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Résumé

Les informations de modulation d'amplitude (AM) et de modulation de fréquence (FM) lentes jouent
un role crucial dans I’analyse des scenes auditives et la communication. Le but de ce programme de
recherche doctorale est de caractériser le role de la variabilité neuronale (le « bruit interne ») dans le
traitement auditif d'AM et de FM chez le sujet humain jeune et 4gé normo-entendant et le sujet dgé
malentendant a partir de mesures comportementales et de simulations informatiques. Les mesures
comportementales sont obtenues avec le paradigme dit de « double-passe ». La modélisation
informatique utilise soit un banc de filtres cochléaires suivi d’'un banc de filtres de modulation, d’un
bruit Gaussien additif et d’'un mécanisme de décision par appariement de gabarit, soit un modeéle
mathématique dérivé de la théorie de la détection du signal (TDS). Cette approche combinant mesures
psychophysiques et modélisation permet de préciser les mécanismes du traitement de I’AM et de la
FM chez le sujet entendant et les effets du vieillissement et de lésions cochléaires sur le bruit interne
dans le domaine de I’AM et de la FM. Trois études sont menées au cours de ce programme de
recherche: i) une premiere étude portant sur un groupe de sujets normo-entendants jeunes ; ii) une
seconde comparant deux groupes de sujets normo-entendants jeunes et agés; iii) une troisieme
comparant deux groupes de sujets normo-entendantes jeunes et malentendants agées. Pour chaque
étude, des mesures sont réalisées a I'aide de la méthode des stimuli constants et d’une procédure en
choix forcé afin d’estimer la capacité des sujets a détecter une AM et une FM sinusoidales appliquées
a un son pur de 500 Hz. La premiére étude utilise une cadence d’AM et de FM de 2 et 20 Hz, alors que
les deux autres études n’utilisent qu’une cadence de 2 Hz. Un bruit de modulation de variance donnée
est appliqué a tous les stimuli. Les signaux cibles d’AM et de FM sont présentés a trois niveaux de
performance. Tous les stimuli utilisés au cours de la premiére session (la premiére « passe ») sont
stockés et présentés a nouveau dans une deuxieme session (la deuxiéme « passe ») apres quelques
minutes. Le pourcentage d’accord entre les réponses des sujets est calculé pour les essais
correspondants dans lesquels les signaux sont identiques entre la premiére et de la deuxiéme passe.
Le bruit interne des sujets est estimé a partir de ces données empiriques soit en ajustant les réponses
du modele informatique de traitement de modulation par modification de la variance du bruit
Gaussien ajouté a la sortie des filtres de modulation (premiére étude), soit a I'aide d’un algorithme
basé sur la TDS (deuxiéme et troisieme études). Les données empiriques et de modélisation de la
premiere étude portant sur les sujets normo-entendants jeunes indiquent qu’AM et FM - quelle que
soit leur cadence - sont détectées par des mécanismes sensoriels distincts possédant leur propre
source de bruit interne. Le modele du banc de filtres de modulation permet de rendre compte des
données de détection d’AM lente et rapide, confirmant sa capacité a offrir une approche unifiée de la
perception d’informations d’enveloppe temporelle. Les résultats de la deuxieme étude indiquent
gu’avant I’age de soixante ans, le bruit interne n"augmente pas dans des taches de détection d’AM et
de FM. Enfin, les résultats de la derniere étude indiquent qu’une perte neurosensorielle n’altére pas
le bruit interne dans la détection d’AM et de FM. La variabilité neuronale associée au codage et a la
détection de modulations temporelles lentes et rapides ne semble donc pas augmenter avec I'adge et
ala suite de lésions cochléaires. Le paradigme de double-passe - malgré des limites pratiques évidentes
liées a la durée des tests - apporte une nouvelle mesure des capacités supraliminaires susceptible de
compléter le diagnostic des pertes neurosensorielles.

Mots clés : modulation d’amplitude, modulation de fréquence, bruit interne, vieillissement, perte
auditive.



