the related unimodal
condition (Le, AV # A and AH # H), a testing procedure that
has previously demonstrated latency facilitation and amplitude
reduction of auditory evoked potentials in audio-visual compared
to auditory-only speech perception (van Wassenhowve et al., 2005
Pilling, 2010).

In spite of this limitation, the ohserved modulation of N1/P2
auditory evoked potentials in the audio-visual condition strongly
suggests cross-modal speech interactions. It 15 first worthwhile
noting that, for each participant, the three syllables were randomly
presented in each session in order to minimize repetition effects,
and the order of the modality of presentation was fully counter-
balanced across participants so that possible overlapping modality
effects are unlikely. In addition, auditory-evoked responses were
compared between modalities, with the same number of trials and
therefore similar possible habituation effects. Although our results
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appear globally consistent with previous EEG studies, some dif-
ferences have however to be mentioned. First, while the observed
amplitude reduction was here confined to the N1 auditory evoked
potential, as in our previous study (Treille etal, 2014; see also
Besle etal., 2004), such a visually induced suppression has been
previously observed for both N1 and P2 auditory components
(Klucharev etal., 2003; van Wassenhove et al., 2005; Stekelenburg
and Vroomen, 2007; Pilling, 201(0; Baart etal., 2014) or only for
the PZ component (Baart etal., 20014). Second, the observed P2
latency facilitation also contrasts with previous studies showing
carlier latencies during audio-visual speech perception for both
N1 and P2 peaks {van Wassenhove etal., 2003; see also Pilling.
2010, for a small but not consistent effect) or only for W1 peak
(5tekelenburg and Vroomen, 2007; Baart etal., 2014; Treille etal.,

2014). From these differences, it is hypothesized that N1 and P2
components as well as latency facilitation and amplitude reduction
effects might reflect different aspects and/or stages of audio-visual
speech integration. For instance, van Wassenhove ctal. (2005)
observed a visually induced suppression of both N1 and P2 com-
ponents independently of the visual saliency of the speech stimuli,
but a latency reduction of N1 and P2 peaks depending on the
degree of their visual predictability. From their results, they argue
for two distinct integration stages: (1) a global bimodal percep-
tual stage, reflected in the amplitude reduction, independent of
the featural content of the visual stimulus and possibly reflecting
phase-coupling of auditory and visual cortices, and (2) a featural
phonetic stage, reflected in the latency facilitation and stronger for
P2, in which articulator-specific and predictive visual information
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are taking into account in auditory phonetic processing (for
further discussion, see van Wassenhowe, 2013). In parallel, Steke-
lenburg and Vroomen (2007), Vroomen and Stekelenburg (20107,
and Baart etal. (2014) also argue for a bimodal, non-speech spe-
aific stage in audio-visual speech integration but here thought to
be reflected in the N1 latency facilitation and amplitude reduc-
tion. Congruent with this hypothesis, they ohserved an amplitude
and a latency reduction of auditory-evoked N1 responses during
audio-visual perception for both speech and non-speech actions,
like clapping hands (5tekelenburg and Vioomen, 2007}, as well as
for artificial audio-visual stimul, like two moving disks predicting
a pure tone when colliding with a fixed rectangle (Vroomen and
Stekelenburg, 2010). In addition, they also provided evidence for
a P2 amplitude reduction specifically dependent on the phonetic
predictability of the visual speech input ( Baart et al., 2014; see also
Vroomen and Stekelenburg, 2010). Taken together, although the
observed differences across the present and previous studies on N1
and/or P2 latency facilitation andfor amplitude reduction are still
amatter of debate (van Wassenhowve et al., 2005; Baart etal., 2014),
they might both reflect multistage processes in audio-visual speech
integration and also derive from specific experimental settings
used in these studies,

From that latter possibility, one interesting finding 1s that the
observed latency and amplitude reduction in the EEG experiment.
notably for the P2 component, did not significantly depend on the
degree of visual recognition of the spesch targets in the behavioral
experiment. This contrasts with two previous studies reporting
latency shifts of auditory evoked responses directly function of
the visemic information (van Wassenhowve et al., 2005; Arnal et al.,
2004). For instance, van YYassenhove et al. (2005) demonstrated a
visually induced facilitation of the P2 auditory evoked potential
which systematically varied according to the visual-only recogni-
tion of the presented syllable (1e., the more visually salient was
the syllable, the more stronger the latency facilitation). While they
observed a P2 latency facilitation around 25 ms, 16 ms, and B ms
for fpal, ftaf, and /ka/ syllables, respectively, we here observed
latency facilitations around 17 ms, 13 ms. and 15 ms for the
same syllables. However, correlation scores likely depend on over-
all differences in recognition scores between syllables which were
stronger in previous studies (van Wassenhove etal., 2005; Arnal
ctal., 2009). Furthermore, one important difference between our
experimental setting and those used in these two studies is that
audio-visual interactions were here tested dunng live face-to-face
interactions between a speaker and a listener, with a unique occur-
rence of the presented syllable in each trial. This natural stimulus
variahility contrasts with the limited number of tokens used to rep-
resent each syllable in the previous studies which were repeatedly
presented to the participants (i.e., van Wassenhove etal. (2005):
one speaker, three syllables, one token per syllable and 100 trials
per syllable and per modality; Arnal etal. (2009): one speaker,
five syllables, one token per syllable and 54 trials per syllable
and per modality). Similarly, another possible experimental factor
impacting bimodal speech integration comes from the number
of syllable type. From that view, it is worthwhile noting that we
did observe a latency facilitation during live face-to-face speech
perception in our previous study, using a similar experimental
design, but only for the N1 component (Treille et al., 2014). In this

study, however, a simple two-alternative forced-choice identifica-
tion task between /pa’ and /taf syllables was used. It is therefore
possible that specific phonetic contents of these two syllables were
less perceptually dominant in this previous study, with a more
global yes-no strategy done in relation to the more salient bilabial
movements for (pal as compared to /tal (for experimental designs
only using two distinct speech stimuli, see also Stekelenburg and
Vroomen, 2007; Pilling. 2010; Vroomen and Stekelenburg, 2010;
Baart et al., 2014). Cwerall, given the significant P2 latency facilita-
tion, our results do not contradict the hypothesis that visual inputs
convey predictive information with respect to the incoming audi-
tory speech input (for a discussion on the sensory predictability
of audio-visual speech stimuli, see Chandrasekaran etal., 200%;
Schwartz and Savariawx, 201 3) nor the fact that visual predictabal-
ity of the speech stimulus might be reflected in anditory evoked
responses. We simply argue that visual predictions on the incom-
ing acoustic signal in audio-visual speech perception might likely
e constrained not only by the featural content of the visual stimuli
but also by the experimental context and by short-term memory
traces and knowledge the listener previously acquired on these
stirmuli.

As in the audio-visual condition, the observed modulation
of N1/P2 auditory evoked potentials during audio-haptic speech
perception also clearly suggests cross-modal speech interactions
between the auditory and the haptic signals. In this bimodal
condition, we also observed a latency facilitation on the P2 audi-
tory evoked potential that did not vary according to the degree
of haptic recognition of the speech targets. In addition to this
latency facilitation, an N1 amplitude reduction was also observed
but only for /pal syllable. As previously noted, this latter result
fits well with a stronger haptic saliency of the bilabial rounding
movements involved in /pal syllable {see Treille etal., 2014, for
behavioral evidence) and with previous studies on audio-visual
integration demonstrating that N1 suppression is strongly depen-
dent on whether the visual signal reliably predicts the onset of
the auditory event (Stekelenburg and Vreoomen, 2007; Vroomen
and Stekelenburg, 2010). As discussed previously, the fact that
P2 latency reduction was nevertheless observed for all syllables
indirectly argue for distinct integration processes in the cortical
speech processing hierarchy (van Wassenhove et al., 2005; Steke-
lenburg and Vroomen, 2007; Vroomen and Stekelenburg, 2010
Baart ctal., 2014).

Taken together, our results provide new evidence for audio-
visual and audio-haptic speech interactions in live dyadic inter-
actions (Treille etal. 2014). The fact that the modulation of
M1/P2 auditory evoked potentials were quite similar in these
bimodal conditions, despite the less natural haptic modality, fur-
ther emphasizes the multimedal nature of speech perception. As
previously mentioned, apart from speech, multisensory integra-
tion from sight, sound and haptic modalities naturally occurs in
everyday life. Although bimodal speech perception is a special case
of multisensory processing that interfaces with the linguistic sys-
temn, similar integration processes might have been used to extract
temporal andfor phonetic relevant information from the visual
and haptic speech signals that, together with the listener’s knowl-
edge of speech production (for a review, see Schwartz et al,, 2012},
might have constrained the incoming auditory processing.
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ETUDE IRMF SUR LA PERCEPTION AUDIO-VISUELLE LINGUALE

Dans ce chapitre, nous présenterons, sous la forme d’un article scientifique publié dans le
Journal of Cognitive Neuroscience en 2017, une étude en imagerie par résonance
magnétique fonctionnelle (IRMf) sur la perception audio-visuelle des mouvements des levres
ou de la langue (relative a I’état de I'art proposé dans la section D-2 de la partie théorique de
cette thése). Cette expérience a été réalisée au sein du laboratoire Gipsa-lab de Grenoble et
de la plateforme IRM (IRMaGe) de Grenoble, sous la direction de Marc Sato et Coriandre
Vilain et avec la collaboration de Thomas Hueber (GIPSA-lab) pour I'enregistrement des
images ultrasons utilisées pour les stimuli, et de Laurent Lamalle (UMS IRMage, Université
Grenoble Alpes) pour les passations IRMf,.

Treille, A., Vilain, C., Hueber, T., Lamalle, L. & Sato, M. (2017). Inside Speech: Multisensory and Modality-
specific Processing of Tongue and Lips Speechs Actions. Journal of Cognitive Neuroscience, 29(3):448-
466.

Nous avons vu que la perception d’une action dépendrait non seulement de régions
sensorielles, mais aussi du systéme moteur de I'observateur. Cependant, I'influence de
I’expérience auditive ou visuelle d’'une action sur I’activité sensorimotrice reste trés peu
étudiée de nos jours. L'étude IRMf présentée ci-apres avait pour but de déterminer dans
guelle mesure les représentations sensorielles et motrices interagissent durant la perception
d’actions de parole relatives aux mouvements des lévres ou de la langue. Nous avons choisi
ces deux articulateurs du fait d'une grande expérience visuelle des mouvements des lévres
d’autrui (notamment en lecture labiale) et, en revanche, d'une faible connaissance visuelle
des mouvements de la langue d’autrui.

Lors de cette étude, il était présenté aux participants des actions de parole auditives,
visuelles et audio-visuelles. Le signal visuel était relatif soit a la vue de face de mouvements
des levres préalablement enregistrés par une caméra, soit a une coupe sagittale de
mouvements de la langue (la langue était donc vue de profil) enregistrée par un systéme
ultrason. Les participants avaient pour tache de percevoir passivement des syllabes (/pa/,

/ta/ et /ka/).

Nos résultats montrent que la perception visuo-labiale et visuo-linguale entraine I'activation
d’un large réseau sensorimoteur commun. Cependant, une plus grande activation des
régions motrices et somatosensorielles a été observée lors de la perception visuelle des
mouvements de la langue, tandis que la vue des mouvements des lévres activait plus
fortement les régions auditives et visuelles. De plus, nous avons également observé une
corrélation entre |'activation du cortex prémoteur et les scores de reconnaissance visuelle
des stimuli linguaux et une corrélation de I'activité des régions visuelles avec les scores de
reconnaissance visuelle des stimuli labiaux.

Pris ensemble, ces résultats suggerent que les traitements unimodaux et multimodaux de la
perception des gestes des levres ou de la langue s’appuient sur un large réseau neuronal
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sensorimoteur commun. lls suggerent également que les traitements visuels d’actions
audibles mais non visibles (comme celles de la langue) nécessitent une simulation motrice et
visuelle des actions pour faciliter leur reconnaissance et/ou I'apprentissage de I’association
entre les signaux auditifs et visuels.
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Inside Speech: Multisensory and Modality-specific
Processing of Tongue and Lip Speech Actions

Avril Treille!, Coriandre Vilain®, Thomas Hueber?,
Laurent Lamalle®*, and Marc Sato*

Abstract

B Action recognition has been found to rely not only on sen-
sory brain areas but also partly on the ahserver's motor system.
However, whether distinet auditory and visual expericnoes of
an action modulate sensodmotor activity remains largely un-
knowm. In the present sparse sampling fMRI study, we deter-
mincd to which extent sensory and motor representations
interact during the perception of tongue and lip speech adtions.
Tongue and lip speech actions were sclected bocause tongue
meovements of our intedooutor are acoessible via their impac
on speech acoustics but not visible because of its position inside
the vocal tract, wheneas lip movements are bath “audible™ and
visihle. Participants were presentod with auditory, visual, and
audionvisual speech actions, with the visual inputs related to
cither a sagittal view of the tongue movemcnts or a facial view
of the lip movements of a speaker, previously reconded by an
ulrasound imaging system and a video camera Although the

INTRODUCTION

Through life experiences, we learn about which sensory
features of actions are most behaviorally relevant for
successfiul categorization and recognition. However,
one intriguing question is o know what happens when
an action is not accessible o one sensor in the daily
experience—typically, accessible via their impact on
acoustics but not visible, From this question, this fMRI
study aimed at determining multisensory ard modality-
specific processing of tongue and lip speech actions,
with tongue movements of our intedocutor wsoally “adi-
hile™ but not visible and lip movements hoth “audible” and
visihle,

Motor Resonance in Biological Action Hecognition

Although information from different sensory modalites,
such as sight and/or sound, s processed in unisensory
and multsensory brain areas, several sudies have iden-

'CNRS UMR 5216 & Grenohic Tiniversité, *Université Grenohle-
Alpes & CHU de Grenohle, MRS UMS 3552, Grenohle, France,
RS UMR 7309 & Ab-Marscille Université

D Masachusetts institute of Technology

neural networks involved in visual visuo-lingual and visuo-facial
perception largely overlapped, stronger motor and somato-
SCns0ry activations were observed during visuo-lingual percep-
tion. In contrst, stronger activity was found in auditory and
visual eortices during visuo-facial perception. Complementing
these findings, activity in the left premotor cortex and in visual
brain areas was found to correlte with visual recognition
soores observed for visup-lingual and visun-facial speech stim-
uli, respectively, whereas visual acivity corrclated with RTs for
hath stimuli. These results suggest that unimodal and rmulti-
maodal prmoeessing of lip and tongue specch actions rely on oome
man sensorimotor brain arcas. They also suggest that visual
processing of audible but not visible movements induces motor
and wisual mental simulation of the perceived actions o facili-
mte recngnition and/for to learn the assocition betwesn audi-
tory and visual signals. [l

tified a central role for motor representaions in action
recogridon. These results appear in keeping with the
long-standing proposal that perception and action are
two closely linked processes and with more recent neuro-
physiological perspectives based on the existence of
mirror neurns in nonhuman poimates and on an action—
perception matching system in humans (for reviews,
see Rimolatn & Craighero, 2004; Rizzolatt, Fogassi, &
Gallese, 2001). Mirror neurons are polymodal visuo-
motor or audio—visuomotor neurons in the venral pre-
motor and posterior pare@l cortices (areas F5 and PF)
of the macaque monkey, which have been shown o dis-
charge both when the monkey performs hand or mouth
actions and when it views or listens to sirmilar actons
made by another individual (e.g., Fogassi et al., 2005;
Ferran, Gallese, Rismeolatn, & Fogassi, 2008; Keysers et al,
2003; Kohler et al., 2002; Gallese, Fadiga, Fogassi, &
Rizzolatti, 1996; Rimeolatt, Fadiga, Gallese, & Fogassi,
1996 Di Pellegrinn, Fadiga, Fogassi, Gallese, & Riweolatd,
19492). The exstence of mirror neurons thus suggests that
action ohservation partly irvobees the same newral cirewits
that are used in action performance. Since then, auditory—
vocal mirmor neurons have also been recorded in non-
mammalian vertebrates (Prather, Peters, Nowicki, &

Jovirmal of Copritive Newrasclence X2Y, pp. 1-19
doi A0 116 2jocn_a Q1057
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Mooney, 2008), and numerous neurophysiological and
brain imaging experiments have provided evidence for
the exstence of a fromtopanatal action—perception match-
ing system in humans (Rissolani & Craighero, 2004), Alio-
cether, these studies demaonstrate that sensory information
related o hinlogical movernents is not only processed in
sersory regions but also in the ohserver's motor sysiem
and partly relies on his or her own motor knowledge.
Fronm that view, a stronger activity in the premotor cor-
tex amd the posteror paretal conex is chserved during
visual and audicwisual perception of hiokgical movements,
compared with nonbiological movements (e.g., Saygin,
2007, Calvert, Camphell, & Brammer, 2000; Howard
et al., 1996). Moreover, hearing action-related sounds like
knock on the door o hand dapping o more complex
auditory material like a piano piece also activates motor
and premotor regions (eg., Lahav, Salteman, & Schhuog,
2007 Pimamigio et al, 2006; Axiz-Zadeh, booboni, Zaide,
Wilson, & Masiona, 2004; Haveisen & Endsche, 2001).
These results support the long-sanding theoretical pro-
pasal that specific constraints amd regularity in biological
motion and kinematics are used in action récognition
(Wiviari & Stucchi, 1992; Johansson, 1973), even when they
are roughly represented by point lights (Loula, Prasad,
Harber, & Shiffrar, 3005, Beardsworth & Buckner, 1981).
Furthermore, action recogmition seems o rely not only
on hiological features per s& but also more specifically
o a motor repentoire shared by individuals of the same
species and related o their relevant physical and/or
communicative ahility for perceptual processing. For
example, Tai, Scherfler, Brooks, Sawamoto, and Casuello
(2004) observed premotor activity during the sight of
human hand grasp but not durdng the sight of the same
action performed by a robot, which supports the use of a
human hiological motor repernoire in acion. ecogniion,
O their side, Buccino etal (2004) showed that the obser-
vation of a hiting action performed by humans, monkeys,
or dogs induced motor activity in humans, contrary o what
happens during the observation of dog-sped ic barking
mowernents. Calvo-Merino and enlleagues (Calvo-Merino,
Grezes, Glaser, Passingham, & Hapgard, 2008; Calvo-
Mering, Glaser, Grézes, Passingham, & Hagpard, 2005) also
shomeed that, apart from visual fmdiarity, the imolvement
of motor areas during action observation sorongly relies on
motor kearning. They indeed observed, among other parie-
tal and cerehellar regions, stronger premotor comex activity
when male dancers viewed dance movements from their
own motor repertoire compared with female dance mowe-
ments that they ofien saw but never perdormed. Although
a causal role of the motor system durng action recogri-
tion is still debated, these MBI siodies sugpest a strong
correlation between motor activity and action ohservation.

Motor Resonance Extends o Speech Action

Speech is a spedal type of hiokgical human actons that
interfaces with the linguistic system and requires an accu-

2 Jovirmeal of Cogritive Newrascience
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rate control of our speech ariculators (e, the lips, the
tongue, the jaw, the velum, and the laryred. As with other
type of actions, such as grasping or walking, several neuro-
imaging studies sugeest that speech recognition is also
partly mediated by the motor system. Brain areas involved
in the plhnning and execution of speech actions (e, the
prsterior part of the left inferior frontal gyras, the pre-
motor and primary motor cortices) have indeed shown
neural responses durng auditory speech perce ption
(eg., Pulvermuller et al., 2006; Wilson & eobond, 2006,
Wilson, Saygin, Sereno, & lacoboni, 2004). In addibon,
repetitive and double-pulse TMS studies also suggest that
speech motor regions are causally recruited during aodi-
tony speech categortaation, especially in case of complex
situations (e.g., the perception of acoustically ambiguous
syllables or when phonological segmentation or working
memoy processes are swongly required; Grahskd et al,
2013 d'Ausilio, Bullard, Salmas, & Fadiga, 2011; J'Ausilio
et al., 2009, Mdoudnen & Watkins, 2004, Sato, Trembly, &
Gracoo, 2000 Master, Wilson, Deblieck, Wu, & lacoboni,
2007 Taken together, these results suppont the idea that
our motor knowledge used o produce speech sounds
helps vo pardy constraint phonatic decoding of the sen
sory inputs, as proposed in motor and sensoimaotor
theores of speech percepton and language comprehen-
sion (Pickering & Garrod, 2013, Schwarte, Ménand, Basirat, &
Satn, 2002; Skipper, Van Wassenhove, Nussman, & Small,
2007; Liberman & Maningly, 1085).

Importantly, speech provides visual as well as auditory
information. Although humans are proficient 1o extract
phonetic features from the acoustic signal alone and, o
a lesser extent, are capahle to partly read on lips when
audition is lacking, interactions hetween auditory and
visual maodalities are beneficial in speech perception.
Neuroimaging studies demonstrate the existence of spe-
cific hrain areas playing a key role in the audiovisual inte-
gration of speech. Notahly, activity within unisensory
visual and avditory regions (the visual motion-sensitive
cortex, V5/MT, and the Heschl's gyrus) as well as within
multisersory regions (the posterior parts of the left supe-
rior emporal gyrus/STS [pSTSPSTG] ) s modulated dur-
ing audiovisual speech perception, when compared with
auditory and visual unimodal conditions (Skipper et al.,
2007, Skipper, Nushaum, & Small, 2005; Callan et al.,
2003, 2004; Calvert et al., 2000). Because pSTS/pSTG dis-
plays supra-additive and subadditive responses during
congruent and incongruent stimuli presentation, it has
heen proposed that both visual and aoditory speech i
formation are integrated in these high-level multisensory
integrative regions and that modulations of neuronal
responses within the sersory-specific contices would
then e due o feedback projections rom this multi-
sensory region. Such modulations would represent the
physiological correlates of the percepiual changes expe-
renced after multisensory integration (e.g., Beauchamp,
2005; Beauchamp, Argall, Bodurka, Duyn, & Martin,
2004 ; Beauchamp, Lee, Argall, & Martin, 2004; Calvert
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et al., 2000). In addition, premotor and motor cortices,
krwvwen o play a crucial role in speech production, might
also play a key role in audiovisual integration mechanisms
in speech perception (e.g, Sato, Bucdno, Gentlucc, &
Cattaneo, 2000; Watking & Paus, 2004; Calvert & Campbel,
2003; Watkins, Strafella, & Paus, 2003; Camphell et al.,
2001). From that view, Skipper and colleagues (20035,
2007y ohserved stronger activation in speech motor re-
giors during audiovisual speech perception, compared
with auditory and visual unimodal conditions. Callan ard
colleagues (2003, 2004) also demonstrated increased
motor activity under adverse listening or viewing con-
ditions during himaodal speech presentaton. In addition,
increased activity or, on the contrary, subadditive re-
sponses in the Broca's area have also been reported during
the perception of ncongreent compared with congroent
audiovisual speech stimuli (Pekkola et al., 20068 Ojfanen
et al., 2006} or compared with unimodal speech stimuli
(Calvert et al, 2000). From these results, multisensory areas
ard speech motor regions appear as mood candidates for
hrain areas where acoustc and visual speech sigrals can
interact, which suggests a possible integration hetween
incoming sensory sigrals and speech motor knowledge
specific to the listener,

Motor Resonance Tor Andible hut Hidden Actions

Il the mowr system is indeed involved in multisensory
integraton, what happens when an action is not acces-
sible 1o one sensor in the daily experience—typically
audible but not visible? We know [rom the classic smdies
Ty Meltzoll and Moore (1977, 1983) that 3-week-old. in-
farits, and even newhorms, are able to associate [rom hirth
a visual action they have never seen, like ip and wngue
protrusion, with motor commaryds, possibly through the
use of their proprioceptive system, This indirectly sug-
pests that, in adults, the sersodmator network coukd play
a mle in the visual processing of audible but not visible
actions by erabling a transfer of motor knowledge toward
an inferred visual experience, possibly combined with past
auditory and SHMASENSOrY EXPEIenies.