Abstract

Slow amplitude modulation (AM) and frequency modulation (FM) information plays a crucial role in
auditory scene analysis and communication. The aim of this doctoral research programme is to
characterise the role of neural variability ("internal noise") in the auditory processing of AM and FM in
young and elderly normal-hearing and hearing-impaired humans using behavioural measurements and
computer simulations. The behavioural measurements are obtained using the so-called "double-pass"
paradigm. Computational modelling uses either a cochlear filter bank followed by a modulation filter
bank, additive Gaussian noise and a template matching decision mechanism, or a mathematical model
derived from signal detection theory (SDT). This approach, combining psychophysical measurements
and modelling, makes it possible to specify the mechanisms of AM and FM processing in normal-
hearing subjects and the effects of ageing and cochlear lesions on internal noise in the AM and FM
domain. Three studies are being conducted in this research programme: i) a first study involving a
group of young normal-hearing subjects; ii) a second comparing two groups of young and elderly
normal-hearing subjects; iii) a third comparing two groups of young and elderly normal-hearing
subjects. For each study, measurements are made using the constant stimulus method and a forced
choice procedure to estimate the ability of subjects to detect sinusoidal AM and FM applied to a pure
tone of 500 Hz. The first study used an AM and FM rate of 2 and 20 Hz, while the other two studies
used a rate of only 2 Hz. A modulation noise is applied to all stimuli. The AM and FM target signals are
presented at three performance levels. All stimuli used in the first session (the first "pass") are stored
and presented again in a second session (the second "pass") after a few minutes. The percentage of
agreement between subjects' responses is calculated for the corresponding trials in which the signals
are identical between the first and second passes. The subjects' internal noise is estimated from these
empirical data either by adjusting the responses of the computational model by modifying the variance
of the Gaussian noise added to the output of the modulation filters (first study) or by using a SDT-
based algorithm (second and third studies). The empirical and modelling data from the first study of
young normal-hearing subjects indicate that AM and FM - regardless of their rate - are detected by
distinct sensory mechanisms with their own internal noise source. The modulation filterbank model is
able to account for both slow and fast AM detection data, confirming its ability to provide a unified
approach to the perception of temporal envelope information. The results of the second study indicate
that before the age of sixty, internal noise does not increase in AM and FM detection tasks. Finally, the
results of the last study indicate that sensorineural hearing loss does not alter internal noise in AM and
FM detection. The neural variability associated with the encoding and detection of slow and fast
temporal modulations therefore does not appear to increase with age and following cochlear damage.
The double-pass paradigm - despite obvious practical limitations related to test duration - provides a
new measure of suprathreshold abilities that may complement the diagnosis of sensorineural hearing
loss.

Mots clés : amplitude modulation, frequency modulation, internal noise, ageing, hearing loss.
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Chapitre I : Introduction

I.1. Nature et role des indices d’AM et de FM dans la perception
auditive

I.1.a. Préambule

Le systéme auditif humain décompose les signaux acoustiques complexes large-bande tels
gue la parole, la musique ou les sons de I’'environnement grace a un banc de filtres passe-
bande situés sur la membrane basilaire dans la cochlée (Moore, 2012). Ces filtres sont étroits
en basse fréquence audio et s’élargissent en haute fréquence. De fait, leur résolution spectrale
est meilleure en basse fréquence et leur résolution temporelle est meilleure en haute
fréquence. Cette organisation spécifique résulte probablement d’une forme d’adaptation des
mécanismes cochléaires aux statistiques des signaux naturels tels que les vocalisations
animales et les sons dits « environnementaux » d’origine géophysique (Lewicki, 2002).
Toutefois, cette adaptation s’étend probablement au-dela de la simple dimension audio-
fréquentielle.