Lips and tongue are two perfect articulators to
test this specific queston. First, we have an excellent
somatosensory—maotor control of hoth articulators,
notably durng speaking. Second, because of ther posi-
tion inside the vocal tract, wngue movements of our
interlocutor are usually “awdible” but not visible, whereas
lip movements are both “audible” and visible. Inter-
estingly, few behaviorl studies using virtoal tongue
movements or ultrasound images of tongue movements
demonstrate stronger speech learning with a visual
wngue feedback (Katz & Mehta, 2015) and an enhance-
ment of auditory stimuli discrimiraton when they are
matched with related visual wngue movements compared
with auditory-only or incongruent audio-visuodingual
sumuli (d'Ausilio, Barmli, Maffongelli, Bery, & Fadiga,
2014; Badin, Tarahalka, Elisei, & Bailly, 2010).
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To determing the neural networks involved in the
perceptual processing of visuo-lingual and visuo-facial
actions, an [MRI sdy on unimodal and multimodal
speech perception was conducted. Partcipants had to
recognize auditory, visual, or audiovisual speech stim-
uli, with the visual presemtation related to either a sag-
ittal view of the tongue movements or a @Aoial view of
the lip movements of a speaker, with lingual and Beial
movements previously recorded by an ulrasound im-
aging system and a video camera. Our frst goal was
to determine the shared neural correlates of visual and
audiovisual tongue and lip movements as well as the
neural specificity of lingual perception compared with
facial perception. We also examined possible similar-
ities and differences in the integration between audio-
visuo-lingual and audio-visuo-facial modalities and the
correlation between neural activity amd visual syllable
FECOEMILON SCOES,

METHODS
Participanis

Fourteen healthy adults (seven women and seven men
with amean age of 26 years, ranging from 18 to 44 years),
whao are native French speakers, participated in the
study after giving their informed consent. Two par-
ticipants were removed from the study because of
excessive head movements or technical problems dur-
ing MR acquisition. All participants were dght-handed
according 1o standard handedness inventory (Oldbeld,
1971%, had normal or corrected-to-normal vision, and
reported no history of speaking, hearing, or motor dis-
orders. The protocol was approved by the Grenoble Uni-
versity Ethical Committes with all participants screened
for neurological, psychiatnc, and other possible medical
prohlems and contraindications to MEL None of the par-
ticipants were experenced with visuo-lingual ultrasound

images,

Stimnuli

Before the experiment, multiple uterances of pa/, A,
and /kay syllables were ndividually recorded by one male
and one fermale speakers in a soundproofl room. These
syllables were selected based on previous studies on
audiovisual speech perception to ensure a gradient of
visulabial saliency (with notably the hilabial /gy consonant
known 0 e more visually salient than alveolr A/ and
velar [ consonants). Regarding visucHingual saliency, A/
and /& comsorants have more visible wngue movement
than /fq becawse of the imvolvement of the apex or the
dowsum of the tongue during abeolir or velar occlusion
(see Figure 1).

Synchronous recordings of auditory, visual, and ulra
sound sigrals were acquired by the Ultraspeech system
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o-lingual Actions.

Figure L. Baumples of visus] gimuli reboed w bip
pewdtion, ([B) oosume ool nhse vl et (in e, JEd

il oo ) A

wl tormgpue movements for ), Ay, and T syllables an four erscial moments: (A) indtil neural
ahveibar Coclusdom, watl oo belund the ety

s vedar oochasion,

with tomgue sginst the pulae), (O vowe produdion with 2 masdmum opening of the molth and with the worgue 21 the back ol the vwocal tract,

amed (1) el meeubral o o,

(Hueber, Challer, Denby, & Stone, 2

Terason T30 ulrasournd scanner, a 1407 microconvex

18) composed of a

trarsducer with 128 elements (tongue movements ac-
quired with a sampling rate of 60 [ps with a 320 ® 240
lowr camera (Tacial

pizel resolution), an industial USE «
MOy ETents

quired with a sampling rate of &0 [ps with
a 640 ® 480 pixel resolution), and an extemal micro-
phone connected o an RME FirefaceB) soundcard
(audio digitizing at 44.1 kHz with 16-hit quantization
recording),

ta/, and Ja wokens were
selected per speaker (with the speaker initiating each
utterance om a neutral mud- e miouth |I-:hi|j-: nj, (e

Two dearly articulated Jfpa/,

viding 12 syllables aliogether. Siay stimuli were created
corsisting of the 12 distinct /pad, Aad, and k' syllables
related o fve conditions: an auditory condition (A), two

visual conditions related 1o either Bcal (e, lip move-
ments) of tongae movements of a .'1|I{".l|-L{"I Ve, Vb, and
two audiovisual conditions including either [acial o1
tongue movements of a speaker (AVe, AVE). The auditory
signal intensities were normalised using 3 COommon maxk-

15 80 frarmes

mal amplide criterion, and each maovie v
long (1333 msec). Tolimit possible effects of predictabilivy,
variahility was introduced with different acoustic conso-
rantal onsets (mean = 450 msec, 80 = 193 msec), acoustic
durmtions (mean = 514 msec, 30 = 139 msec), visun-Ecial
onsets (mean = 250 msec, 30 = 149 msec), and visuo-
lingual orsets (mean = 276 msec, S0 = 252 msec), while
keeping temporal congroency between auditory and visual
sienals in audiovisual conditons.

4 Jowwal of Cagrinve Nevrosclenice

Proce dure
Bebhavioral Experiment

Before the IMRI session, pardcipants were first presented
with a subset of the recorded speech stimuli, with short
explanations abowt the wngue movements during the
production of /pay, A, and ka/ syllables and how these
movemnents are imaged by the ultrasourd system. They
then underwent a threealemative forced-choice identi-
fication task, having been instructed 1o categorize as
quickly as possible each perceived syllable with thei
right hand. Partcipants sat in front of a computer mornd-
tor at a distance of approdmatey 30 cm. The acoustic
stimuli were presented at a comfonable sound level
through headphones, with the same sound level set [o
all participants. The Presentaton sofware (Neurobehayv-
wral Systems, Alhany, CA) was used to contol the sum-
ulus presentation and o recond key responses. The
experiment consisted of 6 trials presented in a mandom-
eed sequence, with 12 rials related 1o each modality of
presentation (A, Vi, Vo, AVg, and AVy). The intertoal in-
terval was of 3 sec, and the response key desigration was
fully counterhalanced across participants, Importantly,
participants did not receive any feedback regarding their
perdormandce,

SMAE Experiment

Immediaely after the belavioral experment, the MEI ses-
sion corsisted of one aratomical scan and one functiomal
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run. During the functional run, participants were in-
structed o attentively listen o and/or watch speech
stimuli related o pad, A and Jka’ syllables presented
in fve different modalities (A, Vi Vi, AVE and AV, All
stimuli were presented in silent interscanning periods
hecause of sparse sampling acquisition, with the time
interval between each stimulus onset and the midpoint
aof the ollowing unctiomal scan acguisition being set at
5 sec (see below). There were 144 wials, with an Ssec
intertrial interval, consisting of 24 trals for each modality
of presentaton (with each syllable presented two dmes)
and 24 trals related o a resting condition withouwt any
sensory stimulaton.

Data Acguisition

Magnetic resomance images were acquired with a 3-T
whaole-body MR scanner (Philips Achieva TX). Partici-
parnts Ly in the scanner with head movements minimized
with a standard birdcage 32-channel head onil and foam
cushions. Visual stimuli were presented wsing the Presen-
tation software (Neurohehavioral Systems, Alhany, CA)
and displayed on a screen situated behind the scanner
via a mirror placed above the participant’s eyes. Auditory
stimuli were presented through the MEconfon audio
system (www.mre-confon.de),

A high-resolution Tl-weighted wholehrain stroctural
image was acquired for each participant before the fune-
tioral run (magnetzation prepared mapid gadient echo,
sagittal volume of 256 = 224 x 176 mm® with a 1l-mm
isotropic resolution, nversion tme = 9 msec, wo seg-
ments, segment repetition time = 2500 msec, segment
duration = 1795 mser, repetiton tme [TR]/echo time =
165 msec with 35% panial echo, fip angle = 30°.

Funcrional images were obtained in a subsequent
functiomal run wsing a T2 *-weighted EPI sequence with
whaole-brain coverage (TR = 8 séc, acguisition time =
3000 msec, echo time = 30 msec, [lip angle = 90°).
Each functional scan was composed of 53 axial slices
parallel w the AC-PC plane acquired in noninterdeaved
order (72 ® 72 matrix, field of view = 216 mm, 3 *
3 mm® in-plane resolution with a slice thickness of 3 mm
without gap). To reduce acoustic noise, a Sparse sam-
pling acquisition was used (Birn, Bandetuni, Cox, &
Shaker, 1999 Hall et al., 1999}, This acquisition tech-
nigque is based on neurophysiological properties of
the slowly rising hemody mmic response, which is esti-
mated w0 occur witha 4- to 6-sec delay in case of speech
perception (Grabski et al, 2013; Zaehle et al., 2007). In
this study, unctional scanning therefore occurred only
during a fraction of the TR, alternating with silent inter-
scanning perods, where stimuli were presented. All
conditions were presented in a pseudorandom se-
quence. In addition, three “dummy” scans at the hegin-
ning of the functional run were added to allow for
equilibration of the MRI signal and were removed [rom
the analyses.
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Data Analyses
Bebartoral Analysis

For each participant and modality, the percentage of cor-
rect responses and median RTs (rom the omset of the
acoustic syllahles) were computed. For each dependent
variable, a repeated-measures ANOVA was pedformed
with the modality (A, Ve, Vo, AVE, and AV as the
within-participant variahle. For both aralyses, the signifi-
cance level was set at p = .05 and Greenhouse-Geisser
corrected (for violation of the sphedcity assumption)
when appropriate. When required, post hoc analyses were
conducted with Newman-Keuls tests.

MR Areealvsis

MBI data were analyzed using the S5PMS software pack-
age (Wellcome Department of Imaging Neuroscience,
Institute of Neurology, London, United Kingdom) run-
ning on MATLAB (The MathWorks, Natick, MA). Brain-
activated regions were labeled using the SPM Aratomy
ool (Eickholl eval., 2005) and, if a brain region was
nol assigned o not specified in the SPM Aratommy toolboe,
using the Talarach Daemon software (Lancaster et al.,
20000, For visualization, activation maps were super-
impdsed on a standacd brain templae wsing the MEICRON
software (www.sph.sceduw'comd/rorden/mricron,).

Dawa preprocessing steps for each participant incloded
dgid realignment of functioml images, coregistration of
the structural image w the mean unctional image, seg-
mentation and normalization of the structural image 0
common subject space using the groupwise DARTEL reg-
istration method implemented in SPMS, warping of all
realigned functional mages wsing deformation Qow Gelds
generated from the normalization step, transformation
into the Montreal Neurological Institute (MNT) space,
and spatial smoothing wsing an §-mm FWHM Gaussian
kemel.

For individual amalyses, neural activations related o
the percepual conditions were analyzed using a peneral
linear model, including ive regressors of interest (A, Vi,
W, AVE, and AVD) and the six realignment parameters,
with the silent trals forming an implicit haseling. The
BOLD response for each event was modeled using a
single-bin fnite impulse response hasis function span-
ning the time of acguisition (3 sec). Before estimation,
a high-pass flering with a curoll period of 128 sec was
applied. Beta weights associated with the modeled finite
impulse responses were then computed o fit the ob-
served BOLD sigral dme course in each voxel for each
cordition. Individual statistical maps were calculaed for
each percepiual condition with the related basdine and
subsequently used for group statistics.

To draw population-based inferences, a second-level
rarlom effects group amalysis was carried out with the
modality (A, Vi, Vip, AV, and AVY) as the within-paniciparnt
varahle and the participants reated as a random Bowr,
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First, for each modality, brain activity compared with the
resting baseline was evaluated. Second, to determine
commaon neural activity across modalines, several con-
juncton analyses were performed (i.e., Ve N Vo, AVE N
AVr, A NV NAVE, AN Ve NAVL A N VEN Ve NAVE N
AVy). Third, activity differences between visual condi-
tions and between audiovisual conditions were eval-
uvated (i.e., Vg > Vo, Vi > Vi AVE > AV, AV > AVR).
Fourth, to determine possible correlations between
perceptual responses observed in the behavioral exper-
iment and BOLD responses, covanate analyses were
performed on the whole brain between neural activity
in visual and audiovisual modalities (i.e., Vg, AVg, Vi,
AVy) and visual identification scores as well as RTs
related to visuo-lingual and visuo-facial speech move-
ments (Vg Vo). In addition, brain regions showing higher
or lower audiovisual responses compared with unimodal
auditory and visual responses were xentfied using the
max criterion test (i.e., [AVg > A] N [AVE > Vi, [AVE <
A] N [AVE < Vi, [AVy = A] N [AVy = V], [AVe < A] N
[AVy < Vi]; see Stevenson et al., 2014). Modality,
conjunction, and correlation contrasts were calculated
with the significance level set at p < .05, family-wise
error (FWE) corrected at the vaxel level with a cluster
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extent of at least 20 voxels. All other contrasts were
calculated with a significance level set at p < 001 un-
corrected at the voxel level with a cluster extent of at
least 20 vaxels.

RESULTS
Behavioral Results

Overall, the mean proportion of carrect responses was
82%. The main effect of modality was significant (F(4,
52) = 37.79, p < .001), with more correct responses in
the A, AVg, and AV conditions than in the Vi condition
and in Vg compared with Vy conditions (on average, A =
98%, AVe = 98%, AVy = 95%, Ve = 70%, Vp = 49%: all
mentioned comparisons significant). The ANOVA on

RTs demonstrated a significant effect of the modality
(F(4,52) = 36.25, p < .001), with faster RTs in AV than
in Vg, A, AVy, and Vyconditions and slower RTs in Vy than
in the other conditions (on average, AVe = 722 msec, Vg =
774 msec, A = 812 mseg, AVy = 913 msec, Ve = 1241 msec;
all mentoned compansons significant).

Imporntantly, despite slower RTs and lower recognition
scores for visuo-lingual simuli compared with visuo-facial

Figure 2. Surface rendering of brain regions activated in the

auditony (A), visuo-facal (Vy), visuodingual (Vy), audiovisuo-facal (AVy), and

audiovisuorlingual (AV,) conditions and showing overbapping activity between lip-retated conditions (conjunction A 1NV, 1 AV,), tonguerdated

aonditions (oonjunction A NV, NAVS), visual conditions (canjunction Vi 11 V;), and 2udiovisual conditons (Conjunction AV, 11 AV,) and baween
all modalities (conjunction A NV, NV, N AV, N AV p < 05, FWE comected; cduster exient threshold of 20 voxek).
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stimuli (and to the other conditdons), recognition scores
for visucrlingual stimuli remained above chance level
(i.e., 49% vs. 33%). Interestingly, at the syllable level,
individual diferences were observed berween [cial
and wongue visual recognition (Ve /ppa’ 100%, da’ 64%,
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Fha) 45%,; Vo Jpad 500, Aad 50%, /ka’ 46%; no statistical
analyses were performed because of the small number
of trials for each syllable). These differences suggest dif-
ferent categorzation processes because of the mature of

the stimuli.

Table 1. Maximum Acivation Peak Summary and Contrast Estimates of Brain Regions Showing Overlapping Activity berween All
Conditions (Conjunaion A M Ve N Ve M AVE 1AV 0 < 05, FWE Comeaad, Clister Extent Threshald of 20 Voxels)

MNT Coordirates

Cormtrast Estimales

Reggors BA H x ¥ z t A Ve WV AVg AVr
Aviditory Cortex
5TG n L =50 =4 8 816 012 011 009 012 014
Middle temporal gyrus » L =58 —5h & 723 012 013 010 011 013
Middle temporal gyrus » R 58 =62 B 663 008 014 013 015 013
5TG 2 R 54 =60 12 639 00 D14 011 D04 014
Heschl's gyrus 4 R 54 =38 12 0 15 04 012 017 017
FPariaal Corte:
Parictal operculum (OP4) 43 L =14 =14 164 832 013 00 007 013 013
Parictal operculum (OF) 4043 L —58 =15 e 814 000 011 009 011 011
Inferior parctal lohule 40 L =G0 —3 . | 73701 014 012 021 020
Inferior paretal lohule 40 R 66 =28 LA 703 04 013 010 019 017
Motar Cortfex:
Primary maotor oorex 4 WL —54 -6 4 208 014 020 0183 021 022
Premaotor aorex 6 L =52 2 4 860 014 0183 020 018 021
Insula 5 L =36 10 24 850 012 015 013 013 015
Middle frontal gyms a L =4 1z ] 83 019 023 03 019 0I5
PFC
Inferior frontal gyrus (pars triangularis) 445 L =52 30 24 649 008 012 013 008 013
Inferior frontal gyrus (pams opercularis) 4 L —58 & 32 669 009 01z 015 010 011
Inferior frontal gyrus (pars triangularis) 45 R 54 3 12 707 0@ 012 010 010 011
Supecrior frontal gyrus 6 L =6 4 0 %1 012 013 013 012 012
Middle frontal gyms R 56 2 R 720 011 013 010 016 012
Middle frontal gymus R 36 3 24 7A6 009 011 009 009 011
{rber Regions
Associative visual cortex Vi L —54 ] 10 787 00 015 012 016 014
Precuncus 7 L -8 =78 4 R4h 027 036 035 039 041
Cerchellum (VITh) R 14 =74 =50 805 006 006 008 006 008
Anterior cingulate gyrus 3z L —4 16 42 TH41 012 016 018 012 014
Treille er al. 7
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IMEI Resulis: Modality and Conjunciion Analy ses

Brain activity compared with the resing haseling in each
modality (A, Vg, Vo, AVE, and AVE) as well as conjunction
analyses (e, Ve MV, AVE M AV, A NTVEN AVE, AN VLN
AV, A DVVE 0V VE 0 AVE N AVY) are displayed in Figure 2.
Gilohally, hilateral actvity of auditory regions (including
preirary, secondary, and associative areas in the STG and
extending w0 the middle emporal gyrus) as well as swong
premotor activations (extending to the inferior frontal
gyrus and left primary motor cortex) were observed in A
condition (see Figure 2, Condition A). In both Ve and Vy
condiions, visual (hilateral primary and associative re-
gions, including Vs), auditory (pSTS and pSTG), and motor
(hilateral primary mote and premotor cortices as well as
inferior frontal gyri) activities were observed (see Figure 2,
Conditions Ve and Vo as well as conjunction Vo M V).
Activities in AV and AV conditions were mainly found in
primary and associative auditory and visual regions and
in motor and frontal cortices (see Figure 2, Conditions
AV and AVy as well as conjunction AVe M AV,

Impor@antly, commaon actvations in all fve conditdons
(see Tahle 1 and Figure 2, comjunc ion A N Ve OV NAVED
AV were observed in the pSTS, hilaterally extending
o the adjacent posterior middle temporal gyros and left
V5. Additiomal audiwry actvity was also observed bilat-
erally in the postenor empoal gyoas, extending 1o the
right secondary auditory cortex, the paretal operculum,
and the antero-ventral part of the inferior paneal nhule.
Interestingly, strong premotor activity was ako observed,
mainly in the keft hemisphers, and also including activity
in the opercular part of the left inferior fronal gyros, the
triangular part of the inferior frontal gyos, te lefl anteror
IC, and the left primary motwr cortes. Firally, additiorzal
activity was also observed in the ACC, the left precuneus,
and the dght cerebelum (Lobule YT,

In summary, apart from sersory-specific activity in audi-
vowy ard visual condidons, our results demornsrate ashared
reural network involved inall conditions, mainly including
multisersory activity arourdd the pSTS and the pSTG ex-
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tending to adjacent inferior paretal regions as well as
the premotor cortex extending to inferior frontal regions.

MRl Hesults: Modality Differences

Ve = Vo

Several auditory regions were more activated during
visuo-facial than during visuo-lingual perception, with
stronger hilateral activation of the pasterior tempaoral
gyrussulous, extending w the middle temporal gyrus.
Stronger activation of the lelt anteror temporal gyrus
(temporopolar area) and the dght primary auditory
cortex was also observed. Large parts of the primary
and associative visual areas were also more activated
V1, V2, V3, amd V4), extending to the fusiform gyrus.
In addidon, stronger frontal activity was olserved in the
right pars trangulans and midde frontal gyrus, the left
pars orhitalis, and the left antenor K. Finally, sronger ad-
ditiomal activity was also abserved in the rght BG in the
lentiform nucleus and the left precuneus (see Figure 3
amd Table 2.

Vr = Ve

Bilaeral premotor dorsal regions were more activated dor-
ing visuo-lingual perception than during visuo-facil percep-
tion, Interestingly, stronger activity was observed n the
prmary somarsensory cortices, edending w the adpcent
parts of the dorsal nferior parieal obule and inra parieal
sulcus, Stromper hilaveral visual activity was also observed,
including primary and associative visual areas (V1 and
V). Finally, swonger additional acuviry was also observed
in the right precuneas, the posterior cingulate cortes,
and the middle part of the right parahippocampal gpyms.

AV > AV

Audicevisuo-facial stimuli, compared with audio-visuo-
lirgrual stimuli, indeced sronger hilateral activation of the

Figure 3. Suface rendering of
brain regrions: sctivated sl
sdgilicant chargpe in activity
between visual comditions
rebated i b s worgoe
mvemenls ¥y = ¥ amxd

¥r = ¥ oand asdioviznal
comcitions rebaed o bp

arwd 1Worgee movemenis

(A¥y = AW amd AV, > AV
o T urscn e,

Sluster exceend thmeshaold

ol 200 wmels).

. ; B irive | .
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Table 2. Maximum Activation Peaks and Contrast Estimares of Brain Regions Showing Significant Change in Activity bemecn Visuo-
Facial and Visuo-Lingual Conditions (A: Vg > Vq; B: Vo = Vi p = 001 Uncomected, Cluster Extend Threshold of 20 Vosels) and
hetwoen Audio-Visun-Facial and Audio-Visuo-Lingual Conditions (C: AVE > AVy Tk AV > AVE; 6 < 001 Uncomected, Cluster Extend
Threshold of 20 Vioxels)

MNI Coardinates Contras Estimates
Regions BA H x ¥ z 4 A VE V¢ AVE AVy
A VF = VT
Auditory coriex
5TG 22 L 64 =34 4 538 0.17 005 =002 0.10 012
5TG 22 L -4ab =56 14 428 0.14 0.0 00 0.2 009
Heschl's gyrus 42 R 62 =32 8 385 0.20 006 001 0.16 015
5TG 2 R 44 =22 =6 502 0.08 0B =002 0,05 nns
Middle temporal gyrus 21 R ] =14 =6H 440 0.21 0 =0 0.14 014
Middle temporal gymis 21 L 54 6 =16 482 0.11 0B -00 008 005
Temporopolar arca 3 L =50 =2 =12 439 0.10 a0z =003 0.07 007
Frontal cotex
Inferior frontal gyrus (pars ohitalis) 47 L =40 22 =14 52 Q.10 008 =002 007 0ns
Inferior frontal gyrus (pars triangularis) 45 R 54 4 =2 426 0.06 001 =00 003 001
Middle frmntal gyrus 10 R 38 44 20 382 0.0 0 -0z 0.01 00z
Insula 13 L —38 0 -6, 37z 0.08 0.06 XL 0.08 004
Visual cortex
Primary visual cortex (V1) 17 L -6 =76 8 593 0.0k .41 023 0.47 024
Assndartive visual cortex (V2) 18 L =30 =02 -4 465 .00 0.23 0.14 0.23 016
Assodarive visual cortex (V3) 19 L =10 =76 =4 537 0.01 0.27 013 0.3z 0.14
Assodative visual cortex (V4) 19 L =34 =T =14 430 0.01 023 0.20 0.29 019
Fusiform gyrus 3% L " -28 =7z =16 442 003 .41 0.30 .44 030
Primary visual cortex (V) 12 R 10 =70 12 638 0.07 0.41 024 0.48 025
Assndarive visual cortex (V2) 18 R 22 =&l 8 G689 0.0 0.28 015 0.33 019
Asspciative visual cortex (V3) 19 R 34 =9z 4 372 .02 0.24 0.18 0.24 016
Assodative visual cortex (V4) 19 R 40 =7z =10 731 =00 0.22 013 0.23 013
Fusiform gyrus a7 R 38 =50 =15 512 .0z 023 015 023 014
Orther megions
Lentiform nucleus R an =20 —4 540 003 e =00 0.02 003
Procuncus 7 1 -2 =82 36 4465 0.13 0.39 0.19 .42 024
B VT = VF
Motor regions
Premotor cortex 6 R 26 —4 56 4461 .02 0.0 0.10 0.07 nng
Premotor Cortex 6 L —24 =& 54 404 0.0 005 013 0,05 014
Farietal obule
Inferior parietal lobule 40 L —44 =40 500 403 0.07 0.10 020 015 022
Primary somatoscnsory Cores 2 L —4D —4Z 52 382 0.0 0.10 0.20 015 023
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Tahble 2. (corfinued)
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MNI Coordinates Cotrast Estimates
Regiors BA H x ¥ z r A Vi ¥V AVE AV
Intraparietal sulcus R 30 =4 40 432 0.01 0.0k 0.10 0.06 0.07
Primary somatoscnsory anrex 2 R 34 =42 S0 365 0.0z 0.11 0.19 0.15 0.18
Primary somatoscnsory oorex 3 R 32 =32 42 354 .01 005 009 .07 .08
Superior parictal lobule 7 R 24 -G8 58 520 .08 0.9 023 0.17 0.23
Visual rcgions
Primary visual oortex (V1) 17 L 0 =94 0 530 .03 0.42 059 0.47 0.59
Associtive visual conex (V2) 18 L =4 =08 10 489 =001 0.2z n3l 0.25 0.30
Primary visual oortex (V1) 17 R 14 =04 4 5AG .03 0.34 049 0.38 0.47
Asspciative visual comex (V2) 18 R 8 =BG =10 441 .04 0.31 040 0.34 0.39
Other regions
Posterior cingulite cortex i1 L -1& =G0 . 505 0.0 002 0.11 0.0 .06
Pnaterior cingulate cortex 31 18 —58 X 380 o002 0B 012 0.05 0.06
Parahippocampal gyrus 6 R 26 =38 -—16 433 =005 000 009 005 0.0
O OAVF = AVT
Visual onrtex
Asspciative visual comex (V2) 18 L -2 =74 m a7a 005 0.41 024 0,46 0.24
Primary visual oortex (V1) 17 L -8 =74 10 645 .05 0.38 n2z 0.43 0.22
Asspciative visual comex (V3) 12 L =12 =88 M o413 0.07 0.32 024 0.35 0.25
Superior parictal lobule (ouncus) 7 L -2 —B4 3 382 0.12 0.38 021 0.41 0.24
Primary visual oortex (V1) 17 R 10 =72 12 789 0.06 0.41 025 0.49 0.25
Associtive visual conex (V2) 18 R 20 -2 R 707 0. 0.28 014 0.34 019
Asspciative visual comex (V4) 19, R 40 =7 —I0 654 =001 0.22 013 0.23 0.13
Other regions
Amypdala L =18 -6 =14 424 0.08 010 005 0.10 0.2
Amygdala R e -4 =14 390 .06 0.05 002 0.9 0.0z
Posterior cingulate cortex 31 R 16 =34 4 373 .00 000 =001 0 =00
Frontopolar arca (FpZ) 10 R 4 54 =10 395 005 -0 —007 003 —0.07
Tempompalar area 3B R 32 4 = 423 013 0.05 003 014 0.05
I AVT = AVF
Parictal cortex
Inferior parictal lobule 40 L —44 —6HZ M 391 00z —-002 =001 -0.04 0.0
pERC
Premaotor cortex 6 L =42 0 3 371 0.10 017 0.18 0.10 019
Middle frontal gyrus 9 L =38 z 3% 378 0.11 015 0.17 0.10 0.18
Middle frontal gyrus 8 L -5 16 42 363 0.11 003 002 .01 0.10
Dinrsolateral pFC 46 L -4 26 24 4325 0.07 0.10 0.11 0.05 0.12
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Table 2. (cordinued)
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MNT Coordinares

Cortrag Estimates

Regg ons BA H x ¥ - t A Ve Ve AVg AV
Daorsolatcmml pFc 10 L =36 50 e 0.05 .0z 0d =001 005
Drorsolatcmml pFo 11 L =36 46 -6 430 0.k .01 0Nz —-0.01 004

Crther regions
Primary visual cortex (V1) 17 L -8 =100 2 425 .oz 0.25 033 0.24 033
Cerchellum (VIIH) R 20 =ThHh =48 435 0.05 0.06 008 003 009
ACC 32 1 -22 42 4 3 oo —002 —-001 —-002 001

primary and associative visual areas (V1, V2, V3, and V4).
Stronger activity was also observed in the amygdala and
the right posterior cingulate gyrus as well as in the nghe
temporopolar and rontopolar areas,

AVr = AV,

Avdicrvisuo-lingual stimuoli, compared with audiowvisuo-
facial stimuli, indwced soonger activation of the left pre-
motor corex, extending to the adjacent middle and
inferior fromtal gyn, and the left dosal inferior parietal
lobule, extending w the intraparietal sulcus. Stonger
additional activity was also ohserved in the left dorso-
lateral pFC, the left primary visual cortex, the dght cere-
bellum (Lobule YTy, and the left ACC,

To summarize, seeing tongue-related stimuli globally
induced Slronger motor and somatose SOy Activity,
whereas auditory amd visual cortices were glohally more
activated during lip-related sdmuoli presentation.

MRI Resulis: Correlation between Viswal
Recomition Scores amnd Nearal Activity

For tongue-related stimuli, the oovarance analysis be-
tween visual recognition scores in the hehavioral ex-

periment and BOLD activity observed in Vi and AV,
conditions in the MEI experment demonstrated a sip-
nificant correlation in the ket dorsal part of the premaotor
cortex (see Figure 4 and Table 3).

For lip-related stumuli, a significant correlation was
olserved between visual recognition scores and neural
responses inthe Ve eondition in the right primary, sec-
ondary, and assodative (MT/Y3) visual regions and in
the rght Msiform gyrus. Similady, a significant comrela-
ticn in the AVe condition was observed in the hilaveral
associative visual cortex, in the left fusiform gyrus, in
the limgual pyrus, in the left cerebellum, and in the para-
hippocampal gyrus.

To summarize, a correlation between visual recogni-
tion scores and neural activity was ohserved in the left
premotor ooctex for tongue-related stimuli and in visual
regions for ip-related stimuli.

MREI Resulis: Correlation between Visual KTs
and MNewral Activity

For baoth lipe and wngoe-related stimuli, the covarance
analysis herween BETs observead for unimodal visual stim-
uli in the behavioml experiment and BOLD activity oh-
served in visual and audiovisual conditons in the MMEL

Figure 4. Suface rendering
ol bradn regions activated
alwmwing oorrekaion Petween
winiea] receT o Sonmes
] meural activity in Uhe
aclicevisce Bcial AV,
aucicevisuce lingual (AT,
viso-lacial { ¥, sl visae
bingpaal (¥ armditiong
(= 05, F¥E aomeced,
cluster extent treshokd of
200 vieneels').
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Table 3. Mxirmum Activation Peaks Showing Coreelation herwosn
Visual Recognition Scores and Neural Adcivity in the (A) Visuo-
Lingual (Vy), (B) AudioVisuoLingual (AVy), (C) Visuo-Fadal (Vg), and
(I Audio-Visuo-Facial Conditions (AVg; p < 05, FRE Correced,
Cluster Extent Threshaold of 20 Vioxcls)

MM Coordinates
Regiorns BA H X ¥ z i
A Vg
Fremotor cortex G L =34 —4 S 1645
B AVy
Fremotor cortex 6 L =34 0 54 1634
[
Visual onriex
Associative visual 19 R 44 -4 0 1121
ooricx (MT/VS)
Primary visual 17 R 22 - z 1221
oorex (V1)
Associative visual 18 R 22 -20 2 1275
mriex (VZ)
Fusiform gyrus 37 R 52 -8 -2 1182
Dy AV
Visual ooriex
Fusiform gyrus 37 L -3& -50 —22, 1954

Assochtive visual 19 L =34 =76 =12 7.19
oortex (V3)

Associative visual 18 R 22 =02 14 1457

oortex (VZ)

Assochtive visual 18 L -8 —B88 22 1496

oortex (V)

Assochtive visual 19 R 22 =5 =10 1203

oortex (V3)

Lingual gyrus IR R 8 =74 =B 1314
Cther regions

Culmen L =14 —48 -6 1882

Dedive L =30 -58 =16 13 .54

Parshippncampal 19 L =20 =5 =10 1393

FYTuS

experiment demonstrated a significant correlaton in vi-
sual regions (incuding the primary and assodciative visual
brain areas and the fusifomm gyrus). Other cormelational
activity was fourd in the superior parietal lobule and
adjacent intraparietal sulcus for Vg, Vi, and AVe condi-
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tiors a8 well a5 in the left premotor conex for Ve (see
Figure 5 arwd Table 4).

To summarize, a correlation berween RTs and neural
activity was mainly abserved in visual and supedor parie-
tal regicns for both wngue- and lip-retated stimouli.

MRl Hesults: DifTferemt Audiovisual Newral
Responses Compared with Auditory and
Visual Modalities

Higher neural responses were only found for audio-
visuo-facial stumul (see Figure 6, conditon [AVE = A] N
[AVE = V) around the hiateral secondary visual areas, the
right cerebellum, and the parahippocampal gyrus and in
the left granular retrosplenial cortex (see Figure 6 and
Table 5).

IDMSCUSSION

Four main results emerged from this MBI study. First,
the neural netwiorks imvolved in visuo-lingual and visuo-
facial perception strongly overlap and share simiar sen-
somotor brain areas. This sugpests comparahle visual
processing of lingual and labial movements, both crucial
for the realization of speech sounds. Second, further
aralyses demonstrate stronger motor and somatosensory
activations during visuo-lingual perception and stronger
activation of auditory and visual cortices during visuo-
[acial perception. This resull suggests more impaorant
somatosensory—motar intemal simulation of the pre-
sented syllables for visuo-lingual speech stimuli that in
daily life are ceady audible but not visible, whereas
visible and audible visuo-facial speech stimuli seem o
strongly rely on well-known sensory representations.
Third, behavioral results confirm that both visuo-lingual
and visuo-Bcial speech stimuli were correctly recognized,
although to a lower extent and slower for visuo-linguaal
stimuli. Complementing these fndings, activity in the ket
premotor cortex and in visual brain areas was found o
correlate with visual recognition scores ohserved for
visucHingual and visuo-facial speech stimuli, respectively,
whereas visual activity correlated with BTs for hoth stm-
uli. Altogether, these results suggest that visual process-
ing of audible but not visible movements nduce motor
arl visual mental simulation of the perceived speech
actiong o facilitate recognition and/or leam the asso-
ciaton between auditory and visual sigrals,

Syllable Recogmition

The recognition scores replicated a number of well-
knowvn effects in audivory, visual, and avdicvisual speech
perception. As expected, perceptual recogrition scores
show a ceiling effect for auditory and audiovisual modal-
ities, Also consistent with previous studies on unimaodal
and multimodal speech perception, visual-only syllables
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Figure 5. Suace rendering of
brin regions sctivated showing
ormrrekation Berween vl RTs
] neanral activity in the awdio
visuo-facial (AV), sudio-visuo
lingual (AYL), visuo-Bacial (),
arwd vicelingpaal W)
ormdditions (< 05, FWE
arrreted; Clister extern
thresshold of 200 wmels)).

were less well recognized, especially in the case of
tongue movements. In addidon, in line with previous
studies (Katz & Mehta, 2015 d"Ausilio et al., 2004; Badin
et al., 2010, despite lower recognition scores compared
with visuo-Fucial sumul (and o the other conditions), the
recogition of visuo-lingaal stmuoli remained above chance
level.

Begarding KTs, @ster recognitdon was observed when
visual information was added o the auditory sigral, a
result sugresting a emporal advan@ge of vision on the
auditory signal during individual syllable recognition.
This effect anly happensd for familiar visuo-facial speech
movements but not for visucdingual movements, Con-
trary o this result, d'Avsilio et al. (2014) found Rser
ETs for audio-visuc-lingual simuli when comparing the
perception of congruent audio-visuo-lingual syllahles
with an auditory-only condition with wisual noise. The
diference between the two studies likely comes [rom
experimental parameters. First, d'Ausilio and colleagues
improved the visual recognitdon of the tongue shape by
adding a red line on the wigue surface. In addibon, they
used more trials, possibly leading to a stronger learming
effect for visual wngue movements. Fimally, our RTs were
calculated from the acoustic onset of the presented con-
sorant, not from the onset of the visual movement, with
a cear diference of visual anticipation between labial
(stromg) and lingual (low) movements, Surprisingly, in
our study, avdicvisuo-lingual syllables were identified
even slower than auditory-only stimuli. This suggests that
the sight of tongue movements disrupted and slowed
down the final decision processes, even when adding
the corresponding auditory signal.

Visuo-lingual and Visuo-Gacial Speech Stmuli
Share a Comumon Sensorimoior Network
The [MRI results fArst demonstrate [or visuo-Ecial amd

visuo-lingual simuli common overlapping activity he-
rwesn auditory, visual, and asdiovisual modalities in the

pSTS, extending o the adiacent posterior middle tempo-
ral gyrus and left V5. These results appear in line with
previous studies indicating a key role of this region in
speech processing, biological motion perception (in-
cluding face perception), and audiovisual integration
(e.g., Beauchamp, 2005; Beauchamp, Argall, et al.,
2004 Beauchamp, Lee, et al., 2004; Calvert et al., 1997,
20000 . Additional auditory activity was also ohserved
hilaterally in the posterior temporal gyres, extending o
the right secondary auditory conex, the paretal oper-
culum, and the anterc-ventral part of the mfenor parietal
leshyule,

In addition, strong premaotor activity was also ob-
served, mainly in the left hemisphers, and alko including
activity in the opercular part of the left inferior frontal
eyrus, the tangular part of the inferor fronal gyros,
the left anmerior 1C, and the left primary motor comes.
These motor and premotor activations are in accordance
with previous studies on audiory, visual, and audiovisual
speech perception showing a key role of motor regons
in speech processing (e.g., Grabski et al, 2003; d"Ausilio
et al., 2000, 2011: Saro et al., 2000, 2010: Mittonen &
Watkins, 2009 Meister et al, 2007, Skipper et al., 2005,
2007: Pekkola et al., 2006: Pulvermuller et al., 2006:
Wilson & lacoboni, 2006; Ojanen et al., 2005; Callan
et al., 2003, 2004; Watkins & Paus, 2004; Wilson et al.,
2004; Calvert & Camphbell, 2003; Jones & Callan, 2003,
Watkins et al, 2003; Camphell et al., 2001; Calvert et al.,
20000, It is worthwhile noting that, in this smudy, par-
ticipants were only asked 1o attentively listen to andfor
watch speech stimuli. Given the strong motor activity
observed in all modalities, it appears quite likely that
partcipants were therefore engaged 10 some extent in
conscious subvocal sensorimotor simulation or covert
rehearsal of the presented syllables. This sorategy might
have occurred especially because of the difficulty 1o
decode visuo-lingual ultrasound images. However, it
cannol be concluded whether this subvocal rehearsal
stratepy was related w some phonetc decision/ recogriton
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Table 4. Macimum Activarion Peaks Showing Correlation heteocn
Visual RT and Meuml Activity inthe (A) Vm‘r—T_ingm] V), (B) Audio-
Visuo-Lingual (AVy), (C) VisuoFacial (Ve), and (TH Audio-Visuo-
Facial Conditions (AVg; o < .05, FXE Comected, Cluster Extent
Threshold of 20 Vimels)

MM Coordinates

Regiors BA H =x ¥ -4 t
A Vy
Visual oortex

Fusitom gyrus 37 R 32 —4b6 —20 1740

Assochtive visual 19 R 50 —64 4 1508

ortex (V3)

Assochtive visual 19 L =2 =88 =14 1416

oortex (V3)

Fusiform gyrus 37 B 58 —64 4 1527
Parietal lobule

Intraparictal sulcus 740 L =30 -56 54 1958

Intraparictal sulcus 740 R 32 =52 56 2241
Superior parietal 7 L =30 =52 52 1742
lohule
Other regions
Cemrchellum Iohuke VI R 22 =76 =20 1300
Cenchellum Lobule VI L —-28 =58 =22 1690
B AV
Visual oortex
Associtive visual 19 R 48 -4 2 1675
oorex (V3)
Assochtive visual 19 L =12, -9 -14 1313
oorex (V3)
Associtive visual 18 R, 10 =88 -—12 1254
oortex (VZ)
Prirmary visual 17 R 6 =88 =10 122§
oortex (V1)
Fusifom gyrus 37 R 48 -7 =2 1308
Middle temporal 39 L -3 =72 12 1663
FYIUS
Fusifom gyrus 37 L —42 66 —4 1255
o Vi
Visual ooriex
Associtive visual 18 R 3\ —-60 -6 1754
oortex (VZ)
Fusifom gyrus 37 R 50 -T2 0 1679
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Table 4. (comfinued)

MNT Coardinales
Regions BA H x ¥ z t
Parctal lohule
Superior parictal 7 L —-34 -5 5 1712
lohule
Motor region
Premator aorex ] L =38 —4 4 1246
Crther region
Cerchellum Lobulke VIla L —30 -70 —22 1440
I, AV
Visual cortex
Associative visual 19 L =34 =70 -10 1370
cortex (V3)
Associative visual 13 R 52 -6A 6 1853
cortex (V3)
Associative visual 18 R 10 -8 —1&6 2070
cortex (V)
Primary visual 17 R 6 —58 4 1355
cartex (V1)
Parctal lobule
Superior parictal 7 L =24 -84 56 2277
lohule
Superior parctal 7 R 32 -5 58 14A2
lohule
Other regions
Cerchellum Lobul VI R 4 =76 =12 1140
Cerchellum Lobuke VI L =34 =70 =320 1486
Cerchellum Lobule VIh B 22 =84 =20 1L0&
Culmen R B —48 —4 1479

processes or, rather, w0 an associative learning strategy be-
tween the auditory and visual signals. Indeed, the poor
temporal resolution of MRI obwviowsly collapsed the dif-
ferent timings of neural activation comesponding w the
“penuine” response i the perceptual recognition process
and the “Eke" response caused by such possible menial
motor rehearsal, making it difficult toconclude which com-
ponents are ohserved,

Neural Specificity of Visuo-lingual and
Visuo-fadal Processing

Using a less conservative statistical threshold, a direct
comparison of awdiovisual and visual conditions related
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Figure 6. Axial views of brain
resgricne: slwwing higher neural
responies (omdition [AYy = A
M [A¥y = %] ) in the audiorvisuo
Bacial comlition; o =< (01
ursrrected, oluster extent
threshald of 200 wxels).

vy fcial or lingual stimuli demonstrates stronger acti-
vation of the premaotor regions and the primary somato-
sersiry oortioes durdng the alsenation of longue moverments,
Because tongue movements are not usually visible ard
participants were not experienced with visuo-lingual
ulrasound images, this result could be explained by a
MOre IMPortant SOmasensory—motor covert simularion
of tongue movements and the use of both motor and
propraioceptive knowledge, to better achieve a phonetic
decoding of the presented visuo-ingual stimuli or to leam
the association between the two sigrals. Apart fmm covert
simulation, another explanation could be related 1o the
unusual nature of the lingual stimuh that might imply
increased dilficulty and high-level categonzation processes
in the premotor corex (Venezia, Saberi, Chubb, & Hickok,
2012; Savo et al., 2011).

These somasensory—motor activations appear how-
ever reduced for lip movements, This is likely due w
the Fact that visuo-Gcial speech stimuli are perceved in
daily life, with their processing being more automatised
and requiring less motor simulation. In contrast, in both
visual and audiovisual conditions related o lip move-

ments, stronger visual activity was however observed, ex-
tending to a large part of primary and associative visual
areas. This result might come from low-level features
fcontrast, luminandce, and motion energy), the Goial m-
ture as well as stronger visual experence for facial stim-
uli. In line with previous studies, our results also
showed stronger activity within the auditory cortex dur-
ing lip reading condition than in the visuo-lingual con-
dition. It was indeed demonstrated that syllables” visual
cues are sufficient to activare audi oy cortical sites, nor-
mally engaged during the perception of heard speech,
in the ahsence of auditory speech sound (Camphell
et al, 2001; Calvert et al., 1997). This result suggests
a direct matching between the visible articulatory
mewements and auditory representation of the perceived
syllables/phonemes. These stronger visual and avditory
activations during facial perception could he the result
of projections between auditory and visual regions—
possibly mediated by the 5T5. Indeed, studies have
demonstrated direct functional and amtomical pathway
hemween primary sersory areas in nonhuman (Cappe &
Barone, 2005) and human (Eckert et al., 2008; Watkins,

Table 5. Maximum Activation Peaks and Contmst Estimates of Brain Regions Showing Higher Neural Responses in the Audio-Visuo-
Fachal Condition ( p < 001 Uncorreeted, Chister Extent Threshaold of 20 Voxels)

MM Coardinates

Corifrasi Edimalies

Regg ons BA H x ¥ z t A VE V¢ AVE AVy

Visual Corfex

Associative visual cortex (V) 15 R B =0 -2 4.12 0.06 0.14 0.11 0.27 010

Associative visual corex (V) 18 L =10 — 54 [i] 385 0.7 0.26 0.18 0.37 0.19

Carebeliim

Cerchellum (T) R 4 — 44 -2 4.76 0.13 0.23 0.21 1.4 nz7

Ceher Regiarns

Parahippocampal gyrus 30 R 10 =52 4 4.58 0.08 0.30 017 0.32 016

Parahippocampal gyrus 30 I - 16 =52 2 3.51 0.4 0.18 014 0.29 013

Granular retmsplenial onrex 20 L — 14 —52 [ 372 n.nz 0.10 0. 0.20 nna
Treille et al. 15

88



Shams, Tanaka, Haynes, & Rees, 2006) cerebral cortex.
From that view, lower activation of the visual conex
during the sight of tongue movements could also he
explained because such movements are not likely to
directly excite the auditory cortex because of their
unusual charse tenstics,

Correlation between Behavioral Performance
amd Newral Activity

Interestingly, actvities in the left premotor cortex and
in visual brain areas were found w0 comrelate with visual
recognition scores observed for visuo-lingual and visoo-
facial speech stumuli, respectively. Hence, the more
these areas were activated, the beter were the visual
recognition scores, These results appear consistent with
those ohserved from the direct comparnson between
visuo-ling ual and visuo-facial movements. As previously
noted, given the poor temporal resolution of IMRI, it is
however impossible 1o determine whether motor simu-
latiom is related to some recognidon/decision processes
or rather 0 some associative leaming effect.