Rectifier ~ Low-pass

NV HDE AM
N\ HoHINH P
Synthetic

Input | | /Lx i sound

sound
AVl o N AM
H A ' R A
Band-pass /\ IRy D — FM

F. Removal

FM Depth FM Rate

Figure 1. Vocodeur décomposant les sons en bande étroite grdce a des filtres d’analyse passe-bande.
Les signaux filtrés sont ensuite rectifiés et filtrés en passe-bas afin d’extraire la composante d’AM.
En paralléle, la composante de FM des sons est extraite et filtrée. Le signal vocodé final peut étre
reconstruit en combinant les composantes d’AM et de FM, puis en additionnant ces signaux de bande
apreés re-filtrage par des filtres identiques aux filtres d’analyse. D’apres Stickney et al. (2007).



Les études manipulant les signaux acoustiques a I'aide de vocodeurs (e.g., Dudley et al., 1939 ;
Van Tasell et al., 1987; Zeng et al., 2005 ) décrivent chaque signal a bande étroite issu de la
décomposition fréquentielle d’un signal complexe tel que la parole a I'aide d’un banc de filtres
accordés comme véhiculant des informations (des indices acoustiques) dynamiques de
modulation d’amplitude (AM, I’ « enveloppe temporelle » acoustique du signal) et de
modulation de fréquence (FM, la « structure temporelle fine » acoustique du signal). La figure
1 illustre le schéma de traitement d’un vocodeur. Conformément a cette vue dichotomique,
chaque signal a bande étroite issu du filtrage en un point donné de la membrane basilaire
dans la cochlée humaine peut étre considéré comme un signal dynamique modulé a la fois en
amplitude et en fréquence (Moore, 2014). Il est alors tout a fait concevable que le systéeme
auditif des primates (et ainsi de I’humain) ait évolué de maniére a élaborer des stratégies
sensorielles efficaces d’extraction et de traitement des indices d’AM et de FM qui constituent
I'information pertinente sur laquelle la reconnaissance de sources est fondée (Rodriguez et
al., 2010 ; Koumura et al., 2019) . Les recherches portant sur la contribution de ces
modulations temporelles a la détection, discrimination et identification des signaux
acoustiques complexes sont nombreuses. Depuis plus d’un demi-siecle, I'attention de la
communauté scientifique s’est portée sur I'importance de ces indices temporels vis-a-vis la
perception de la parole puis plus récemment vis-a-vis la perception de la musique, des sons
de I’environnement et des vocalisations des animaux non-humains.

Ce chapitre a pour but de détailler le role et la contribution des indices d’AM et de FM dans la
perception auditive. Il s’articule en trois parties portant sur la caractérisation et role des
indices d’AM et de FM dans la perception : i) des sons naturels ; ii) des sons de parole ; en
enfin iii) des sons produits par des instruments musicaux.

[.1.b. Caractérisation et role des indices d’AM et de FM dans la
perception des sons naturels

Les « paysages sonores » (soundscapes) naturels sont composés de sons simples ou
complexes produits par des sources acoustiques de nature biologique (e.g., vocalisations
animales humaines et non humaines) ou non biologique (e.g., bruit d’'une source d’eau, bruit
de la pluie, bruissements du vent) spécifiques au biotope considéré. Les paysages sonores
urbains se distinguent fortement des paysages sonores naturels car ils sont fortement
imprégnés par I'action de I'homme (e.g., par des signaux produits par des machines ou des
véhicules, etc.) (Pijanowski et al., 2011 ; Sueur & Farina, 2015 ; Farina & Gage, 2017). Un
paysage sonore - qu’il soit naturel ou urbain — est structuré car il correspond a un ensemble
restreint de combinaisons de sons spécifiques dont il est possible de quantifier le degré de
redondance statistique (Attneave, 1954 ; Field, 1987 ; Singh & Teunissen, 2003). Cette
approche théorique repose sur I’hypothese fondamentale formulée par Barlow en 1953, a
savoir que « les systémes sensoriels sont adaptés a I’encodage des signaux naturels » (pour
revue, voir Garcia-Lazaro et al., 2006 ; Theunissen & Elie, 2014). Cette hypothése a conduit de



nombreux chercheurs a étudier plus particulierement la structure statistique des sons
naturels afin de caractériser et quantifier les composantes les plus pertinentes (Voss and
Clarke, 1975 ; Attias & Schreiner, 1998 ; Nelken et al., 1999 ; Lewicki, 2002 ; Escabi et al., 2003 ;
Singh and Theunissen, 2003 ; Lesica & Grothe, 2008) utilisées pour élaborer des stratégies de
traitement optimal de I'information sensorielle.

Cette structure statistique peut étre mise en évidence par le calcul du spectre de puissance
de modulation (modulation power spectrum, MPS) permettant de visualiser la puissance de
modulation (code couleur) en fonction de la fréquence de modulation temporelle (en
abscisse) et de la fréquence de modulation spectrale (en ordonnée) comme le montre la figure
2 ci-dessous extraite de Woolley et al. (2005). Ce spectre de puissance de modulation révele
gue les vocalisations animales (humaines et non humaines) se distinguent nettement des sons
environnementaux (pluie, vent, feu, cours d’eau) de par la présence de modulation
d’amplitude lentes (<50 Hz) et de modulations spectrales élevées reflétant la structure
harmonique des vocalisations étudiées dans cet exemple (Singh & Theunissen, 2003 ; Elliott
& Theunissen, 2009 ; Theunissen & Elie, 2014).

Env. sounds

Song Speech
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Figure 2. Spectres de puissance de modulation (MPS) de trois signaux différents (chant d’oiseau,
parole, sons environnementaux — feu, pluie, cours d’eau, vent dans les feuillages). La puissance de
modulation des signaux biologiques (chant d’oiseau et parole) est maximale pour les cadences de
modulation temporelle lentes et les cadences de modulation spectrale élevées (en raison de la riche
structure harmonique de ces signaux). Extrait de Woolley et al. (2005).

Des études psychoacoustiques manipulant des signaux environnementaux « urbains » (bruits
de voiture ou d’avion, bruits de machines, etc.) a I'aide de vocodeurs d’AM (i.e., des
algorithmes permettant de dégrader les indices de FM tout en préservant les indices d’AM
dans une série de bandes audio-fréquentielles ; voir section I.1.c plus bas) révélent que la
capacité des auditeurs humains a identifier les sons environnementaux repose a la fois sur la
perception d’indices d’AM et de FM (Gygi et al., 2004 ; Shafiro, 2008 ; voir figure 3 ci-dessous).
Cette hypothése a également été validée par les études psychoacoustiques démontrant que
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les auditeurs humains sont capables de discriminer des « textures auditives » (sons
environnementaux produits par la superposition de plusieurs évenements acoustiques
similaires) sur la base de statistiques moyennées dans le temps calculées a partir des
fluctuations d’enveloppe temporelle en sortie des filtres cochléaires et/ou de filtres de
modulation (McDermott & Simoncelli, 2011; McWalter & Dau, 2017; McWalter &
McDermott, 2018).
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Figure 3. Schéma de gauche : Vocodeur d’AM utilisé pour estimer les performances d’identification
de sons environnementaux chez des sujets humains normo-entendants. Le vocodeur décompose les
sons en bande étroite grdce a des filtres d’analyse. Les signaux filtrés sont ensuite rectifiés et filtrés
en passe-bas afin d’extraire leur enveloppe temporelle (la composante d’AM). La porteuse d’origine
(structure temporelle fine ou FM) des sons environnementaux est remplacée par un bruit a bande
étroite. Les bruits modulés par les enveloppes temporelles sont additionnés, filtrés puis présentés
pour identification aux sujets. Graphique de droite : performances moyennes d’identification sur le
groupe de sujets, en fonction de la résolution fréquentielle du vocodeur (2-32 bandes) et dans une
condition a bande limitée (BL). La performance augmente avec la résolution fréquentielle mais ne
dépasse pas 76% de réponses correctes, indiquant que l'identification est possible sur la seule base
des indices d’AM mais que les indices de FM jouent également un réle. Extrait de Shafiro (2008).