Another result is that actvity in visual and superior
parietal hrain areas correlated with RTs for hoth visuo-
facial and visuodingual stimuli. Given that these brain
regions are known o play a role in visual imagery, this
later Bnding might indicate the use of a visual imagery
swrategy by the parucipants to leam the association be-
tween auditory and visual signals.

Integration between Auditory and Visual Signals

As previously noted, IMRI studies have demonstrated the
exstence of specific mulisensory hrain areas involved in
the integration process of auditory and visual signals.
More specifically, when compared with auditory and
visual unimodal modalities, the ohservation of audio-
visual simuli was found toinduce supm-additive res ponses
in pSTS/pSTG (Beauchamp, 2005; Beauchamyp, Argall,
et al., 2004; Beauchamp, Lee, et al., 2004; Calvert et al,
20000 as well as subadditive responses in Broca's area
(Calven et al., 2000). Beawchamp (2005) determined two
mirimal criteria 0 select hmin regions imobed in aodio-
visual speech integration: The region must be activated
during auditory, visual, and audiovisual modalities and
must display supraaddivive audiovisual response. In this
study, higher neural responses using the g criterion test
([AV = A] N [AV = V]) were only found for audiovisuo-
Gacial stimuli around the hilateral secondary visual areas,
the right cerebellum, and the parabippocampal gyras and
in the left granular retrosplenial cortex. Although a pSTS/
PSTG activation was olserved For all conditions, no higher
response was found For this region supposed 1o be a
specific brain area invalved in the integration process.
Although we do not have a dear explaraton for this null
result, one possibility is that the strong sensorimaotor
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activity ohserved in all modalities, including the pSTS/
PSTG, might have changed the cassical audiovisual inte-
gration netwirk,

Comcluding Remarks

Taken together, our results provide new evidence foran
action—perception functional coupling in speech pro-
cessing. According to a recent neurobiological and
percepuc-motor model of multisensory speech percep-
ticnn by Skipper and colleagues (2007), apart from sensory
processing, motor activity during speech perception
might partly constrain phonetic interpretation of the
sersory inputs through the intermal generation of candi-
date articulatory categorizations and, in returmn, auditory
amdd somatosensory predictions. In this study, because
of the lack of visual knowledge in the processing of the
generally hidden tongue movements, a larger motor re-
cruitment could have heen necessary w infer appropoate
motor speech representations o correctly decode the
perceived syllables. This process would have been guided
by the pardcipant’s expertise in speech producton, en-
ahling o transfer procedural motor knowledge into a
hetter understanding of such unfamiliar visual stimuli.
One altermative explanation is that motor activity does ot
directly reflect some phonetic decision processes hut
rather a leaming effect hetween auditory and visual sigrals,

Visual and motwr familiartes have already been com-
pared in the course of acton recognition, and previous
studies have shown that the involvement of the mowr
systern during action observation strongly relies on motor
leaming (e.g., Calvo-Merino et al., 2005, 2006). In line
with previous behavioral studies (Kare & Mehta, 2015;
d'Ausilio et al., 2014; Badin et al., 2010}, the present
data demonstrate that, even if participants have no visual
famili@rity with one given human action, they are never-
theless able o recognize this action because of their
motor knowledge and past auditory and somatosensory
experience. This & in line with the assumption of sensory—
motor wansfer mechanisms at hamd in the visual percep-
ticn of audible bt invisible wngue actions. The situation
experienced by the participants of the present experiment
is 10 a certain extent similar w0 the one experienced by
newhoms and 3-month-old infans, in the classical exper-
iments on facial imitation by Melteol and Moore (1977,
1983). They have shown astonishing capacities o replicate
Lo a certain extent a facial movement they have never
seen done by a caregiver. These ahilibes are interpreted
by the authors in reference o the link batween proprio-
ceptive and motor information feeding newhoms with
information about their own urseen movements in rela-
ticn with the visual representation of the percened move-
ment of the caregver and enahling the required action
matching Despite the correlational approach used in this
study, our results suggest that, even il we have no visual
bt auditory and somatcsensory expetences of an action,
the connection between our motor ahilites and the visual
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incoming signal exists and erables adequate processing
and performance,
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PARTIE EXPERIMENTALE - C

ETUDE EEG SUR LA PERCEPTION AUDIO-VISUELLE DE SES PROPRES
MOUVEMENTS DE PAROLE

Dans ce chapitre, nous présenterons, sous la forme d’un article scientifique soumis a la
revue Experimental Brain Research (février 2017), une étude en EEG sur la perception audio-
visuelle de nos propres productions de parole (relative a I'état de I'art proposé dans la
section D-3 de la partie théorique de cette these). Cette expérience a été réalisée au sein du
laboratoire Gipsa-lab de Grenoble, sous la direction de Marc Sato et Coriandre Vilain et avec
la collaboration de Sonia Kandel (Laboratoire de Psychologie et Neurocognition, Université
Grenoble Alpes)

Treille, A., Vilain, C., Kandel, S. & Sato, M. (soumis). Seeing our own voice: an Electrophysiology study of
audiovisual self speech perception. Experimental Brain Research.

Nous avons vu que la perception de nos propres actions pouvait étre facilitée par rapport a
celles d’un inconnu. Cependant, les résultats d'études précédentes apparaissent plus mitigés
guant a une possible amélioration de la perception de stimuli de parole lorsque nous
entendons notre propre voix et/ou regardons nos propres gestes articulatoires. De plus, les
mécanismes neuronaux précoces qui sous-tendent ces processus n’ont a ce jour jamais été
testés. Cette étude en EEG avait pour but d’examiner I'impact de nos connaissances de soi
lors de la perception de syllabes auditives (A), visuelles (V) et audio-visuelles.

Nous nous sommes donc intéressés a la modulation des potentiels évoqués auditifs N1 et P2
lors de la présentation de stimuli relatifs aux productions du participant (préalablement
enregistrés) ou aux productions d’'une personne inconnue lors d’une tache d’identification
syllabique (/pa/, /ta/ et /ka/). Une condition audio-visuelle incongruente a été ajoutée,
composée du signal sonore d’une syllabe issu des productions du participant et du signal
visuel de cette méme syllabe mais issu des productions d'un locuteur inconnu. Cette
condition avait pour but de déterminer, en cas d’un possible effet du soi, s’il provenait des
informations auditives ou visuelles.

Lors de cette étude, nous avons retrouvé une diminution de I'amplitude de PEA P2 en
condition bimodale (AV) par rapport a la somme des signaux unimodaux (A+V), en accord
avec la littérature portant sur les mécanismes d’intégration audio-visuelle de la parole. De
plus, nous avons également démontré une diminution de la latence du PEA N1 lorsque le
participant percevait ses propres productions visuelles.

Pour conclure, nous avons pu confirmer I'existence de mécanismes d’intégration précoce
des informations auditives et visuelles des syllabes présentées ainsi qu’une facilitation
temporelle, non visible au niveau comportemental, mais présente sur les signaux EEG lors de
la perception visuelle de nos propres productions de parole.
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ABSTRACT

Previous electrophysiological studies have provided strong
evidence for early multisensory integrative mechanisms during
audiovisual
unanswered issue is whether hearing our own voice and seeing
our own articulatory gestures facilitate speech perception,
possibly through a better processing and integration of sensory
inputs with our own sensory-motor knowledge. The present EEG

speech perception. From these studies, one

study examined the impact of self-knowledge during the
perception of auditory (A), visual (V) and audiovisual (AV) speech stimuli that were previously recorded from
the participant or from a speaker he/she had never met. Audiovisual interactions were estimated by comparing
N1 and P2 auditory evoked potentials during the bimodal condition (AV) with the sum of those observed in the
unimodal conditions (A+V). In line with previous EEG studies, our results revealed an amplitude decrease of P2
auditory evoked potentials in AV compared to A+V conditions. Crucially, a temporal facilitation of N1 responses
was observed during the visual perception of self speech movements compared to those of another speaker.
This facilitation was negatively correlated with the saliency of visual stimuli. These results provide evidence for
a temporal facilitation of the integration of auditory and visual speech signals when the visual situation involves

our own speech gestures.

Keywords: Self recognition, speech perception, audiovisual integration, EEG.

INTRODUCTION

Lip-reading alone is not enough to understand
an utterance. However, adding information on the
speaker’s face improves speech perception. Several
studies indicate that visual speech information
enhances intelligibility in noisy environments (Sumby
& Pollack, 1954; Benoit, Mohamadi & Kandel, 1994),
facilitates phoneme identification of non-native
phonemes (Navarra &Soto-Faraco, 2005; Burfin et al.,
2014) or even contributes to the comprehension of
complex content (Reisberg, Mclean & Goldfield,
1987). In addition, in laboratory experimental
situations, visual incongruent information (/ga/) when
added to an auditory syllable (/ba/) can generate a
new percept (/da/) different from both the auditory
and visual syllables. This perceptual illusion was first
displayed by McGurk and MacDonald in 1976 and
strikingly underlines the complementarity and
intimate interaction between auditory and visual
speech information. Interestingly, visual information
is not the only way to facilitate auditory speech
decoding. Behavioral studies on tactile and audio-
tactile speech perception also demonstrate that

perceiving orofacial gestures of the speaker through
the hand (via the TADOMA method; see Alcorn,
1932)can facilitate syllable discrimination(Reed et al.,
1985, 1992; Reed et al., 1982; Fowler & Dekle, 1991;
Gick et al., 2008; Sato et al., 2010; Treille et al., 20144,
2014b).

At the brain level, electro-encephalographic
(EEG) and magneto-encephalographic (MEG) studies
demonstrate that N1/M1 and P2 auditory evoked
potentials are attenuated and speeded up when an
auditory syllable is combined with visual or tactile
information from the speaker’s face (Klucharev et al.,
2003; Besle et al., 2004; van Wassenhove et al., 2005;
Stekelenburg & Vroomen, 2007;Arnal et al., 2009;
Pilling, 2010; Vroomen & Stekelenburg, 2010;
Frtusova, Winneke & Phillips, 2013; Kaganovich &
Schumaker, 2014;Treille et al., 2014a, 2014b; Baart et
al., 2014; Baart & Samuel, 2015). This temporal
facilitation and amplitude suppression of N1/M1 and
P2 auditory evoked potentials is thought to reflect
early multisensory integrative mechanisms through
visual predictions of the incoming auditory events.
However, the speech specific nature of these effects
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remains controversial. Indeed, Stekelenburg and
Vroomen (2007) and Vroomen and Stekelenburg
(2010) observed similar N1 latency and amplitude
decreases during the observation of biological
transitive (shock of a spoon against a cup) and
intransitive (handclapping) non-speech actions, and
even during the observation of non-biological
actions(a pure tone synchronized with a deformation
of a rectangle, or a collision of moving disks).These
studies suggested that N1 and P2modulations would
reflect different aspects of audiovisual integration
mechanisms (van Wassenhove et al., 2005; Arnal et
al., 2009; Baart et al., 2014). There would be a
nonspeech-specific stage in audiovisual integration
that processes the early arrival of visual information.
This would be reflected byN1 latency and amplitude
modulations. A subsequent speech-specific featural
phonetic stage would be reflected in P2 modulations.

Neuroimaging studies further demonstrate the
existence of specific brain areas playing a key role in
the audiovisual integration of speech. In particular,
audiovisual speech perception has an impact on the
activity of unisensory visual and auditory regions (the
visual motion-sensitive cortex, V5/MT, and the
Heschl’s gyrus) as well as multisensory regions (the
posterior part of the left superior temporal
gyrus/sulcus, pSTS/pSTG), when compared to auditory
and visual unimodal conditions(Calvert, Campbell and
Brammer, 2000; Callan et al., 2003, 2004; Skipper et
al., 2005, 2007). Interestingly, the premotor cortex-
that is involved in speech production and is part of
the dorsal stream (Hickok & Poeppel, 2007)- might
also play a role in audiovisual speech integration
mechanisms. Indeed, previous studies on audiovisual
speech perception demonstrated stronger activation
of this premotor region during the presentation of
bimodal speech stimuli compared to auditory and
visual only conditions (Campbell et al., 2001; Calvert &
Campbell, 2003; Watkins, Strafella & Paus, 2003;
Watkins & Paus, 2004; Skipper et al., 2005, 2007; Sato
et al., 2010). This occurred during the presentation of
incongruent stimuli compared to congruent ones
(Jones &Callan, 2003; Ojanen et al., 2005; Pekkola et
al., 2006) and also in the case of degraded visual or
auditory speech signals (Callan et al., 2003, 2004).
Although the debate is still open, the latter support
the idea that the motor knowledge we use to produce
speech sounds might constrain phonetic decoding of
the sensory inputs. This comforts, to a certain extent,
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the motor and sensorimotor theories of speech
perception and language comprehension (Liberman &
Mattingly, 1985; Skipper et al., 2007; Schwartz et al.,
2012; Pickering & Garrod, 2013) and support the long-
standing proposal that perception and action are two
closely linked processes.

From these studies on audiovisual speech
perception, one intriguing question is whether
hearing our own voice and seeing our own

articulatory gestures facilitate speech perception,
possibly through a better processing and integration
of sensory inputs with our own sensory-motor
knowledge. From this question, a few behavioral
studies have provided contrasted results. Tye-Murray
and colleagues (2012, 2014) demonstrated that,
during sentence lip-reading, participants recognize
better their visual productions than those of others. In
contrast, Aruffo and Shore (2012) found a self-
auditory but not a self-visual advantage during the
presentation of incongruent audiovisual speech
stimuli. Other behavioral studies attempted to show a
self-processing effect during audiovisual syllable
perception, but the results were not concluding
(Schwartz and Savariaux, 2001).

The present study examined whether self-
information processing constitutes an advantage
during audiovisual speech integration. We used EEG
to examine N1 and P2 auditory evoked potentials
during the perception of auditory and/or visual
speech stimuli that were previously recorded from
the participant (self) and a speaker he/she had never
met (other). For each participant, eight conditions
were tested, consisting on four distinct modalities: an
auditory modality (Aserr, Aother), @ visual modality (Vserf,
Vother), an audiovisual modality (AseIsteIf, AotherVother)
and an audiovisual modality with incongruent
speakers in which the acoustic and visual signals were
produced by the participant and the other speaker
respectively  (AseifVother, AotherVseif).The audiovisual
modality with incongruent speakers was designed to
determine whether a possible self-effect comes from
auditory or visual information. Using an additive
model, we tested whether N1/P2 auditory evoked
potentials were attenuated and speeded up during
audiovisual conditions compared to the sum of those
observed in unimodal conditions, and whether these
effects were modulated by a self-processing
advantage.
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METHOD
Participants

Eighteen healthy adults participated in the study
(12 females; mean age 23, SD + 5 years). All the
participants were right-handed native French
speakers, had normal or corrected-to-normal vision
and reported no history of speaking, hearing or motor
disorders. They gave written consent for their
participation in the study. They were compensated for
the time spent in the study. The study received
approval by the Grenoble Alpes University Ethical
Committee (CERNI, N°2013-12-24-33).

Stimuli

Recording—We recorded 10 utterances of /apa/,
/ata/ and /aka/ sequences of each participant in a
soundproof room. Previous research on audiovisual
speech perception has shown that these sequences
correspond to a gradient of visuo-labial saliency: the
unvoiced bilabial /p/ stop consonant is more salient
visually than unvoiced alveolar stop consonant /t/ and
in turn stop consonant velar /k/ unvoiced (e.g., van
Wassenhove et al., 2005 for an EEG study). Moreover,
these stop consonants have precise acoustics onsets,
which is crucial for the EEG analyses we intended to
carry out (see below). Then, we selected four
utterances of each sequence for each participant on
the basis of visual and acoustical durations (using
Adobe Premiere, Adobe Systems, and Praat software;
Boersma & Weenink, 2013).

Stimulus preparation—-The movies were created
on the basis of 30 frames (1200 ms) before the
acoustic burst and 5 frames (200 ms) after it, for a
total duration of 1400 ms for all the stimuli. Prior to
generating movies, we extracted the acoustic signal
and erased the first vowel /a/ so that all the audio
signals began with a 1200 ms silence. Then, we
merged the audio and video signals in four different
types of movies:

-Auditory modality (A): the movie consisted of a fixed
image of the last frame before the acoustic onset
during the initial vowel /a/ dubbed on the acoustic
signal.

-Visual modality (V): The movie consisted of the visual
input without the sound.

-Audiovisual modality (AV): The movie consisted of
both the auditory and visual signals.

-Audiovisual modality with incongruent speakers (AV
incongruent speakers): The movie consisted of the
acoustic signal of the speaker dubbed with the visual
signal of the same syllable but produced by another
participant (see below for the matching method).
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Participant pair matching — Because of possible
idiosyncrasy or production differences between
participants that might cause facilitation of visual or
auditory stimuli recognition, each participant was
associated to an unknown participant of the same
gender.

Our experiment therefore consisted of 9 pairs of
participants. To each participant we presented both
her/his own productions and those of her/his
unknown partner (see Figure 1).For each participant,
eight conditions were tested, consisting on four
distinct modalities applied either on the participant
her/himself (self) or the unknown speaker(other): an
auditory modality (Aself, Aother), @ Visual modality (Vser,
Vother), an audiovisual modality (AseIsteIf, AotherVother)
and an audiovisual modality with incongruent
speakers in which the acoustic and visual signals were
produced by the participant and the other speaker
(AseIfVother, AotheereIf). The audiovisual modality with
incongruent speakers was designed to determine
whether a possible self-effect comes from auditory or
visual information. With this procedure, a total of 864
stimuli were created (18 speakers x 4 modalities x 3
syllables x 4 utterances).

Figure 1: Examples of the visual stimuli for two
participants (A,B). Each utterance begins with the mouth
open (a); is followed by the stop consonant (b); and ends

with the second /a/ vowel (c).

Experimental procedure

The participants sat in front of a computer
monitor at a distance of approximately 50 cm. The
acoustic stimuli were presented at a comfortable
sound level through loudspeakers, with the same
sound level set for all participants. The software
Presentation (Neurobehavioral Systems, Albany, CA)
controlled stimulus presentation and recorded the
participants’ responses. The participants were
instructed to identify the syllable presented by the
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movies by pressing a key on the keyboard with their
left hand. It was a three-alternative /pa/, /ta/ and
/ka/ forced-choice identification task. In order to
dissociate sensory/perceptual responses from motor
responses on EEG data, a brief single audio beep was
delivered 600 ms after the end of each stimulus. The
participants had to respond after this audio beep. The

EEG acquisition and processing

EEG data were recorded continuously from 64
scalp electrodes (Electro-Cap International, INC,
according to the international 10-20 system) using the
Biosemi Active Two AD-box EEG system operating at a
256 Hz sampling rate. Two additional electrodes
served as reference (Common Mode Sens [CMS]
active electrode) and ground (Driven Right Leg [DRL]
passive electrode). One other external reference
electrode was set at the top of the nose. Horizontal
(HEOG) and vertical (VEOG) eye movements were
recorded using an electro-oculogram with electrodes
positioned at the outer canthus of each eye as well as
above and below the right eye. Before the
experiment, the impedance of all electrodes was
adjusted to get low offset voltages and stable DC.

EEG data were processed using the EEGLAB
toolbox (Delorme and Makeig, 2004) running on
Matlab (Mathworks, Natick, MA, USA). Since N1/P2
auditory evoked potentials have maximal response
over central sites on the scalp (Scherg and Von
Cramon, 1986; Naitdnen and Picon, 1987), EEG data
preprocessing and analyses were conducted on 6
representative fronto-central electrodes (F3, Fz, F4,
C3, Cz, C4). This is in line with previous EEG studies on
audiovisual speech perception and auditory evoked
potentials (e.g. Pilling, 2010; Stekelenburg and
Vroomen, 2007; van Wassenhove et al., 2005;
Vroomen and Stekelenburg, 2010). A topographic
analysis conducted on all the participants and 64
electrodes demonstrated a maximal response of
N1/P2 auditory evoked potentials on fronto-central
electrodes (see Figure 2). This confirmed the reliability
of our selection of fronto-central electrodes. EEG data
were first off-line re-referenced to the nose recording
and band-pass filtered using a two-way least-square
FIR filtering (1-20 Hz). Data were then segmented into
1000 ms epochs including a 100 ms pre-stimulus
baseline (from -500 ms to -400 ms relative to the
acoustic syllable onset). Epochs with an amplitude
change exceeding + 60 uV at any channel (including
HEOG and VEOG channels) were rejected (on average,
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experiment consisted of576 trials presented in a
pseudo-randomized sequence, with 24 trials in each
condition (4 modalities (A, V, AV, AV with incongruent
speakers) x 2 speakers (self and other) x 3 syllables
(/pa/, /ta/ and /ka/) x 24 trials). The inter-trial interval
was set at3 s and the response key designation was
fully counterbalanced across participants.

less than 6%). For each participant and condition (Aself,
Aother, Vself, Vother, AseIsteIf, AotherVother, AseIfVother,
AotherVseif), the data were averaged on the 6
electrodes. Then the maximal amplitude and peak
latency of auditory N1 and P2 evoked responses were
determined on the EEG waveform using a fixed
window (N1: 70-150 ms; P2: 150-250 ms).

Data analyses
Behavioral analyses

The percentage of correct responses was
determined for each participant, syllable and
modality. We conducted a three-way repeated-
measures ANOVAs with speaker type (self vs. other),
modality (A, V, AV, AV with incongruent speakers) and
the syllable (/pa/, /ta/ and /ka/) as within-participants
variables.

EEG analyses

Audiovisual integration —To test audiovisual
speech integration, we used an additive model, with
EEG responses in the bimodal conditions (AV)
compared to the sum of auditory and visual EEG
responses (A+V).We conducted three-way repeated-
measures ANOVAs on N1/P2 amplitudes and latencies
with signal type (bimodal vs. sum), auditory speaker
(self vs. other) and visual speaker (self, other or none)
as within-participants factors.