Dans I’ensemble ces résultats suggerent que le systeme auditif humain exploite les indices de
modulation temporelle véhiculés par les scénes acoustiques naturelles et que leurs
changements devraient étre utilisés pour évaluer les caractéristiques biologiques et
géophysiques d’un habitat donné et les caractéristiques des vocalisations animales non
humaines.

Plus récemment, Thoret et al. (2020) caractérisent et étudient les variations des indices d’AM
et de FM véhiculés par les paysages sonores de quatre habitats différents (clairiere, maquis,
prairie, riviere) d’'une méme écorégion de Californie et ce a quatre moments de la journée et
sur une année entiere. Des spectres d’AM et de FM sont calculés par bande de fréquence
audio en tenant compte des effets du filtrage cochléaire humain. Ces spectres d’AM et de FM
sont calculés différemment des « spectres de puissance de modulation (MPS) » cités plus
haut. lls permettent de visualiser la puissance de modulation (code couleur) en fonction de la
fréquence de modulation temporelle (en abscisse) et de la bande fréquentielle audio (en
ordonnée). L’analyse de ces spectres, tels que représentés en figure 4 pour I’AM, indique que
les indices de modulation temporelle (AM comme FM) fournissent des marqueurs acoustiques
saillants des paysages sonores naturels et de leurs variations temporelles au gré de la journée
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et de la saison. Ces indices de modulation temporelle présentent des cadences comprises
entre quelques Hertz et quelques dizaines de Hertz, et apparaissent généralement dans les
régions fréquentielles audio moyennes et hautes. Ces mémes analyses révelent le réle
important joué par la composante biologique (dite «biophonique » ; i.e., les vocalisations
animales) de ces paysages sonores dans les distinctions observées entre habitat, moment de
la journée et saison. Plus précisément, cette étude indique que : i) les indices biophoniques
correspondent a des indices de modulation temporelle lents (< 10 Hz) et/ou rapides (30-100
Hz), avec un pic autour de 2 Hz pour les oiseaux et autour de 50 Hz pour les insectes dans une
gamme de fréquence audio moyenne voire élevée (> 1-3 kHz) ; ii) les variations diurnes et
saisonniéres sont associées a des changements significatifs des indices d’AM et de FM ; iii) les
indices géophoniques (vent, pluie, cours d’eau) correspondent a des indices de modulation
relativement lents (< 10 -50 Hz) dans la gamme de fréquence audio plut6t basse (<1-2 kHz).
Enfin, pour chaque habitat, la puissance des bandes de modulation lentes (10-30 Hz) et
élevées (30-100 Hz) est plus élevée au printemps, reflétant des variations de biophonie entre
les saisons.

mean AMa, Fall mean AMa, Winter

frequency (Hz)
frequency (Hz)

10° 10’ 102 10° 10’ 102
rate (Hz) rate (Hz)

mean AMa, Spring mean AMa, Summer

frequency (Hz)
Su
frequency (Hz)
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Figure 4. Spectres de modulation d’amplitude calculés a partir de bases d’enregistrements sonores
réalisés dans quatre habitats du parc national des Séquoia en Californie, a quatre moments de la
journée et sur une année entiére. Chaque spectre d’AM est calculé pour une bande de fréquence
audio, correspondant a la sortie d’un filtre cochléaire (dont la fréquence centrale est présentée en
ordonnée). Le code de couleur indique le niveau de puissance de modulation en fonction de la
cadence de modulation (en abscisse). Ces spectres sont moyennés sur I’ensemble des quatre habitats
et des quatre moments de la journée. Chaque graphique montre le spectre d’AM pour chacune des
quatre saisons (automne, hiver, printemps, été). Extrait de Thoret et al. (2020).
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Thoret et al. (2020) calculent les spectres d’AM et de FM de leur base de paysages sonores et
classifient ces spectres par un algorithme d’apprentissage machine (support vector machine,
SVM). En phase test, les performances de classification sont largement au-dessus du niveau
de réponse au hasard, indiqguant que les paysages sonores naturels véhiculent des
informations de modulation temporelle potentiellement utiles pour I'identification du
biotope, du moment de la journée et de la saison par un auditeur humain.