Correlation between accuracy and EEG signals—
To test the relation between the perceptual visual
saliency and degree of integration observed on the
EEG signals, we conducted Pearson correlation
analyses. The analyses concerned the relation
between visual accuracy and the modulations of
either N1/P2 amplitude or latency. They were related
to the difference between the bimodal conditions and
the sum of unimodal conditions (e.g., EEG responses
on [AselfVselr— (Aself + Vself)]and [AotherVself — (Aother +
Vseir)]correlated with Vserr scores, or EEG responses on
[AseIfVother - (Aself + Vother)]and [AotherVother - (Aother +

Vother)]correlated with Vother scores).
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A-self A-other AV-self AV-other AVi-self AVi-other V-self V-other
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Figure 2: Topographic analysis conducted on all the participants and electrodes demonstrating a maximal response of
N1/P2 auditory evoked potentials on fronto-central electrodes.

RESULTS
Accuracy

Overall, the mean proportion of correct
responses was 94% (see Figure 3). The analyses
revealed a main effect of presentation modality
(F(3,51)=67.6; p<.0001). The percentages of correct
responses for the visual stimuli (83%) were lower than
for auditory (A: 98%) and audiovisual stimuli (AV:
99%; AVi: 98%). In addition, consonant saliency also
yielded a main effect (F(2,34)=23.3; p<.0001). The
/pa/syllables were identified better (98%) than the
/ta/ (92%) and in turn /ka/ (93%) ones. Finally, the
interaction between the presentation modality and
the syllable was reliable (F(6,102)=24.1; p<.0001).
There was an effect of syllable saliency in the visual
modality (V-/pa/: 99%; V-/ta/: 75%; V-/ka/: 74%).

EEG results

Amplitude-None of the effects reached
significance for N1 amplitude. There was a main effect

of signal type for P2 amplitude (F(1,16)=6.9; p<.02;
see Figure 4). The amplitude was smaller for the
bimodal conditions (3.8 uV) than the sum of the
auditory and visual signals (4.7 pV).

Latency— Regarding the analyses on N1 latency,
there was a significant main effect of the visual
speaker (F(1,16)=8.2; p<.02; see Figure 4). There was
a temporal facilitation during the perception of visual-
self speech movements (107 ms) compared to visual-
other speech movements (113 ms). No significant
effects were found for P2 latency.

Correlation between behavioral scores and EEG signals

Amplitude - No significant correlation was found
between EEG signals related to AV integration and the
visual saliency of syllables for both N1 and P2
amplitude (N1: self : r=.09; F(1,32)=0.2; p<.63; other:
r=.24; F(1,32)=2.0; p<.16; P2: self: r=.22; F(1,32)=1.6;
p<.22; other: r=.18; F(1,32)=1.1; p<.30; see Figure 5).
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Latency - N1 latency difference between AV and
A+V EEG responses related to the visual-self syllables
was negatively correlated with the visual recognition
scores (V-self: r=.41; F(1,32)=6.5; p<.02). No
significant correlation was observed for the visual
syllables from an unknown speaker (V-other: r=.01;

100%

9

$

8

&

7

8

5

Mean percentage of correct responses
§

40%

A-self A-other AV-self

AV-other
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F(1,32)=0; p<.94). Finally, no significant correlation
was observed between P2 latency data related to the
degree of integration of self and other visual
information and visual accuracy (V-self: r=.11;
F(1,32)=0.32; p<.54; V-other: r=.29; F(1,32)=2.95;
p<.10; see Figure 5).

AVi-self AVi-other V-self V-other

Figure 3: Mean percentage of correct responses observed for each speaker type, presentation modality and each syllable.
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Figure 4: Top: Averaged event-related potentials on fronto-central electrodes related to the audiovisual conditions (AV)

and the sum of unimodal conditions (A+V) according to the auditory and the visual speakers (s: self; o: other). Bottom-

left: Latency reduction of N1 observed in audiovisual conditions for self compared to other visual movements. Bottom-
right: Amplitude reduction of P2 observed for AV compared to A+V.
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Figure 5: Correlation between the visual recognition scores for self and other visual movements (x-axis) and the
difference in amplitude and latency of N1 and P2 auditory evoked potentials between AV and A+V (y-axis).

DISCUSSION

The present EEG study investigated a possible
self-processing advantage during speech perception,
and its related impact on audiovisual integration
mechanisms. Two main results were observed. First
and in line with previous EEG studies on audiovisual
speech integration, we observed an amplitude
decrease on P2 auditory evoked potentials during the
bimodal presentation compared to the sum of
auditory and visual unimodal responses. Crucially,
during audiovisual speech integration, a temporal
facilitation related to self lip movements was
observed on N1 auditory evoked potentials, a
facilitation that appears negatively correlated with
the saliency of visual stimuli.

Previous studies on audiovisual speech
integration demonstrated that bimodal presentations
produce a decrease in N1 and/or P2 latency and
amplitudes (Besle et al., 2004; van Wassenhove et al.,
2005; Stekelenburg and Vroomen, 2007; Pilling, 2010;
Baart et al., 2014; Treille et al., 2014a, 2014b) and
latency (van Wassenhove et al., 2005; Stekelenburg et
Vroomen, 2007; Baart et al.,, 2014; Treille et al.,
20143; see also Arnal et al., 2009 for similar results
with MEG) when compared to auditory responses or
to the sum of auditory and visual responses. These
modulations of the N1/P2 responses are thought to
reflect specific stages of audiovisual speech
integration. N1 latency and amplitude modulations
would reflect a non speech-specific stage while P2
latency shifts or amplitude decreases would rather be
speech-specific and related to a featural phonetic

stage. Using an additive model, our results revealed a
P2 amplitude decrease during the bimodal
presentation compared to the sum of the unimodal
auditory and visual conditions. In line with previous
studies (van Wassenhove et al., 2005; Stekelenburg
and Vroomen, 2007; Pilling, 2010; Baart et al., 2014;
Treille et al., 2014b), this result suggests that visual
speech information affects ongoing auditory activity
and further demonstrates the integration of auditory
and visual speech signals. However, there were no
differences on P2 latency, nor N1 amplitude and
latency. This contrasts with previous studies reporting
latency shifts of auditory evoked responses and/or N1
amplitude decreases in the bimodal condition. Some
aspects of the present experimental procedure might
explain these differences. A first important point is
related to the stimulus variability. In our experiment
we presented four tokens of three syllables produced
by two speakers. The above mentioned studies only
presented one token of each presented syllable (van
Wassenhove et al., 2005; Stekelenburg and Vroomen,
2007; Arnal et al., 2009; Baart et al., 2014) and/or a
more limited number of syllables (i.e., one or two;
Stekelenburg and Vroomen, 2007; Pilling, 2010;
Vroomen and Stekelenburg, 2010; Baart et al., 2014;
Treille et al., 2014a). In the present EEG experiment,
the higher stimulus variability might have decreased
eventual habituation/learning effects. This might have
limited latency shifts on auditory evoked potentials.
From that view, a recent meta-analysis suggests that
variability across EEG/MEG studies on audiovisual
speech integration may potentially be driven by many
experimental, procedural, and methodological
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differences, such as the number and quality of stimuli,
the sound intensity, the inter-trial interval, the task,
the degree of selective attention, the preprocessing
and the analysis of the data (Baart, 2016).

It is noteworthy that our behavioral results did
not reveal any visual, auditory or audiovisual self-
processing advantage. This contrasts with a
behavioral study conducted by Tye-Murray and
colleagues (2012). They showed that we lip-read more
accurately sentences produced by ourselves than by
other speakers. For the authors, these results provide
support to the common coding theory (Prinz, 1997;
Hommel et al., 2001), which posits that producing and
perceiving share the same representations of motor
plans. Because of this perceptuo-motor coupling,
observing one’s own action activates these motor
plans to a greater extent than observing someone
else’s action. A reason for this divergence could reside
on stimulus length. In the present study we used
syllables whereas Tye-Murray et al used sentences.
The use of short CV syllables therefore limited the
quantity of visual information and facilitated correct
responses (mean 94%). Our results appear consistent
however with the study by Aruffo and colleagues
(2012) who did not find any visual self-processing
advantage with participants presented with
incongruent audiovisual syllables (McGurk stimuli),
although self-voice appeared to weaken the illusion
effect.

The major contribution of our EEG study is that it
provides evidence fora visual self-processing
advantage on N1 latency during audiovisual speech
perception. More specifically, a temporal facilitation
of audiovisual speech processing was observed when
participants watched their own productions
compared to those of another speaker. This
facilitation was negatively correlated with the saliency
of visual self-stimuli. This suggests that the visual self-
processing effect is linked to specific visual speech
features of the presented syllables, like the place of
articulation of the consonants (with their acoustic
bursts here used as onsets for EEG analyses).
Interestingly, this effect seems to be largely driven by
visually “ambiguous” syllables (see Figure 5). Although
this correlational result precludes any causal
inferences, a plausible explanation could be that the
difficulty to decode our own speech gestures would
increase the degree of audiovisual integration and
temporally facilitate auditory process.

In conclusion, the present EEG study provides
the first electrophysiological evidence for a self-
processing advantage during audiovisual speech
integration. The observed temporal facilitation of N1
responses during the visual perception of self speech
movements compared to those of another speaker
suggest that perceiving our own articulatory gestures
speed up auditory speech perception, possibly
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through a better processing and integration of

sensory inputs with our own sensory-motor
knowledge.
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PARTIE EXPERIMENTALE - D

ETUDE TMS SUR LA PERCEPTION MULTISENSORIELLE DE LA PAROLE
AU COURS DU VIEILLISSEMENT

Dans ce chapitre, nous présenterons, sous la forme d’un article scientifique soumis a la
revue Brain and Language (novembre 2016), une étude par stimulation magnétique
transcranienne (TMS) de la perception multisensorielle de la parole au cours du
vieillissement (relative a I'état de I'art proposé dans la section D-4 de la partie théorique de
cette these). Cette expérience a été réalisée dans le cadre d’un stage de trois mois a
I’étranger effectué d’octobre a décembre 2015 dans le Laboratoire des Neurosciences de la
Parole et de I’Audition de I'Université Laval (Québec). Elle a été réalisée sous la supervision
de Pascale Tremblay (directrice du laboratoire d’accueil) et de Marc Sato, Coriandre Vilain et
Jean-Luc Schwartz.

Treille, A., Sato, M., Schwartz, J-L., Vilain, C. & Tremblay, P (soumis). On the lateralization of the
premotor cortex in multimodal speech perception as a function of age: a rTMS study. Brain and
Language.

Nous avons vu précédemment que les modeles neurobiologiques du langage étaient en
faveur d’une latéralisation gauche de la voie dorsale audio-motrice durant la perception de
la parole. Cependant, le réle spécifique du cortex prémoteur ventral (PMv) droit et gauche
dans les processus d’intégration multisensorielle de la parole reste relativement peu étudié.
D’autre part, la littérature nous a également montré que les personnes agées avaient un
gain audio-visuel supérieur aux jeunes adultes malgré un déficit sensoriel naturel. Un
recrutement plus important des régions motrices pourrait étre une piste pour expliquer ce
gain. Le but de cette expérience était de clarifier le role du PMv droit et gauche lors d’'une
tache de perception de parole uni- et multisensorielle chez des adultes agés de 18 a 78 ans.

Pour cela, nous avons utilisé une technique de stimulation magnétique trancranienne (TMS)
répétée, pour induire une inhibition des régions prémotrices gauche ou droite. Cette séance
de stimulation était immédiatement suivie d’une tache d’identification syllabique dans cing
conditions de présentation : auditive seule, audio-visuelle, visuelle seule, tactile seule et
audio-tactile. Pour la perception tactile nous nous sommes inspirés de la méthode Tadoma
gue nous avions utilisée dans deux de nos précédentes études (voir la section A de la partie
expérimentale de cette thése).

Trois résultats principaux ont été obtenus. Tout d’abord, indépendamment de I'age des
participants, une facilitation et une amélioration de la reconnaissance de la parole auditive
ont été observées lors de I'ajout des informations visuelles ou tactiles au signal acoustique,
suggérant une préservation des mécanismes d’intégration au cours du vieillissement.
D’autre part, nos résultats ont également montré une réduction de [|'asymétrie
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hémisphérique liée a I'age lors d’une stimulation inhibitrice du PMv durant la perception
auditive seule. Cela suggere I'existence de mécanismes compensatoires moteurs pour pallier
le déclin naturel des traitements de la parole. Finalement, une interaction entre I'ordre de
stimulation (PMv droit en premier ou PMv gauche en premier) et la région cible (PMv droit
ou PMv gauche) a été observée, suggérant une implication du PMv gauche durant la phase
d’apprentissage associée a la reconnaissance de la syllabe.

Pris ensemble, ces résultats démontrent que les mécanismes d’intégration sont maintenus,
au moins en partie, avec I'age et ce malgré un déclin de I'acuité auditive inévitable. Ce
maintien serait notamment possible grace au recrutement du PMv droit comme mécanisme
compensatoire pour pallier cette perte sensorielle.
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ABSTRACT

Although neurobiological models of language argue for a left
lateralization of the audio-motor dorsal pathway during speech
perception, the specific role of the right and left premotor ventral
(PMv) areas in multisensory speech integration processes remains
largely unknown. The goal of this study was to clarify the role of
these areas during uni- and multisensory speech perception in
cognitively healthy adults varying in age. To this aim, an inhibitory
offline transcranial magnetic stimulation approach was used in
combination with a multimodal syllable identification task. Three
main results emerged from this study. First, independent of the
age of the participant, better and faster recognition of auditory
speech stimuli was observed when visual or tactile information was

added to the acoustic speech signal. Second, an age-related reduction in hemispheric asymmetry on the effect
of TMS on the PMv during auditory syllable perception was found, suggesting a compensatory motor
mechanism to support decline of speech processing. Third, an interaction between the order of stimulation and
the target region was observed, suggesting an involvement of the left PMv during the learning phase
associated with syllable recognition. Taken together, these results demonstrate that multisensory integration
mechanisms are, at least in part, maintained with age despite a decline in auditory acuity, through the
recruitment of the right PMv as a possible compensatory mechanism to support a declining peripheral auditory

system.

Keywords: Aging, Multisensory Integration,

discrimination

1- INTRODUCTION

The human brain is continuously bombarded with
large amounts of sensory information from various
sources, some of which are quickly and effortlessly
combined into single objects, events or
understandable coherent percepts. Speech
perception is a unique example of such multisensory
processing that interfaces with the linguistic system.
During natural conversation, we simultaneously
perceive speech via sounds (i.e., a speaker's voice)
and visual cues (i.e., a speaker's articulatory
movements and facial expressions). Although humans
are proficient in extracting phonetic features from the
acoustic signal alone, they are, to a lesser extent,
capable to read lip movements when the auditory
signal is degraded or not present, and interactions
between auditory and visual modalities are beneficial

Transcranial magnetic stimulation, syllable

during speech perception. One of the most well-
known illustrations of audio-visual interactions is the
McGurk illusion [1]. The illusion occurs when the
auditory signal of one syllable (/ba/) is paired with the
visual component of another syllable (/ga/), leading to
the perception of a third syllable (/da/),
demonstrating the interaction between auditory and
visual information in speech processing. The
complementarity of auditory and visual information
and their redundancy are also known to improve the
intelligibility of a degraded acoustic signal [2, 3], to
facilitate the comprehension of semantically complex
discourses [4], to enhance the perception of strongly
accented speech as well as non-native-languages [5].
In addition to the visual and auditory modalities,
speech can also be perceived by the hand, with
orofacial speech gestures felt and monitored from
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manual tactile contact with the speaker’s face.
Previous behavioral studies have shown that adults
without sensory impairment, as well as blind and
deaf-blind adults are capable to discriminate syllables
based on tactile information alone [6, 7, 8, 9].
Moreover, few studies also demonstrated the
influence of tactile information on auditory speech
perception, especially when the signal is noisy or
ambiguous [7, 10, 11]. Several magneto- and electro-
encephalographic studies have shown that both visual
and tactile speech inputs modulate activity early in
the auditory cortex [8, 9, 12, 13, 14, 15, 16, 17, 18,
19]. Taken together, these results support the
existence of multisensory integration mechanisms
during speech perception, not only between the well-
known auditory and visual modalities but also
between the auditory and less-used tactile modalities.

Recently, neurobiological models of speech
perception [20, 21] have highlighted a possible role
for the motor system not only during speech
production but also during the process of matching
motor and auditory speech representations.
According to these models, the speech perception
network includes auditory, temporo-parietal and
frontal regions and is divided into two different
streams: a ventral and a dorsal stream. The ventral
stream connects several temporal and prefrontal
areas and is thought to map auditory and
phonological representations onto lexical conceptual
representations. The dorsal stream, or ‘“auditory—
motor integration” pathway, runs dorso-caudally
from the posterior part of the superior temporal gyrus
to the ventral premotor cortex (PMv), through the
ventral inferior parietal lobule, in order to map
auditory and phonological representations to
articulatory motor representations. Interestingly, in
addition to the posterior superior temporal sulcus and
gyrus known to play a crucial role in multisensory
speech integration [22, 23, 24, 25, 26, 27] the PMv
also appear to be involved during audio-visual speech
interactions [7, 28, 29]. This hypothesis is supported
by brain-imaging studies showing stronger motor
activity during audio-visual compared to auditory
speech perception [25, 26], and during the perception
of incongruent compared to congruent audio-visual
conditions [30, 31] or to unimodal conditions [22].
Yet, irrespective of modality, the role of the motor
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system in speech perception is still debated. Because
speech perception and production are closely linked
in everyday life situations (e.g., during social
interactions), it remains unclear whether the motor
activity that is observed during tasks requiring
auditory-motor mapping is causally related to speech
processing, or whether it is simply epiphenomenal
[20, 26, 32, 33, 34]. Another unresolved question is
related to the lateralization of the contribution of the
motor system to speech perception. While several
models suggest a left lateralization of speech
functions [20, 35], some studies have reported
bilateral PMv activation [e.g. 36, 37], and most TMS
studies have focused only on the left PMv [e.g. 33, 38,
39], leaving the question of a potential hemispheric
specialization unanswered.

While it has been suggested that the implication of
the PMv in speech perception may be stronger when
the sounds are masked or distorted compared to clear
speech perception [40, 41, 42] the role of the PMv in
situations of permanent sensory degradation is
unknown. The study of normal aging provides an
opportunity to test whether permanent degraded
auditory abilities are associated with stronger
recruitment of this region [34]. According to this
hypothesis, the well-known decline in the peripheral
hearing system associated with aging [43, 44, 45, 46]
could be compensated to a certain extent by relying
more strongly on preserved motor representations
stored in this region, exploiting a possible
compensatory ability of the motor system to help
maintain  performance [35]. This audio-motor
comparison would partly constrain phonetic
interpretation of the sensory inputs through the
internal generation of candidate articulatory
categorizations [26, 21, 47, 48]. Regarding
multisensory speech perception, it has been shown
that older adults benefit significantly from additional
visual cues compared to an auditory signal alone [49],
are more sensitive than younger adults to visual
information during the perception of McGurk stimuli
[50] and show a larger gain of audio-visual speech
integration [51, 52]. It is therefore possible that older
adults use multisensory integration as another
compensatory mechanism against declining auditory
abilities, whereby the motor system would help
disambiguate the incoming sensory speech inputs.
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Participants' Characteristics
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Age Education (inyears) MoCA Acuities
Hearing Vision Tactile
N Mean+5D  Range Mean £ 5D Range Mean+ 5D Range Mean + 5D Mean £ 5D Mean + 5D
24 46 £ 19 19-78 17+£3 11-23 28+1,5 25-30 -8,7+81 0,9+0,34 3,1+0,7

Table 1: Participants’ characteristics: Number of participants, age (in years), education (in years), MoCA (Montreal
Cognitive Assessment) scores and sensory acuities (Hearing, vision and tactile).

The goal of this study was to clarify the role of the left
and right PMv during uni- and multi-sensory speech
perception in healthy adults varying in age. To this
aim, an inhibitory offline transcranial magnetic
stimulation (TMS) approach was used in combination
with a multimodal syllable identification task under
five modalities of presentation: auditory, visual,
tactile, audio-visual and audio-tactile. First, given
evidence of a lateralization of the dorsal pathway
during speech perception [20, 39; for meta-analyses:
53, 54], we expected the effect of TMS on syllable
recognition to be stronger when applied on the left
PMv compared to the right PMv. Second, given the
known differences in speech perception between
young and older adults, we expected the effect of
TMS to be stronger in older adults, reflecting stronger
reliance on the PMv to compensate for a less efficient
auditory system. Finally, due to the unfamiliar aspect
of the tactile modality and previous studies showing
stronger motor activity during visual and audio-visual
compared to auditory modalities, we expected the
effect of TMS to be stronger in these conditions.

2- METHODS
Participants

A total of 26 healthy adults (16 females; 19 to 78
years; mean 46+ 19 years) participated in the study.
Participants were volunteers recruited by means of
emails and poster distributed in Québec City including
but not limited to Université Laval’s campus. One
participant was excluded due to an incidental finding
(presence of a lesion in the orbitofrontal cortex),
leaving 25 participants in the study. The mean
number of years of education in the sample was 17+ 3
years (11-23 vyears). All participants were native
French speakers and were right-handed as assessed
by the Edinburgh Handedness Inventory [55]. All
participants had normal hearing and normal or
corrected-to-normal vision and reported no history of
language disorders. Participants were screened for
neurological, psychiatricc and other medical
conditions and contraindications to MRI and TMS [56,
57] before their arrival at the laboratory (phone
interview) and again upon arrival. All participants
scored normal or above normal (£26/30) on the
Montreal Cognitive Assessment (mean 28/30+ 1.5;

[58]). Participants’ characteristics are reported in
Table 1. Written informed consent was obtained for
all participants and they were compensated for the
time spent in the study. The protocol was approved
by the Institutional Ethical Committee of the Institut
Universitaire en Santé Mentale de Québec (#393-
2015).

Sensory acuity assessment

Hearing: To ensure that participants had normal
hearing, pure tone audiometry was performed using a
clinical audiometer (AC40, Interacoustic) for each ear
separately, at the following frequencies: .5, 1, 2 kHz.
For each participant, a standard pure tone average
(PTA: average of threshold at .5, 1 and 2 kHz) was
computed for the left and right ear. PTAs are used in
clinical settings as a measure of hearing loss for
speech because most speech sounds fall within this
range [59]. All participants had normal hearing. The
result of the hearing assessment is provided in Table
1.

Vision: To ensure that participants had comparable
normal or corrected-to-normal vision, a standard
Snellen test was used to measure visual acuity at 6
meters, with eleven lines of block letters decreasing in
size. Participants were asked to cover one eye and to
read aloud the letters one row at a time, beginning at
the top. The smallest row that can be read accurately
indicates the visual acuity in that specific eye. The
procedure was repeated for the other eye. The
participants who have corrected vision keep their
glasses or contact lens during the assessment. All
participants had normal vision. The results of the
vision assessment are provided in Table 1.