[.1.c. Caractérisation et role des indices d’AM et de FM dans la
perception des signaux de parole

Ces résultats démontrent donc un partitionnement spécifique des spectres d’AM et de FM en
fonction du paysage sonore. Ces spectres s’averent tres différents de ceux obtenus a partir
d’enregistrements de sons de parole (Houtgast & Steeneken, 1973 ; Steeneken & Houtgast,
1980; Varnet et al., 2017). La figure 5 illustre les spectres d’AM calculés par Steeneken &
Houtgast (1980) sur un échantillon de 60 secondes de parole d’une langue donnée et ce dans
deux bandes de fréquence audio distinctes (centrées respectivement sur 250 et 2000 Hz). Les
spectres d’AM révelent que la puissance de modulation est concentrée en dessous de 5-10 Hz
environ pour la parole.

octave
speech sample 60 s 250Hz

0.1

1 L L 1 1

031 063 125 25 S0 10 200
1/3-octave center frequency (Hz)

Figure 5. Spectres de modulation d’amplitude calculés a partir d’un échantillon de 60 secondes de
parole dans deux bandes de fréquence audio. Le spectre d’AM montre lintensité moyenne de
I’enveloppe (a gauche) ou l'index de modulation m (a droite) en fonction de la cadence de
modulation (plus précisément, la fréquence centrale de filtres de modulation de largeur 1/3
d’octave). Extrait de Steeneken & Houtgast (1980).
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L’étude de Varnet et al. (2017) étend notablement les résultats de I'étude « pionniere »
d’Houtgast et Steeneken (1973) en réalisant les analyses de spectres d’AM comme de FM sur
un corpus de phrases enregistrées dans dix langues différentes (frangais, anglais, espagnol,
turque, zoulou, japonais, etc.) par plusieurs locuteurs.
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Figure 6. Spectres de modulation d’amplitude (AM) et de fréquence (FM) pour 10 langues. Les
spectres ont été moyennés sur I’ensemble des phrases et locuteurs. Les lignes bleues représentent
les spectres de modulation d’amplitude; les lignes rouges représentent les spectres de
FM (modulations de la fréquence instantanée au sein de chaque bande de fréquence); les lignes
vertes représentent les spectres de modulation de la fréquence fondamentale (FO) du signal de
parole. Dans chaque graphique, la puissance de modulation est représentée en fonction de la
cadence de modulation. Extrait de Varnet et al. (2017).

Cette étude révele que les spectres d’AM et de FM des sons de parole sont tres similaires
entre les langues, la puissance de modulation étant généralement maximale en dessous de 5-
10 Hz (voir la figure 6). La forme générale de type « passe-bas » de ces spectres refléte le fait
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gue les sons de parole - quelle que soit la structure rythmique et syntaxique de la langue -
véhiculent principalement des modulations temporelles d’amplitude et de fréquence lentes,
une propriété commune a tous les sons naturels (Voss & Clarke, 1975, Singh & Theunissen,
2003). Dans le cas de la parole, les composantes de FM lentes reflétent les modulations
temporelles de la fréquence de vibration des cordes vocales et les composantes d’AM lentes,
les modulations temporelles des propriétés géométriques du tractus vocal (e.g., Story, 2014 ;
voir les simulations d’'un modéle de production de parole représentées en figure 7). La
similarité de ces spectres de modulation a travers les langues résulte probablement des
contraintes fondamentales imposées par les mécanismes articulatoires et perceptifs communs
a toutes les langues (Arai & Greenberg, 1997).

Time-varying vocal tract e 1 I el

Output Pressure
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Oral Pressure

Glottal Flow
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© 01 02 03 04 05 06 07 08 09 1
Time (sec.)

Figure 7. Simulation de la phrase "Happy birthday" a I'aide du modéle de production de parole de
Story (2014). Les variations dynamiques des caractéristiques géométriques du tractus vocal (a
gauche) engendrent des changements dans I'enveloppe temporelle du signal acoustique (la
composante d’AM ; a droite : deuxiéme graphique a partir du haut). Extrait de Story (2014).