Tactile sensitivity: To ensure that participants had
comparable tactile sensitivity in the right hand, tactile
sensitivity of the right hand thumb tip was measured
with a standard two-point testing procedure. The
thumb was used because this finger was used to
perceive lip movements during the tactile perception
condition of the main experiment (see section 3.2). A
plastic disc with 8 labeled fixed 2 point intervals
ranging from 1 to 8mm was used (Discriminator,
Jamar). Participants were asked to close their eyes
and the disc was placed randomly either 1 or 2 points
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perpendicular to the skin. We began with the largest
interval (8mm) and decreased the interval until 2mm,
alternating with 1 or 2 points. Participants were asked
to report how many points they felt. The first 2 points
reported as a single point is the tactile threshold. The
results of the tactile assessments are provided in
Table 1.

The analysis of the correlation between sensory
measures and age revealed that only hearing acuity
decreased with age (r = -0.693, p<.001) while visual (r
= -0.388, p<.06) and tactile (r = 0.324, p<.12) scores
were not correlated with age.

Experimental procedure

The experiment entailed two visits on two different
days. During the first visit, participants were screened
for MRI and TMS counter-indications and then
underwent structural magnetic resonance imaging
(MRI). Two participants already had an MRI saved in
the lab’s participant databank (Banque de données
sur I’Audition et la Communication Humaine “BACH”,
approved by our local research ethics committee,
project #369-2014); for those participants, the study
entailed only one visit. The second and main visit took
place at the Institut Universitaire en Santé Mentale de
Québec, in a double-walled sound attenuated room.
The visit was divided into sessions during which
participants underwent rTMS of left or right vPM,
each followed by a short forced-choice identification
task (see section 3.2)

1.1.
1.1.1.

Transcranial magnetic stimulation
MRI acquisition and co-registration

A high-resolution T1-weighted MRI scan was obtained
for all participants on a Philip Achieva 3T MRI scanner
(Philips Healthcare, Best, The Netherlands; matrix
256mm x 256 mm, 181 slices, Imm x Imm x 1mm, no
gap). Once obtained, the anatomical MRI was
incorporated into Brainsight TMS (Rogue Resolutions
Ltd, Montreal, Canada) to guide coil placement. For
each participant, an MRI-to-head co-registration was
performed. The position of four anatomical landmarks
(tip of the nose, bridge of the nose, inferior edge of
the tragus of left and right ears), previously identified
on participant’s MRI, was assessed using an infrared
tracking system (Polaris, Northern Digital, Waterloo,
Canada). Upon successful co-registration, infrared
tracking was used to monitor the position of the coil
with respect to the participant’s brain.

1.1.2. Resting motor threshold (RMT)

Stimulation was performed with a70mm Double Air
Film coil connected to a Magstim Rapid2 biphasic
stimulator (Magstim company, Dyfed, UK). The Air
Film coil allows for quiet, temperature-regulated
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stimulation using managed ambient airflow and
integrated temperature-regulated fan technology.

For the determination of each subject’s resting motor
threshold (RMT), the coil was placed over the
participant’s left motor cortex hand area (M1) within
the precentral gyrus with the coil held tangentially to
the skull, and the handle pointing posterior and down.
Muscle activity was obtained from two disposable
solid gel surface electrodes (EL504, Biopac Systems
Inc; bipolar montage) placed over the first dorsal
interosseous (FDI) muscle of the right hand and
connected to the EMG module of Brainsight. Single
pulses were delivered to M1, with the intensity of the
stimulation adjusted until a muscle evoked potential
(MEP) in the right hand was observed on the EMG in 5
out of 10 trials with an amplitude of at least 50 uV
[60]. For 5 subjects, the RMT was obtained visually by
one of the investigators in 5 out of 10 trials because
of technical difficulties with the EMG recordings. The
location of the stimulation was adjusted to locate the
maximally excitable hand area.

1.1.3. rTMS stimulation

The intensity of stimulation was set at 115% of
subjects’” RTM, which ranged from 45-85 % of the
output capacity of the stimulator, with a mean of 66 *
10%. The stimulation sites were determined
individually for each participant using Brainsight TMS
software (Rogue Resolutions Ltd, Montreal, Canada).
First, we identified the left inferior frontal sulcus (IFS)
and the left precentral sulcus. The stimulation site
was then set to the anterior part of precentral gyrus
at the junction of the IFS and the precentral sulcus,
corresponding to the ventral part of the premotor
cortex (PMv). The mean coordinates, in MNI space
were -52, 9, 26. The same procedure was applied to
find the right PMv. The mean coordinates, in MNI
space were 52, 11, 27. The location of these two
stimulation sites is illustrated in Figure 1.

111



A. Location of the Left PMv target (-52 9 26)

Figure 1: Mean location of the rTMS stimulation and
associated MNI coordinates in the right and the left ventral
premotor cortex (PMv), shown on the lateral surface of a
Brainsight 3D rendered brain.

A conventional slow paradigm with an intensity level
of 115% of RTM, that is, a low frequency-high
intensity protocol [57] was used to inhibit activation
in the PMv. Stimulation was applied in one offline
train of 900 pulses delivered at the rate of 1 Hz for 15
min. External triggering of the Magstim device was
achieved via Presentation software (Neurobehavioral
Systems, Albany, CA, USA). Similar rTMS protocols
have been shown to decrease the sensitivity of PMv
during sentence processing or phonological task [33,
37]. Importantly, these parameters are well within the
published Safety Guidelines for rTMS [57]. The two
TMS sessions (right and left PMv) were separated by 1
hour and fully counterbalanced across participant to
avoid order effects.

1.2. Forced-choice identification task

Following completion of each TMS session,
participants completed a short (10 min) forced-choice
identification task. During this task, participants were
seated in a double-walled sound attenuated room at
arm’s length from a female experimenter (A.T.). They
were told that they would be presented with /pa/,
/ta/ or /ka/ syllables produced by the experimenter in
5 different sensory modalities: auditory, visual, audio-
visual, tactile or audio-tactile. Participants were
instructed to identify, as quickly as possible, each
perceived syllable by pressing on one of three keys
corresponding to /pa/, /ta/ or /ka/ on a response pad
(Cedrus, RB-840) with their left hand. The production
of the stimuli by the experimenter was visually
triggered using a computer screen (DELL P2412Hb)
placed behind the participant (but facing the
experimenter) using Presentation software
(Neurobehavioral Systems, Albany, CA, USA). The
stimuli for the identification task were three simple
consonant-vowel (CV) French syllables, /pa/, /ta/, and
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/ka/, which were selected based on previous studies
on audio-visual and audio-tactile speech perception
[8, 9]. These syllables were selected in order to ensure
a gradient of visual and tactile recognition with the
bilabial /p/ consonant known to be more visually and
haptically salient than the alveolar /t/ and velar /k/
consonants. In the auditory modality (A), participants
were asked to keep their eyes closed while listening
to each syllable produced by the experimenter. In the
audio-visual modality (AV), they were instructed to
also look at the experimenter’s face. In the audio-
tactile modality (AT), they were asked to keep their
eyes closed with their right hand placed on the
experimenter’s face (the thumb placed lightly and
vertically against the experimenter’s lips and the
other fingers placed horizontally along the jaw line in
order to help distinguishing both lip and jaw
movements). This experimental procedure was
adapted from the Tadoma method [6, 7, 61, 62] and
similar to that previously used by Treille and
colleagues [8, 9]. Finally, the visual-only (V) and the
tactile-only (T) modalities were similar to the AV and
AT modalities with the exception that the
experimenter silently articulated each syllable
providing participants with visual or tactile but no
auditory feedback.

To increase task-difficulty and thus recruit the PMv
more intensely, half the trials were presented in
noise, while the other half was presented in quiet.
White noise was delivered through a loudspeaker (Bi-
amplified loudspeakers 80208, GENELEC, Lisalmi,
Finland) located on the left side of the participant and
oriented towards his/her ear. A -6dB signal-to-noise
ratio (SNR) was calculated from the average intensity
of 10 productions of the experimenter. The
experimenter adjusted her voice intensity to maintain
the -6 dB SNR using a sound level meter before the
participant arrival. Each modality was presented in 15
trials blocks (i.e. 5 trials for each syllable /pa/, /ta/
and /ka/) presented in a randomized sequence. The
inter-trial interval was 3 sec. A total of 150 trials were
produced per session. The order of the modality of
presentation and the response key designation were
fully counterbalanced across participants but stay the
same for both sessions. Presentation software
(Neurobehavioral Systems, Albany, CA) was used to
control the stimulus presentation and to record key
responses. The experimenter’ oral productions were
recorded using a high quality Lavalier microphone
(SHURE, MX150) in order to calculate reaction times
(RT).

Data analyses

One participant was removed from the statistical
analysis because of technical problem during the
recording of one condition. Consequently, all
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statistical
participants.

analyses were performed on 24

We first examined the accuracy for the main task. The
proportion of correct responses was determined for
each participant and each condition (target regions of
stimulation, noise/no noise environments,
modalities). A four-way repeated-measure ANOVA
was performed on the mean accuracy with Target
Region (left PMv/right PMv), Noise (noise/no noise),
and Modality (A, AV, AT, V, T) as the within-subjects
categorical factors, Order of stimulation (left then
right PMv, right then left PMv) as a categorical
between-subjects factor, and Age as continuous
guantitative between-subjects co-variable.

In order to calculate reaction times (RT), a semi-
automatic procedure based on intensity and duration
algorithm detection using Praat software [63] roughly
identified each syllable’s onset on the voice
recordings. For all syllables, these onsets were further
manually and precisely edited, based on waveform
and spectrogram information related to the acoustic
characteristics of voiced stop consonants. Because the
experimenter silently produced the syllable in the V
and T modalities, hence with no available temporal
reference for RT, acoustical analyses were only
performed for A, AV and AT modalities. RT was
defined as the time from the consonant onset of each
syllable produced by the experimenter to the onset of
the subject’s response. A four-way repeated-measure
ANOVA was performed on median RT with Target
Region (left PMv/right PMv), Noise (noise/no noise),
and Modality (A, AV, AT) as the within-subjects
categorical factors, Order of the stimulation (left then
right PMyv, right then left PMv) as a between-subjects
categorical factor, and Age as a continuous
guantitative between-subjects co-variable.

For all the analyses, the significance level was set at
p=0.05 and Greenhouse-Geisser corrected (for
violation of the sphericity assumption) when
appropriate. To decompose the main effects and two-
Way interactions, post hoc tests were performed. To
decompose 3-way interactions, two-way repeated-
measure ANOVAs or linear regressions were
computed. For all ANOVAs, measures of effect sizes
are provided in the form of partial eta squared (n?),
which are reported for all main effects and
interactions. When comparing two means, we report
effect sizes in the form of Cohen d statistics.

3- RESULTS
Accuracy

The percentages of correct responses for each

condition are displayed in Figure 2.
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Figure 2: Mean accuracy (in percentage) for Auditory (A),
Audio-Visual (AV), Audio-tactile (AT), Visual (V) and Tactile
(T) conditions.

Accuracy (%)

The ANOVA revealed a significant main effect of
Modality (F4,34=3.86, p<.02, n?> = 0.15, MeanSE:
A:91+1%;  AV:9611%; AT: 94+1%; V: 8712%;
T: 70+3%). Overall, accuracy was lower in V and T
modalities than in the bimodal conditions (V compare
to AV: p<.0001, d=1.146; V compared to AT: p<.005,
d=0.948; T compared to AV: p<.0001, d=1.556; T
compared to AT: p<.0001, d=1.492). Accuracy was
lower in T modality compared to A and V modalities
but not in A compared to V (V compared to A: p<.484,
d=0.546; T compared to A: p<.0001, d=1.38; T
compared to V: p<.001, d=1.344). Moreover, AV
stimuli were more correctly identified than A stimuli
(p<.006, d=0,492) while AT scores were significantly
different from A scores (p=.012, d=0.674) but not AV
(p<.292, d=0.244).

The effect of Order was also significant (F(,21=4.24,
p=.05, n?=0.17) with more correct responses when
the left PMv was stimulated first than when the right
PMv was stimulated first (left PMv first: 89+1%,; right
PMv first: 86+1%).

Finally, no significant main effects of Target Region,
Noise and Age were observed for accuracy.

Two-way interactions were found between Modality
and Order (F(1,21)=2.45, p<.05, n?=0.13) and between
Target Region and Order (F(1,21)=6.34, p<.02, n?=0.23).
To decompose the Modality x Order interaction, post
hoc tests were conducted for each modality (A, AV,
AT, V, T), which revealed a significant order effect
only for V (p<.01, t: 2.51, d=0.924) and T (p<.04, t:
1.83, d=0.711), with less correct responses when the
right PMv was stimulated first (V: left than right PMv:
91+1%, right than left PMv: 83%+2%; T: left than right
PMv: 75+ 2%, right than left PMv: 65%5%). To
decompose the Target region x Order interaction,
post hoc tests were conducted for each region (right
PMv, left PMv), which revealed a significant order
effect only for the right PMv (p<.08; t:2.605, d=0.951),
with fewer correct responses when the right PMv was
stimulated first (right PMv: left than right PMv:
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90+2%,; right than left PMv: 84%+2%; left PMv: left
than right PMv: 88+1%; right than left PMv: 87%+2%).

In addition to the 2-way interactions, the ANOVA also
revealed a significant 3-way interaction between
Target Region, Modality and Order (Fa,z84=3.55,
p<.03, n?=0.44). To decompose the 3-Way interaction,
a series of 2-Way ANOVAs were conducted, one for
each modality (A, AV, AT, V, T), with Order and Target
Region as the within-subject factors. First, because
age was controlled in the main analysis, the effect of
age was regressed out from the dependent variables
before running the 2-way ANOVAS. For A, AV and AT,
the ANOVA revealed no significant main effect and no
interaction. For V, the ANOVA revealed a main effect
of order (F(1,22=6.40, p<.04, n?=0.19, d=0,924) with
less correct responses when the right PMv was
stimulated first. For T, the ANOVA revealed a 2-way
interaction between TMS and Order (F(1,22=, p<.05,
n?=0.17). To decompose this interaction, post hoc
tests were conducted which revealed no significant
difference between scores for the left PMv (t: 0.63,
p<.27; d=0,234), but a significant difference was
found for the right PMv (t: 2.93; p<.004; d=1,00) with
more correct responses when the left PMv was
stimulated first.

RT

RT for each condition are displayed in Figure 3.
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100

Figure 3: Mean RT for Auditory (A), Audio-Visual (AV) and
Audio-Tactile (AT) conditions. Because the experimenter
silently produced the syllable in the V and T modalities, RT
could not be calculated for these conditions.

A significant main effect of Age was found on RT
(F1,21)=9.30, p<.006, n?=0.31) with increasing RT with
older age (see Figure 4).
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Figure 4: Significant positive relationships between mean
RT and age.

The ANOVA also revealed a significant main effect of
Modality (F(242=8.74, p<.001, n?=0.294, Mean+SE:
A:681+19ms; AV: 421+22ms; AT: 601+22ms). Post hoc
tests revealed that responses were slower in A
compared to AV (p<.0001, d=1.525) and AT (p<.0001,
d=0.643), and in AT compared to AV (p<.0001,
d=1.212).

Finally, no significant main effects of Target Region,
Noise and Order were observed for RT.

A significant 2-way interaction between Target
Region and Order was found (F(,21)=41.56, p<.0001,
n?=0.67; see Figure 5). To decompose this interaction,
post hoc tests were conducted for each target region
(left PMv and right PMv) which revealed no RT
difference for the left hemisphere when it was
stimulated in the first or in the second session (t: 0.83,
p<.21, d=0.337; left PMv first: 599+114 ms, left PMv
second: 562+107 ms), but lower RT for the right
hemisphere when it was stimulated first (t: -1.78, p<.
05; d=0.696 right PMv first: 594116 ms, right PMv
second: 515+99 ms).
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Figure 5: Interaction between Target region (left and right
PMv) and Order of stimulation on RT: First refers to the

first session of stimulation while second refers to the
second session of stimulation.

114



Partie Expérimentale - D

A AV AT
w019 | =007 2=0.001
= 3,0 . B=-0.43 =) 3,0 B=0.26 = 3,0 B=-0.03
E 2,0 p<.04 E 20l o« p=22 E 2,01 . =50
== . =E ! == <
T W T W ® w 1,0 . o "
- S £ .. SE &
=] 57 L0 . =] 0.0 ve ¢
@ L . o C @ . X ﬁﬁ]—u_..a_._._
Lz £ 00 .S Zs .t
= ; = E . * = ; -1,01 . * .
= 2 = 2 10 * . = 2
E -E -1, . . E -2,01
a a . 8 3,0 Q
20 20 40 60 80 20 40 60 80
Age Age Age

Figure 6: Residual Hemispheric difference score (RT left PMv — RT right PMv) as a function of Age for Auditory (A), Audio-
Visual (AV) and Audio-Tactile (AT) conditions. A significant linear negative relationship was observed only in the Auditory
condition.

Finally, a 3-way interaction was found between Target
Region, Modality and Age (F(242=3.29, p<.047,
n?=0.13). To decompose this interaction, a
hemispheric difference score was computed (RT left
PMV — RT right PMv). The relationship between the
RT and Age was assessed, separately for each
modality, using simple linear regressions, after
regressing out the effect of order (see Figure 6). For A,
there was a significant linear negative relationship
between the hemispheric difference score and age (r?
=0.19, B=-0.43, p<.04). For AV and AT there was no
significant relationship between the hemispheric
difference score and age (AV: r?= 0.07, = 0.26, p=.22;
AT: r2: 0.001, B=-0.03, p=.90).

4- DISCUSSION

The goal of this study was to clarify the role of the left
and right PMv during uni- and multisensory speech
perception in cognitively healthy adults varying in age.
To this aim, an inhibitory offline transcranial magnetic
stimulation approach was used in combination with a
multimodal syllable identification task. Three main
results emerged from the present study.

First, better and faster auditory stimuli recognition
was observed when visual and tactile information
were added to the acoustic speech signal. These
results are in line with previous behavioral studies on
audio—visual and audio-tactile speech perception and
support the notion that visual and tactile information
can facilitate auditory speech processing. Importantly,
the same gain in multisensory compared with
auditory perception was observed whatever the age.
Second, regarding reaction time and in line with the
HAROLD model of neurocognitive aging [64], we
found an age-related difference in hemispheric
asymmetry in the PMv during auditory syllable
perception — though not during audio-visual and
audio-tactile perception. Third, a complex interaction
effect between the order of stimulation and the
target region was observed.

Before discussing these results, it is important to
consider an important limitation of the present study.

Contrary to what we expected, we found no
significant effect of noise and interaction between
noise and any factor. This null result may be explained
by the experimental procedure that was used. Indeed,
the syllable identification task implied live dyadic
interactions between a listener and the experimenter.
Although this procedure maximized the naturalness of
the stimuli (live, unique), it was difficult to maintain
the SNR constant. Noise levels might therefore not
have been sufficient to make the behavioral task
difficult enough to be disrupted by TMS. This
interpretation is supported by an overall accuracy rate
of 88 %. In addition, because of the use of online
stimuli, it was impossible to merge the source of the
speech provided by the experimenter with the noise
sound being delivered through a loudspeaker. The
separation of these two different auditory sources
(voice and noise) may have limited the masking
efficiency of the noise. Indeed, Fillgrabe [65] showed
that spatially separated auditory sources are easier to
recognize than co-localized sources for elderly adults.
Given that previous repetitive and double-pulse TMS
studies have shown a causal role for the PMv or the
primary motor cortex during auditory syllable
recognition task only when the stimuli were
acoustically ambiguous or degraded syllables [32, 33,
38, 42, 66], the absence of noise effects along all the
analysis of experimental results is likely to have
reduced possible stimulation effects in the present
study.

4.1 Multisensory perception in aging

One first important finding of this study is that
participant’s ability to combine visual or tactile
information with auditory information appears to be
preserved with age, at least during the performance
of a simple syllable identification task. Interestingly,
irrespective of the modality, a main effect of age was
observed on reaction time but not on accuracy. That
is, older participants were slower but not less
accurate in identifying speech stimuli. Several studies
have shown recognition difficulties in elderly adults

115



during syllable discrimination [45, 46] as well as
during phoneme discrimination tasks [44], particularly
in the presence of background noise or when the
speech sounds are distorted [65, 67, 68, 69, 70]. The
low level of noise and the separability of sounds
sources may explain the absence of effect for
accuracy. Perhaps even more importantly,
performance was almost at ceiling level (on average,
88%), suggesting that identification task was easy
even for older adults.

4.2 Change in hemispheric laterality

The HAROLD model (Hemispheric Asymmetry
Reduction in OLDer adults), first introduced by
Roberto Cabeza [64], suggests that, with age, neural
activity in the prefrontal cortex (PFC) becomes less
lateralized, and that homologous regions are
recruited to compensate for the decline in the
efficiency of neural processes during episodic
memory. This phenomenon has been extensively
described in the literature [71, 72, 73, 74, 75] Though
this age-related change in Iaterality has been
demonstrated mainly in the PFC, Berlingeri and
colleagues [76] have shown a similar phenomenon in
the superior temporal gyrus (STG) and temporal pole
during semantic judgment of sentences, which
suggests that hemispheric asymmetry reduction may
be a general neurobiological aging mechanism. In the
present experiment, it was assumed that the dorsal
pathway, including the PMv — our region of interest -
is relatively left lateralized [20]. Our first hypothesis
was that rTMS on the left PMv, but not the right PMv,
would have an impact on speech perception, due to
the recruitment of the motor system to facilitate
speech perception. Moreover, we expected this effect
to become stronger with age to compensate for
sensory/perceptual decline. In order to test the
hemispheric asymmetry reduction hypothesis, we
examined RT hemispheric difference as a function of
age. The results demonstrate a difference in RT for
left and right PMv. This suggests that stimulating the
PMv has a different impact depending on the
hemisphere. Importantly, this hemisphere difference
changed with age, suggesting a stronger recruitment
of the right PMv to compensate for the well-
established age-related hearing decline. This result is
in line with the hemispheric asymmetry reduction
principle described in the HAROLD model and
suggests (1) that the bi-lateralization of neural
processes in aging occurs not only in frontal regions
but also within the PMv, and (2) that these
compensations may be cognitive in nature, or motor
such as was found in the present study. Importantly,
this hemispheric asymmetry change was observed
only for the auditory condition. This is consistent with
the results of the acuity tests: only auditory
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capabilities showed an age-related decline. When
visual or tactile information was added, this effect
disappeared. This suggests that adding sensory
information from intact modalities can contribute to
compensating for the age-related hearing decline and
2) the lack of age effect related to an inhibition of left
PMv during audiovisual speech perception suggests a
preservation of integration mechanisms in aging. We
could have expected an age-related effect for audio-
tactile stimuli after stimulation to the left PMv. The
complex combination of normative hearing decline
and an unfamiliar modality (tactile) could have made
the audio-tactile stimuli more difficult. However,
behavioral scores show a good identification of /pa/,
/ta/ and /ka/ syllables in the tactile condition
suggesting that audio-tactile integration is preserved
in elderly adults.

4.3 Order of stimulation

An unexpected interaction between target region and
order stimulation was observed on RT. In our
experimental protocol, the two sessions of
stimulation were separated by one hour to ensure
that the effect of TMS did not cumulate from the first
to the second session. Furthermore, the two sessions
were identical with the exception of the target region.
Hence, this Target by Order interaction might reflect a
learning effect, whereby participants became faster
during the second session. In the present study, no RT
difference was found between the two hemispheres
in the first session. This suggests that when
participants perform the task for the first time, the
left and right PMv are involved in a similar manner.
When the right PMv was stimulated in the second
session, we observed a reduction in RT compared to
the first session related to the left PMv stimulation.
This could be due to a classical learning effect,
inducing faster RTs and no stimulation effect.
However, when the left PMv was stimulated in
second, RTs were not significantly different from the
first right PMv stimulation. This nonsignificant result
suggests that, despite a possible learning effect
occurring after the first behavioral task, RTs are not
facilitated when the left PMv was stimulated during
the second session. This could indicate that, contrary
to a right PMv inhibition, inhibiting the left PMv
slowed task performance, which suggests that the left
PMv is recruited after the task is learned but not the
right PMv.

CONCLUSION

To conclude, in the present study we showed that
multisensensory integration is preserved in aging, at
least in the context of a simple speech perception
task. Furthermore, in line with the HAROLD model of
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neurocognitive aging, we found an age-related
reduction in hemispheric asymmetry in the motor
system during auditory syllable perception, suggesting
an increased reliance on the motor system to
compensate for a decline of auditory processes.
Further studies are needed to replicate this finding in
a larger group and in different experimental contexts.
These results extend the domain of application of the
HAROLD model from cognitive to sensorimotor
processes and they also have important implications
for models of neurobiological aging in general.
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DISCUSSION GENERALE

Dans cette derniere partie, nous allons discuter des différents résultats obtenus dans nos cing
expériences au travers des trois grandes caractéristiques de la perception de la parole que nous avons
évoquées dans la partie théorique : sa nature multisensorielle, motrice et prédictive. Les résultats ont
tout d’abord été interprétés dans un cadre spécifique lié a I'expérience réalisée, c’est ce que nous avons
montré dans chacun des articles présentés dans la partie expérimentale (partie A — perception audio-
tactile de la parole ; partie B — perception audio-visuelle linguale de la parole ; partie C — perception
audio-visuelle de nos propres productions de parole ; partie D — perception multisensorielle de la parole
au cours du vieillissement). Nous allons a présent rappeler les résultats principaux de chacune des
expériences réalisées, puis nous détaillerons ce que chacune de ces études peut apporter dans la
compréhension des mécanismes qui sous-tendent la nature multisensorielle, motrice et finalement
prédictive de la perception de la parole.
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DISCUSSION GENERALE — A

RAPPEL DES PRINCIPAUX RESULTATS

1. Etudes EEG sur la perception audio-tactile de la parole (Etudes 1a et 1b)

Dans ces deux expériences, nous avons analysé les potentiels évoqués auditifs N1 et P2 lors
de la présentation de syllabes (/pa/ vs. /ta/ (Etude 1a) ou /pa/ vs. /ta/ vs. /ka/ (Etude 1b))
unimodales (auditives (A), visuelles (V) ou tactiles (T)) et bimodales (audio-visuelles (AV) ou
audio-tactiles (AT)). Ces études avaient pour but de tester les mécanismes d’intégration
précoce d’informations issues de sources sensorielles connues (visuelles) ou non (tactiles)
avec un signal auditif de parole et ce en fonction de la saillance perceptive tactile et visuelle
du stimulus.

D’un point de vue comportemental, les résultats montrent une meilleure reconnaissance des
stimuli auditifs, audio-visuels et audio-tactiles par rapport aux stimuli visuels et tactiles seuls.
L'ajout de la modalité visuelle ou tactile n’a pas permis d’améliorer la perception auditive, en
revanche, du point de vue des temps de réaction, les stimuli ont été percus plus rapidement
gu’en condition auditive seule. D’un point de vue électrophysiologique, nous avons pu
observer une réduction de I'amplitude du PEA N1 en condition AV (Etudes 1la & 1b) par
rapport a la condition A. Cette réduction d’amplitude du N1 a également été retrouvée en
condition AT (Etude 1b) par rapport a la condition A mais uniquement pour la syllabe /pa/.
Aucun effet n’a été observé sur I'amplitude du P2 (Etudes la & 1b). D’autre part une
diminution de la latence des PEA N1 (Etude 1a) et P2 (Etude 1b) a été trouvée lors d’'une
présentation bimodale (AV et AH) par rapport a une condition unimodale (A). Finalement,
aucune corrélation n’a pu étre observée entre les modulations des potentiels évoqués
auditifs observées et la saillance perceptive des syllabes présentées (Etude 1b).

2. Etude IRMf sur la perception audio-visuelle linguale de la parole (Etude 2)

Dans cette expérience en IRMf, nous nous sommes intéressés aux réseaux neuronaux activés
lors de la perception de stimuli relatifs aux mouvements des lévres ou de la langue. Des
syllabes (/pa/, /ta/ et /ka/) auditives, visuelles et audio-visuelles ont été présentées aux
participants lors d’une tache de perception passive (sans réponses orale ou manuelle). Le
signal visuel était relatif soit aux mouvements des lévres (enregistrés par une caméra vidéo),
soit aux mouvements de la langue (enregistrés par une sonde a ultrasons).

Tout d’abord, les résultats de I'expérience comportementale préalable a I'enregistrement
IRMf ont montré une meilleure reconnaissance des stimuli auditifs et audio-visuels par
rapport aux stimuli visuels seuls. Cependant, en termes de temps de réaction, seul I'ajout de
I'information labiale a permis aux participants de percevoir plus rapidement les stimuli
auditifs. D’autre part, les résultats neurofonctionnels ont montré un large réseau commun
activé par toutes les conditions comprenant principalement le pSTS bilatéral, les régions
auditives bilatérales et le cortex prémoteur gauche. Par comparaison des deux modalités
audio-visuo-labiale et audio-visuo-linguale, une activation plus importante des régions
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sensorielles auditives et visuelles a été observée pour les stimuli relatifs aux mouvements
des lévres tandis que la vue des mouvements de la langue a entrainé une activation plus
importante des aires motrices et somatosensorielles. De plus, une corrélation a pu étre mise
en évidence entre les scores de reconnaissance visuelle et I'activité BOLD observée dans le
cortex prémoteur gauche lors des conditions de présentations relatives a la langue tandis
gu’une corrélation apparaissait entre les scores de reconnaissance visuelle et I'activité BOLD
observée dans les régions visuelles lors des conditions de présentations relatives aux levres.

3. Etude EEG sur la perception de nos propres actions de parole (Etude 3)

Dans cette étude en EEG, nous avons analysé les potentiels évoqués auditifs N1 et P2 lors de
la présentation de syllabes (/pa/, /ta/ et /ka/) auditives, visuelles et audio-visuelles. La
moitié des stimuli était relative aux productions auditives et/ou visuelles du participant
tandis que I'autre moitié était relative a celles d’un locuteur inconnu (apparié en genre). Afin
de préciser la provenance visuelle ou auditive d’un éventuel effet du locuteur (soi ou autrui),
nous avons ajouté une condition audio-visuelle incongruente composée du signal auditif du
participant et du signal visuel de son bindme pour une méme syllabe prononcée. Nous avons
testé les mécanismes d’intégration en utilisant le modele additif (AV # A+V) et un possible
effet du locuteur en nous intéressant aux productions auditives et visuelles propres au
participant ou relatives au locuteur inconnu.

D’un point de vue comportemental, nos résultats ont montré une meilleure reconnaissance
des stimuli auditifs et audio-visuels par rapport aux stimuli visuels seuls, mais sans effet du
locuteur (soi vs. autrui). D’un point de vue électrophysiologique, nous avons pu observer une
amplitude du PEA P2 plus réduite lors d’une condition bimodale (indépendamment du
locuteur) par rapport a la somme des conditions unimodales (A+V). De plus, un effet du
locuteur a pu étre observé sur la latence du PEA N1 avec une facilitation temporelle des
traitements auditifs lorsque le participant voyait ses propres gestes articulatoires par
comparaison avec ceux d’un locuteur inconnu. Cette modulation de la latence liée aux
productions visuelles du participant observée sur le PEA N1 apparait corrélée négativement
avec les scores de reconnaissance visuelle.

4. Etude TMS sur la perception multisensorielle de la parole au cours du
vieillissement (Etude 4)

Dans cette étude, nous avons voulu clarifier le réle du cortex prémoteur ventral (PMv) droit
et gauche lors de la perception uni- et multisensorielle de syllabes (/pa/, /ta/ et /ka/). Nous
avons cherché a inhiber, a I'aide d’'une procédure de stimulation magnétique transcranienne
répétée, le PMv gauche ou droit des participants, puis nous avons testé leurs capacités a
identifier correctement et le plus rapidement possible les stimuli présentés dans plusieurs
conditions : auditive seule (A), visuelle seule (V), audio-visuelle (AV), tactile seule (T) et
audio-tactile (AT). Lors de cette étude, nous avons également testé le réle du PMv dans les
mécanismes de perception au cours du vieillissement.

Indépendamment du site de stimulation, nous avons observé une reconnaissance plus
rapide et plus précise des syllabes lorsque les modalités visuelle et tactile étaient ajoutées au
signal auditif. De plus, l'intégration audio-visuelle et audio-tactile est apparue stable au
cours du vieillissement. D’autre part, nous avons montré une réduction de 'asymétrie
hémisphérique du PMv liée a I'dge en condition auditive seule, le PMv droit étant plus
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recruté au cours du vieillissement. Finalement, un dernier résultat montre un effet du PMv
gauche durant la phase d’apprentissage de la tache d’identification syllabique.
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DISCUSSION GENERALE — B

LA NATURE MULTISENSORIELLE DE LA PERCEPTION DE LA PAROLE

Au travers des expériences réalisées durant cette thése, nous avons montré que la parole
n’était pas seulement auditive et visuelle. En effet, nous avons pu observer que nous étions
capables de traiter des informations de parole issues de modalités peu utilisées
ordinairement pour comprendre un message linguistique. Nous avons également montré
qgu’en plus de traiter indépendamment chacune de ces modalités, nous étions capables de
les intégrer au signal auditif pour en faciliter le décodage, et ce, méme au cours du
vieillissement. Nos travaux ont donc permis d’élargir la notion de « multisensorialité de la
parole » et d’approfondir nos connaissances des mécanismes cérébraux qui sous-tendent
ces traitements spécifiques de la parole. Seuls les résultats comportementaux seront
discutés dans cette partie sur la multisensorialité de la parole, les mécanismes cérébraux
seront détaillés dans les parties suivantes.

1. La parole peut étre percue/traitée au travers de différentes modalités

Nous nous sommes intéressés aux traitements d’informations habituellement peu utilisées
pour comprendre la parole, telles que la perception tactile des gestes articulatoires ou bien
la perception visuelle des mouvements de la langue.

Nous avons dans un premier temps confirmé la bonne reconnaissance des stimuli lors des
conditions de présentation auditive, avec des scores corrects d’identification supérieurs a
90% pour toutes nos études, que les stimuli soient prononcés en direct par
I’expérimentatrice (Etudes 1a, 1b et 4) ou issus de vidéos combinées a une image fixe du
locuteur (lévre ou langue ; Etudes 2 et 3), qu’ils soient prononcés par un inconnu ou par le
sujet lui-méme (Etude 3), et ce aussi bien pour des participants adultes jeunes que séniors
(étude 4).

Par la suite, les résultats relatifs a nos premiéres études sur la perception tactile de la parole
(voir partie Expérimentale — B) ont montré que les participants étaient capables, sans
aucune connaissance préalable de la méthode Tadoma, d’identifier les syllabes /pa/, /ta/ et
/ka/ grace a la récupération des informations tactiles relatives aux mouvements du conduit
vocal (principalement les lévres et la machoire ici). Bien que le taux de reconnaissance en
perception tactile seule soit plus faible que celui en perception auditive, il est comparable a
celui obtenu en perception visuelle seule et supérieur a 75%. D’autre part, la syllabe /pa/
connue pour étre plus saillante visuellement que /ta/ et /ka/ a également été mieux
reconnue de fagon tactile. En effet, le geste articulatoire nécessaire pour produire une
consonne bilabiale est tres perceptible au toucher (des résultats similaires ont été obtenus
par Sato et collegues, 2010).

Lors de notre étude sur la perception des mouvements de la langue (voir partie
Expérimentale — C), les résultats ont montré que les participants étaient également capables
d’identifier les syllabes /pa/, /ta/ et /ka/ uniquement sur la base des informations visuelles
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relatives aux mouvements de la langue. Bien que le taux de reconnaissance soit plus faible
que celui des stimuli visuels relatifs aux mouvements des lévres (du fait d’une plus grande
expérience visuelle), ils restent supérieurs a la chance et cohérents avec les précédentes
études comportementales portant sur le méme sujet (Katz et Mehta, 2015; d’Ausilio et al.,
2014; Badin et al., 2010).

Pris ensemble, ces résultats démontrent que la parole n’est pas qu’auditive et/ou visuelle et
suggerent qu’en l'absence de connaissances et d’expériences relatives a une modalité
donnée, nous sommes néanmoins capables d’utiliser de telles sources d’information
inhabituelles. Il est possible de supposer que la référence aux compétences motrices joue un
role dans ce processus : nous discuterons plus avant de ce point dans la partie C de la
discussion.

2. Ces différentes modalités peuvent étre intégrées pour améliorer la perception
auditive

Nous avons également observé une intégration de ces différentes modalités avec le signal
auditif de parole. Nos études montrent que, par la vision de mouvements de la langue ou la
perception tactile des gestes d’un locuteur, I'ajout d’'une modalité, connue ou non, au signal
auditif permet d’améliorer la perception de la parole.

D’un point de vue comportemental, nous avons ainsi pu confirmer dans un premier temps
une amélioration de la reconnaissance des stimuli (Etude, 4) ainsi qu’une facilitation
temporelle (Etudes 1a, 2 et 4) du traitement auditif lors de I’ajout d’informations visuelles
sur les gestes articulatoires disponibles (Reisberg et al., 1987). Des processus similaires ont
également été observés en perception audio-tactile en condition d’écoute confortable chez
des participants normo-entendants et normo-voyants n’ayant aucune connaissance de la
méthode Tadoma (Etudes 1a, 1b et 4). Ces résultats sont cohérents avec les précédentes
études sur la perception audio-tactile de la parole (Gick et al., 2008 ; Sato et al., 2010) et
montrent qu’une intégration de ces deux modalités peut se faire malgré le peu de
connaissance dont nous disposons sur I'une des deux modalités.

Du fait d’un effet plafond pour la condition auditive seule (scores de reconnaissance
supérieurs a 98 %) dans quatre de nos cing études, I'ajout d’'une seconde modalité, qu’elle
soit visuelle (Etudes 1a, 1b, 2 et 3) ou tactile (Etude 1a, 1b) n’a pas toujours permis
d’améliorer la reconnaissance déja quasi-parfaite des stimuli auditifs. Cependant, la
présence d’informations sensorielles supplémentaires a accéléré la reconnaissance des
syllabes auditives. Des temps de réactions plus rapide ont en effet pu étre observés pour les
conditions audio-tactiles (1a et 4) par rapport aux conditions auditives seules.

Un résultat non attendu a été observé lors de la présentation de stimuli audio-visuels relatifs
aux mouvements de la langue. En effet, bien que nous ayons retrouvé un taux de réponses
correctes supérieur a la chance lors de la perception visuelle de la langue, I'ajout de ces
informations ne semble pas faciliter temporellement le traitement auditif. Ces résultats sont
contradictoires avec des temps de réaction plus rapides pour la condition audio-visuo-
linguale comparée a la condition auditive seule observés par d’Ausillio et collegues (2014). La
différence entre nos résultats provient certainement en grande partie des parametres
expérimentaux utilisés. D’Ausillio et collegues ont en effet ajouté une ligne rouge sur I'image
du contour de la langue, favorisant ainsi la reconnaissance visuelle de la langue. D’autre part,
ils ont utilisé un nombre plus important d’essais, conduisant peut-étre a un effet
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d’apprentissage plus fort pour les mouvements visuels de la langue. Un dernier parameétre
peut rentrer en compte dans ces différentes observations : le calcul des temps de réactions.
Nous avons effectivement calculé nos temps de réaction a partir du début du signal
acoustique et non a partir du début du mouvement visuel avec une anticipation visuelle tres
différente entre les mouvements labiaux (forte anticipation) et les mouvements linguaux
(faible anticipation). De fait, nos résultats montrent une reconnaissance moins bonne et plus
lente des stimuli audio-visuo-linguaux par rapport a la condition auditive seule. Cela suggére
qgue la vue des mouvements de la langue vient perturber et ralentir le processus de décision
final, méme lorsque les signaux auditif et visuel sont congruents. Une expérience en EEG sur
la perception audio-visuo-linguale est en cours d’analyse et pourrait permettre de nous
éclairer sur les mécanismes d’intégration mis en ceuvre pour percevoir ces stimuli et vérifier
ainsi si la vue des mouvements de la langue pourrait ou non faciliter le traitement auditif de
facon plus précoce.

Finalement, se percevoir soi-méme ne semble pas améliorer I'intégration audio-visuelle des
stimuli relatifs a nos propres productions. Contrairement a Tye-Murray et collegues (2012,
2014) et Aruffo et Shore (2012), nos résultats ne montrent pas de scores perceptif plus
élevés lors de la vue de nos propres mouvements labiaux ni d’avantage auditif a percevoir
notre propre signal auditif de parole. Cependant, un effet plafond des scores de
reconnaissance auditive et audio-visuelle (>97%) de notre étude suggére que la tache était
peut-étre trop facile pour permettre de faire ressortir un éventuel effet du soi. L’ajout d’un
bruit blanc aurait pu permettre d’éviter cet effet plafond, cependant cet ajout aurait posé
des difficultés pour I'analyse EEG. D’autre part, d’autres équipes (Schwartz et Savariaux,
2001 par exemple) ont également échoué a retrouver cet avantage comportemental a
percevoir nos propres productions. Notre étude a toutefois permis de montrer un effet de
soi dans les mécanismes d’intégration précoces liés a la vue de nos propres productions
visuelles, nous en discuterons plus avant dans la partie D de cette discussion.

3. Conservation des mécanismes d’intégration multisensoriels avec I'age

De facon trés intéressante, notre quatrieme étude nous a permis de montrer qu’en dépit
d’une baisse générale des temps de réaction avec I'age, les intégrations audio-visuelle et
audio-tactile étaient conservées, avec une amélioration des traitements de la parole en
présence d’un signal visuel (Laurienti et al., 2006) ou tactile cohérent avec le signal auditif.

Ces résultats sont en adéquation avec les précédentes études sur le vieillissement qui
montrent tout d’abord que les personnes agées ont des difficultés pour identifier des
syllabes (Strouse et al.,, 1998; Bilodeau-Mercure et al., 2015) ou des phonémes
(Gordon-Salant, 1986) particulierement lorsque du bruit est ajouté au signal auditif ou que le
signal de parole est déformé (Gelfand et al., 1985, 1986 ; Sommers et al., 2005 ; Fllgrabe,
2013 ; Stevenson et al., 2015). Cependant une augmentation du gain audio-visuel chez les
séniors a également été retrouvée (Tye-Murray et al., 2010 ; Sekiyama et al., 2014) faisant
ainsi écho au principe d’efficacité inverse (« inverse effectiveness principle ») qui stipule que
plus une des modalités est dégradée plus I'intégration multisensorielle est forte. Or nos
mesures montrent que seule |'acuité auditive décroit avec I'age de nos participants,
suggérant ainsi que les effets liés a une perte auditive due a I'dge pourraient étre limités
grace a l'apport d’informations supplémentaires provenant d’autres entrées sensorielles
comme le visuel ou le tactile. Cela pourrait également suggérer une mise en place de
mécanismes cognitifs supplémentaires, notamment un possible recrutement du systeme
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moteur pour pallier le déclin des traitements auditifs, nous allons y revenir dans la partie
suivante (partie C— 2).
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DISCUSSION GENERALE — C

LA NATURE SENSORI-MOTRICE DE LA PERCEPTION DE LA PAROLE

Un des grands débats actuel est de mieux comprendre I'implication des aires motrices de la
parole dans les mécanismes de compréhension. De maniére globale, cette these a permis
d’envisager une implication plus ou moins importante du systeme moteur dans toutes les
modalités de présentation que nous avons testées. Nous avons effectivement proposé des
stimuli mettant en avant les caractéristiques articulatoires de la parole, impliquant par
exemple la perception visuelle des mouvements de la langue ou bien la perception tactile
des gestes du conduit vocal. Du fait d’'une possible utilisation accrue du systeme moteur lors
de conditions de perception difficiles (Binder et al. 2004; Callan et al., 2004; Ojanen et al.,
2005; Wilson et lacoboni, 2006 ; Zekveld et al., 2006 ; Skipper et al., 2007 ; d’Ausilio et al.,
2011), nous avons focalisé notre attention sur un sens peu utilisé pour percevoir de la parole
(le tactile), un articulateur habituellement peu visible en lecture labiale (la langue), et une
population vieillissante (impliquant notamment des sujets de plus de 60 et jusqu’a 78 ans).
Nous avons également testé I'utilisation de nos connaissances/représentations motrices en
présentant des stimuli relatifs aux propres productions du participant. Et nous nous sommes
finalement intéressés aux réseaux neuronaux et/ou aux mécanismes d’intégration précoce
de ces différentes modalités spécifiques, cherchant ainsi de fagon indirecte une possible
implication du systéme moteur lors de la perception multisensorielle de la parole.

A travers les expériences menées durant cette these, nous avons ainsi pu confirmer
I'activation des régions motrices et somatosensorielles, particulierement lors de la
présentation de stimuli visuels dont nous avons une grande expérience motrice mais une
expérience visuelle moindre. Nous avons en outre observé une modulation de ces régions
(PMv notamment) liée selon nous a la compensation d’un déficit sensoriel lié a I'age. Nos
résultats nous ont également conforté dans I'idée d’une possible connexion entre les régions
sensorielles et motrices du fait d’'une facilitation temporelle précoce liée a la vue de nos
propres gestes de parole. Finalement, de facon plus globale, nos résultats nous ont amené a
envisager une utilisation du systeme moteur pour traiter une ou plusieurs modalités,
gu’elles nous soient familieres ou completement nouvelles et inattendues, afin de faciliter le
traitement de la parole.

1. Activation des régions motrices

Notre expérience en IRMf sur la perception de stimuli de parole relatifs aux mouvements des
levres ou de la langue (Etude 2) a permis de montrer une activation d’un réseau commun a
toutes nos modalités de présentation, composé de régions sensorielles, motrices et
intégratives, en accord avec I’hypothése d’un réle fonctionnel du systtme moteur dans les
mécanismes de perception de la parole. L'activation du PMv gauche que nous avons
observée est aussi cohérente avec les précédentes études sur la perception auditive, visuelle
et audio-visuelle de stimuli de parole (par exemple Calvert et Campbell, 2003; Callan et al.,
2003, 2004; Mottonen et al., 2004; Wilson et al., 2004; Ojanen et al., 2005; Pekkola et al.,
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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).

D’autre part, nous avons également pu observer une activation plus importante des régions
motrices et somatosensorielles lors de |la perception des stimuli visuels linguaux par rapport
aux stimuli visuels labiaux. Compte tenu de la difficulté que représente la perception des
mouvements de la langue et au vu des résultats comportementaux observés notamment
lors de l'ajout de ces informations au signal auditif de parole, cette activation plus
importante du systeme moteur parait cohérente avec les études montrant un recrutement
fonctionnel plus important des régions motrices lors de taches de perception rendues
difficiles (Binder et al. 2004; Zekveld et al., 2006 ; Callan et al., 2004; Wilson et lacoboni,
2006 ; Ojanen et al., 2005; Skipper et al., 2007). Nos résultats suggérent ainsi que cette tache
d’identification de stimuli inhabituels pourrait avoir induit une simulation interne des
mouvements de la langue de la part des participants afin d’améliorer la perception des
stimuli. Cela pourrait expliguer notamment les temps de réactions plus lents observés lors
de la perception audio-visuelle des mouvements linguaux.

2. Modulation du systeme moteur

Lors d’une stimulation inhibitrice du cortex prémoteur ventral (PMv) gauche et droit (Etude
4), nous avons constaté un changement dans la latéralisation hémisphérique de cette région
motrice en fonction de I'dge des participants lors d’une tache d’identification de syllabes.
Dans cette étude, nous avons pris le parti de considérer la voie dorsale (ou audio-motrice,
incluant le PMv) comme étant plutot latéralisée a gauche chez le jeune adulte (Hickok et
Poeppel, 2007). Or nos résultats montrent qu’au cours du vieillissement, le cerveau
recruterait des régions supplémentaires, ici le PMv droit, pour compenser un possible déclin
des traitements auditifs. Ce résultat fait écho au modéle HAROLD (Hemispheric Asymmetry
Reduction in OLDer adults ; Cabeza, 2002) qui propose, en s’appuyant sur un large ensemble
de données expérimentales, qu’il y ait une diminution de la latéralisation du cortex
préfrontal, c’est-a-dire un recrutement plus bilatéral des régions correspondantes au cours
du vieillissement, notamment lors de taches de mémoire épisodique. Nos résultats
permettent donc de généraliser ce principe de recrutement bilatéral a des régions corticales
et dans des types de taches encore inexplorés dans ce contexte, suggérant que cette
tendance vers la bilatéralisation des traitements au cours du vieillissement pourrait
également se retrouver au niveau du systeme moteur.

De facon intéressante, ce changement dans I'asymétrie hémisphérique n’est retrouvé que
pour la condition auditive seule. Cet effet est cohérent avec nos résultats sur les tests
d’acuité qui montrent que seules les capacités auditives des participants sont corrélées avec
I’age. Dés lors qu’une modalité non dégradée, gu’elle soit visuelle ou tactile, est ajoutée au
signal auditif, I'effet disparait. Cela suggére que le systeme moteur aurait un réle de soutien
plutdt qu’un réle majeur dans les mécanismes de perception et d’intégration de la parole.
Les études précédentes de TMS inhibitrice sur la perception de la parole ont en effet déja
montré une perturbation des capacités du sujet lors de taches simples d’identification
syllabique mais uniquement lors de la présentation de stimuli auditifs bruités ou ambigus
(Meister et al., 2007 ; Mo6tténen et Watkins, 2009 ; d’Ausilio et al., 2009, 2011, 2012 ; Sato et
al., 2009).
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3. Possible utilisation de nos représentations motrices

Alors que percevoir nos propres productions n’a conduit a aucun avantage ou désavantage
perceptif d’un point de vue comportemental, contrairement a Tye-Murray et collégues
(2012) ou Aruffo et Shore (2012), notre étude des signaux EEG (Etude 3) nous a permis de
démontrer un avantage temporel du traitement auditif lors des mécanismes d’intégration
précoce de la parole. Cet avantage serait lié a la vue des productions du participant et serait
négativement corrélé a la saillance perceptive des stimuli.

Ainsi, sans fournir de preuves concretes d’un réle causal du systtme moteur lors des
mécanismes de perception de notre propre parole audio-visuelle, cet effet précoce du soi
suggererait fortement une comparaison entre les représentations motrices du participant et
les signaux auditifs et visuels entrants. Cette comparaison serait d’autant plus importante
que la saillance visuelle des stimuli est faible. Une correspondance quasi parfaite entre les
signaux entrants et les représentations motrices du participant pourrait conduire a une
sélection plus réduite des candidats phonétiques et ainsi accélérer les processus de
traitement du signal auditif. Ces résultats viennent en appui de la théorie du codage
commun (Prinz, 1997 ; Hommel et al.,, 2001) selon laquelle il existerait, a un niveau
d’abstraction suffisant, un cadre commun de référence qui permettrait d’intégrer les
informations sensorielles et les représentations motrices. Ils sont cohérents avec le modéle
d’analyse par synthése de Skipper et collegues (2007).

4. Utilisation de nos connaissances motrices en toutes situations ?

Finalement, la question intrinséque a toutes nos études était de comprendre comment nous
sommes capables de traiter une modalité particuliere alors que nous n’avons pas ou peu
d’expérience/connaissances sur cette modalité. A travers des résultats suggérant une
simulation interne des gestes moteurs lors de la vue des mouvements de la langue, une
compensation motrice pour pallier un déficit du traitement auditif lors du vieillissement ou
encore des mécanismes d’intégration précoce des informations audio-tactiles, nous
pourrions envisager une utilisation de nos représentations motrices dans des situations de
perceptions complexes et/ou difficiles. Cette hypothése est tout a fait cohérente avec le
modele de perception de la parole développé par Scott et Rauschecker (2009) par exemple.
D’autre part, le fait que nous ayons trouvé une facilitation temporelle des processus de
traitement auditif étroitement liée a nos propres connaissances motrices et corrélée
négativement a la saillance perceptive suggererait une utilisation accrue du systeme moteur
en fonction pourraient également suggérer une utilisation accrue de nos connaissances
motrices en fonction de la difficulté de la tache. Une boucle sensori-motrice pourrait étre
activée afin de faciliter le traitement auditif a travers des mécanismes prédictifs que nous
allons développer dans la partie suivante.
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DISCUSSION GENERALE—D

LA NATURE PREDICTIVE DE LA PERCEPTION DE LA PAROLE

Nous avons consacré trois de nos expériences a I'étude des mécanismes prédictifs de la
perception de la parole (Etudes 1a, 1b et 3) notamment a travers |'observation des
mécanismes précoces d’intégration multisensorielle. Nous avons ainsi confirmé une
réduction de I'amplitude ainsi qu’une diminution de la latence des PEAs N1/P2 lors de la
perception de syllabes audio-visuelles. Nous avons également montré que l'intégration des
informations auditives et tactiles suivait des mécanismes similaires, désignant ainsi les
canaux visuels et tactiles comme sources d’indices prédictifs pour faciliter le traitement
auditif, c’est ce que nous allons développer dans une premiére section. Et enfin, nous avons
montré une facilitation temporelle des traitements audio-visuels précoces lorsque les stimuli
présentés étaient relatifs aux propres productions visuelles du participant, suggérant une
utilisation des représentations motrices et des prédictions sensorielles pour favoriser la
perception de la parole. Nous développerons cet aspect dans une seconde section.

1. Prédictions sensorielles (visuelles et tactiles)

Dans chacune de nos études, les informations visuelles ou tactiles relatives au stimulus
présenté précedent le signal auditif. En effet, nos stimuli sont des syllabes de type CV (/pa/,
/ta/ ou /ka/) qui débutent chacune par une position mi-ouverte du conduit vocal (méachoire,
langue, lévres), correspondant a une position neutre. Le mouvement débute par une
fermeture du conduit vocal plus ou moins saillante visuellement ou tactilement lors de la
production de la consonne cible (pour le « p » : fermeture au niveau des lévres, pour le
« t » : fermeture par un contact entre I'apex de la langue et les alvéoles et pour le « k»:
fermeture par un contact entre le dos de la langue et le palais mou (ou velum), le tout
accompagné dans les trois cas d’'un mouvement de montée de la machoire). Ce premier
geste articulatoire peut étre considéré comme un geste préparatoire (Schwartz et Savariaux,
2014) durant lequel aucun son n’est émis, mais qui véhicule déja beaucoup d’information
sur ce qui va suivre, notamment le lieu d’articulation. Survient ensuite la plosion
correspondant a l'ouverture rapide de la cavité buccale accompagnée quelques dizaines de
millisecondes plus tard par le démarrage du voisement relatif a la voyelle /a/ produite.

Ainsi, des informations visuelles et tactiles sur la syllabe sont déja disponibles avant méme
que la syllabe ne soit audible. Ce phénomeéne d’anticipation se traduit au plan
neurophysiologique par une facilitation des traitements auditifs que nous pouvons observer
a travers une modulation de la latence et/ou de 'amplitude des potentiels évoqués auditifs
N1/P2. Dans nos expériences, nous avons pu retrouver une réduction de I'amplitude des
PEAs N1 (Etudes 1a et 1b) et P2 (Etude 3) et une diminution de la latence des PEAs N1 (Etude
la) et P2 (Etude 1b) lors de la présentation de stimuli audio-visuels par rapport a une
présentation auditive seule. D’autre part, dans notre expérience 1b, la modulation de
I'amplitude des PEAs N1/P2 observée en condition audio-visuelle n’est pas apparue
dépendante de la saillance perceptive des syllabes présentées, ce qui est cohérent avec les
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résultats obtenus par van Wassenhove et collégues (2005). Dans le cadre de la théorie du
codage prédictif (Friston, 2005), cette diminution de I'amplitude pourrait étre le fruit des
prédictions visuelles envoyées dans le cortex auditif pour « préparer » le cortex auditif a
I'arrivée d’un signal sonore (Arnal et al., 2009). Le traitement serait alors d’ordre temporel,
plutot lié a l'unification perceptuelle des deux signaux qu’au traitement phonétique du
stimulus. Une facilitation temporelle des PEAs N1/P2 (réduction de la latence) serait quant a
elle plutot liée au traitement du lieu d’articulation d’aprés van Wassenhove et collégues
(2005) du fait d’une corrélation entre cette modulation et la saillance perceptive des
syllabes. Cependant, bien que nous ayons retrouvé une latence plus réduite en perception
audio-visuelle par rapport a une perception auditive seule, nos résultats n‘ont montré
aucune corrélation avec les scores perceptifs visuels. Les résultats EEG étant extrémement
dépendants des conditions expérimentales, cette absence de corrélation pourrait s’expliquer
par une variabilité beaucoup plus forte dans nos études (la et 1b) du fait d’une
prononciation en direct de chacun des stimuli présentés aux participants. Sans pour autant
contredire les observations de van Wassenhove et collégues, nos résultats montrent qu’il est
important d’interpréter avec précaution les résultats expérimentaux utilisant peu
d’exemplaires différents d’'un méme stimulus.

Nous avons également mis en avant, pour la premiére fois, une réduction de I'amplitude du
PEA N1 (Etude 1b) et une diminution de la latence des PEAs N1 (Etude 1a) et P2 (Etude 1b)
lors de la perception de stimuli de parole audio-tactile. Ces nouveaux résultats démontrent
une utilisation des informations tactiles pour faciliter/améliorer les traitements auditifs au
méme titre que le signal visuel de parole.

L'existence de connexions entre les régions auditives et visuelles et auditives et
somatosensorielles est compatible avec l'idée d’une possible transmission directe des
informations visuelles et tactiles au cortex auditif. Nous avons donc ici une premiere boucle
cortico-corticale qui pourrait étre activée : les informations visuelles ou tactiles précédant le
signal auditif pourraient étre envoyées au niveau des régions auditives afin d’alerter le
systeme auditif de I'arrivée d’un son a traiter (Senkowski et al., 2008). Selon Arnal et
collegues (2009, voir Figure 16), il pourrait s’agir la d’une premiére voie « directe » dont le
role serait de pré-sélectionner des candidats phonétiques. En paralléle, des prédictions
sensorielles (auditives, visuelles ou tactiles dans notre cas) seraient envoyées dans le sillon
temporal supérieur (STS) pour étre intégrées. De la, une seconde voie « feedback » pourrait
étre activée afin de renvoyer des erreurs de prédiction au cortex auditif afin de finaliser
I'interprétation du signal sonore. Dans I'expérience d’Arnal et al. (2009) une modulation du
champ magnétique évoqué M1 (équivalent du PEA N1) pourrait étre le reflet de cette
seconde voie. Cependant nos données ne sont pas suffisantes pour déterminer avec
précision si les mécanismes précoces que nous avons observés sont le résultat de I'une ou
I"autre de ces trajectoires neuroanatomiques, directe ou indirecte.
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Figure 16 : Boucle multisensorielle : A : Aires auditives, V : aires visuelles, STS : aires intégratives,
T: régions somatosensorielles. En plus des prédictions visuelles envoyées simultanément au
cortex auditif (voie directe, 1) et au STS selon le modéle d’Arnal et al., 2009 et de la voie
« feedback » (2)véhiculant les erreurs de prédiction, nous faisons la supposition d’une boucle
paralléle relative aux informations tactiles. Elle serait également basée sur ces deux voies, I'une
directe (1) permettant un envoi rapide des prédictions tactiles au cortex auditif et I'autre
feedback (2) permettant le renvoi des erreurs de prédictions apreés intégration dans le STS.

2. Prédictions motrices

Pour linstant, seules les prédictions sensorielles ont été mises en avant pour
faciliter/améliorer les traitements auditifs, or les résultats de notre troisieme expérience en
EEG sur la perception de soi suggérent qu’une boucle motrice pourrait également intervenir
dans les mécanismes prédictifs de la perception de la parole.

Le systeme moteur, nous l'avons vu, est fortement impliqué dans la perception d’un
mouvement humain, qui plus est lorsque cette action a été produite par le sujet lui-méme.
La majorité des études montrent que nous sommes meilleurs pour reconnaitre nos propres
actions (Beardworth et Buckner, 1981 ; Knoblich et al., 2001 ; Loula et al., 2005). Cependant,
bien que certaines théories et certains modeles neurobiologiques attribuent un réle au
systeme moteur dans les mécanismes de perception de la parole, son utilisation reste
mineure si les conditions expérimentales ne sont pas complexes ou difficiles et les résultats
sur la perception de nos propres productions restent mitigés.

Or notre troisieme étude sur les mécanismes d’intégration audio-visuelle de nos propres
productions nous a permis de montrer une facilitation temporelle des traitements auditifs
précoces lors de la perception visuelle de nos propres gestes articulatoires. Ce nouveau
résultat suggeére une association entre les représentations sensorielles et motrices, avec un
meilleur appariement entre nos propres signaux de parole et les connaissances procédurales
motrices que nous en avons. Selon le modeéle d’analyse par synthése de Skipper et collégues
(2007), des hypothéses phonémiques relatives a I’entrée sensorielle recue seraient envoyées
au niveau du gyrus frontal inférieur pour étre appariées aux buts articulatoires. De la le
systeme moteur va simuler les commandes motrices sous-jacentes afin de renvoyer des
prédictions des conséquences sensorielles qui vont étre comparées avec I'entrée. Cette
facilitation temporelle que nous avons observée semble étroitement liée a nos
connaissances motrices et pourrait s’interpréter, selon le modele d’analyse par syntheése,
comme le reflet des prédictions des conséquences sensorielles renvoyées par le systeme
moteur au cortex auditif.
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D’autre part, dans le cas d’une entrée audio-visuelle, Skipper et collégues proposent une
premiere étape d’intégration multisensorielle (voir Figure 17A), les hypothéeses phonémiques
envoyées seraient alors multisensorielles et relatives a la fusion des informations auditives
et visuelles. Ainsi, les prédictions des conséquences sensorielles renvoyées sous formes de
copies d’efférence seraient elles aussi relatives a ce premier stade d’intégration. Cependant,
nos résultats montrent que |'avantage du soi observé serait principalement dd aux
informations visuelles contenues dans le signal audio-visuel entrant. Nous pourrions donc
envisager l'existence d’'une boucle parallele dans laquelle les informations visuelles
précédant le signal auditif seraient envoyées directement au systéme moteur (voir Figure
17B). Cette boucle serait plus rapide car ne passerait pas par I'étape d’intégration
multisensorielle, elle permettrait donc d’expliquer a la fois la facilitation temporelle et le fait
que les informations visuelles en soient responsables. Toutefois, nos données ne nous
permettent que de poser des hypotheses, et les mécanismes mis en ceuvre sont
probablement beaucoup plus complexes.

Figure 17 : Prédictions motrices. A — Schéma
3 représentant le modéle de Skipper et al.,
2007 avec une premiere étape (1)

— — 007 ovec une .

| o d’intégration Audio-Visuelle au niveau du

\/ = pSTS (partie postérieur du sillon temporal
1

supérieur), puis I’envoie des hypothéses
phonémiques multisensorielles (2) au PMv
(cortex prémoteur ventral) et finalement un
renvoi des conséquences sensorielles sous
forme de copies d’efférences au cortex
auditif (2). B - Possibilité d’une boucle
motrice paralléle, plus rapide grédce a I'envoi
des informations visuelles directement au
PMv en paralléle de la boucle classique vue
/ en Figure 16.

Notre raisonnement semble cependant cohérent avec le modéle d’Arnal et collégues (2009)
qui, sans mentionner le systeme moteur, propose déja plusieurs voies possibles et plusieurs
destinations pour les informations visuelles. En effet, des projections directes sont
envisagées en paralléle entre les régions visuelles et auditives d’'une part et visuelles et
multisensorielles (intégratives) d’autre part. Finalement, les scenarii proposés par Senkowski
et collegues (2008) viennent également supporter cette hypothése avec de possibles
interactions ascendantes et descendantes entre les régions uni- et multi-sensorielles voire
frontales.

Pour résumer, un modele multisensori-moteur prédictif pourrait étre établi a partir de
toutes ces données. Différentes entrées sensorielles ont été proposées et validées comme
pouvant interagir avec le signal auditif de parole. Ainsi, nous pouvons imaginer un systeme
de perception de la parole composé d’une entrée auditive, d’'une entrée visuelle
comprenant les mouvements des levres et de la langue et d’'une entrée tactile. Toutes les
régions cérébrales correspondantes seraient interconnectées, favorisant ainsi la propagation
de prédictions nécessaires a I'amélioration et a la facilitation du traitement auditif au travers
d’une premiere boucle sensorielle. A cela pourrait s’ajouter I'existence d’une seconde boucle
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sensori-motrice qui permettrait de faire appel a nos connaissances procédurales motrices
pour venir soutenir et renforcer les traitements auditifs. Les régions sensorielles
communiqueraient alors directement avec le systeme moteur en envoyant des hypothéses
phonémiques qui seraient appariées aux commandes motrices afin de générer des
prédictions des conséquences sensorielles relatives aux buts articulatoires hypothétiques.
Cette seconde boucle pourrait étre activée non seulement lorsque les informations
sensorielles sont ambiglies ou complexes ou bien pour compenser la dégradation des
traitements auditifs avec I'age, mais également et de maniére plus générale lorsque des
stimuli de parole, quels gu’ils soient, doivent étre traités. Les travaux de Scarbel et collégues
(2014) appuient cette hypothese en montrant que méme en condition d’écoute confortable,
une boucle sensori-motrice est rapidement activée. Ca serait donc a 'aide de prédictions
sensorielles et motrices que nous serions capables de percevoir et de traiter n’importe
qguelle modalité de parole, de la plus courante a la plus étonnante.

Ce modele est évidemment extrémement simpliste face a la complexité des processus que
nous souhaitions observer, et plusieurs aspects mériteraient d’étre approfondis. Tout
d’abord il pourrait étre intéressant de confirmer I’activation du systéeme moteur lors de la
perception de notre propre parole auditive, visuelle et audio-visuelle. Ainsi une étude en
IRMf permettrait de mettre en évidence un réseau d’activation neuronale spécifique.
D’autre part, il pourrait étre utile de vérifier si cet effet du soi relatif aux productions
visuelles est bien d{ a notre expérience motrice et non a notre expérience visuelle. Pour cela
une nouvelle étude en EEG pourrait étre envisagée pour comparer les mécanismes mis en
ceuvre lors de la perception de nos propres productions et celles d’'un ami.

Un second point a éclaircir serait le décours temporel des mécanismes d’intégration audio-
visuo-lingual. En effet, nous n’avons pas pu montrer de facilitation ou d’amélioration a
percevoir les mouvements de la langue tandis qu’une forte activation des systémes moteur
et somatosensoriel a été observée. Etudier les interactions précoces entre les informations
auditives et visuo-linguales pourrait nous permettre de mieux comprendre cet effet.

Une troisieme perspective serait d’apporter des précisions quant a la latéralisation de la voie
dorsale notamment a travers I'étude plus poussée des mécanismes de préservation de
I'intégration audio-visuelle de la parole chez les personnes agées. Une nouvelle étude par
TMS répétitive sur une population sénior et une population de jeunes adultes lors de la
perception de stimuli de parole accompagné d’un bruit plus important pourrait fournir de
nouveaux éléments pour l'interprétation de cette réduction de I'asymétrie hémisphérique
gue nous avons observée.
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CONCLUSION

Cette theése avait pour objectif d’approfondir les connaissances déja existantes sur la nature
multisensorielle de la parole, en s’intéressant a des modalités peu communes, comme la
perception tactile, la visualisation des mouvements de la langue et la perception de nos
propres productions. Nous souhaitions appréhender le systéme moteur au travers de ces
différentes conditions, afin d'affiner la compréhension de ce lien perceptivo-moteur qui est
aujourd’hui au cceur des théories de la perception de la parole. Pour combiner tous ces
aspects, et afin de mieux comprendre la nature prédictive de la parole, nous avons choisi de
nous intéresser aux mécanismes d’intégration précoce de ces différentes modalités avec le
signal auditif de parole, et les réseaux neuronaux mis en jeu pour y parvenir.

Nos travaux nous ont permis d’élargir la notion de « multisensorialité de la parole », en
mettant en évidence une bonne reconnaissance des syllabes présentées dans les différentes
conditions unimodales (tactile, visuelle-levre, visuelle-langue, auditive) et multimodales
(audio-visuelle et audio-tactile) ainsi qu’une modulation des potentiels évoqués auditifs
N1/P2 dans les conditions multisensorielles. D’autre part, a différents niveaux, nos études
nous ont permis d’établir un réle fonctionnel et causal du systéme moteur en montrant une
activation plus importante des régions motrices lors de la perception des mouvements de la
langue, un recrutement plus bilatéral du PMv au cours du vieillissement ainsi qu’une
facilitation des traitements auditifs précoces lors de la perception de nos propres
productions visuelles.

Pris ensemble, nos résultats renforcent l'idée d’un couplage fonctionnel, d’'une co-
structuration des systemes de perception et de production de la parole. Les études
présentées dans cette thése appuient ainsi |'existence de connexions entre régions
sensorielles, intégratives et motrices permettant la mise en ceuvre de processus et
traitements multisensoriels, sensorimoteurs et prédictifs lors de la perception et
compréhension des actions de parole.
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