A la suite des travaux pionniers de Flanagan (Flanagan, 1980), une longue série d’études
empiriques a examiné le role des indices d’AM et de FM dans la perception - et le plus souvent,
I’intelligibilité - de la parole (e.g., Drullman, 1995 ; Shannon et al., 1995 ; Smith et al., 2002 ;
Zeng et al., 2004, 2005 ; Gilbert & Lorenzi, 2006 ; Hopkins et al., 2010 ; Kates, 2011 ; Heinz &
Swaminathan, 2009). Dans ces nombreuses études, la composante d’AM est souvent
dénommée « enveloppe temporelle (ENV)» et la composante de FM, « structure temporelle
fine (TFS pour temporal fine structure)». Ces concepts d’enveloppe temporelle et de structure
temporelle fine renvoient ici a des indices physiques (acoustiques), extraits de signaux de
parole a bande étroite ou large.

Pour évaluer la contribution de ces deux indices sur 'intelligibilité de la parole, une méthode
généralement utilisée est celle des vocodeurs (cf. figures 1 et 3) dans laquelle les signaux de
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paroles sont filtrés en un nombre fini de bandes fréquentielles appelées « bandes d’analyse ».
Dans sa version la plus communément utilisée, le nombre et la bande passante de ces filtres
d’analyse peuvent étre systématiquement variés afin de manipuler la résolution spectrale du
vocodeur (1, 2, 4, ... n bandes). Notons que la largeur des bandes d’analyse ne devrait pas étre
inférieure a celle des filtres cochléaires (le nombre de bande ne devrait donc pas dépasser
environ 32 bandes entre 80 et 8000 Hz, ce qui permet d’obtenir des bandes dont la largeur
est précisément égale a une bande passante rectangulaire équivalente, ERB (Equivalent
Rectangular Bandwidth)) [la bande passante de chaque filtre auditif (ou « cochléaire ») est
typiqguement comprise entre 11 et 17 % de la fréquence centrale (Moore, 1996 ) et peut étre
approximée a I'aide de I’échelle ERB]. Puis ces signaux de bande sont démodulés de facon a
extraire I’enveloppe ou la structure fine du signal d’origine au sein de chaque bande d’analyse.
Ce traitement repose sur I’"hypothese que ces indices sont des composantes indépendantes
du signal a bande étroite. Différentes stratégies d’extraction d’enveloppe temporelle au sein
de chaque canal ont été proposées : i) la premiere consiste a effectuer un redressement
mono-alternance puis un filtrage passe-bas avec une fréquence de coupure inférieure a la
fréquence critique de la bande d’analyse (la moitié de la bande passante du filtre d’analyse).
Cette méthode permet d’extraire une enveloppe temporelle dont la forme (la résolution
temporelle) dépend de la fréquence de coupure et de la pente du filtre passe-bas (Moore,
2014) ; ii) la deuxieme méthode consiste a utiliser le signal analytique et la transformée de
Hilbert ; dans ce cas, I'enveloppe temporelle n’est pas limitée. La structure temporelle fine
peut étre extraite en divisant le signal de bande par I’enveloppe temporelle extraite a partir
de ces opérations, ou en estimant la fréquence instantanée a partir de la transformée de
Hilbert. Les vocodeurs permettent ainsi de manipuler ces deux composantes d’enveloppe et
de structure fine du signal de bande, en remplagant I'une des deux composantes originelles
par des composantes extraites d’autres signaux (dans le cas d’un vocodeur a bruit (noise
vocoder) ou a ton (tone vocoder), ou dans le cas d’un « chimériseur » (chimaerizer)), ou en
filtrant d’'une maniére ou d’une autre ces mémes composantes de facon a éliminer
sélectivement certains traits (features) de modulation dans le signal vocodé. Les procédures
communément utilisées pour supprimer entierement la structure temporelle fine d’origine
sont appliquées par deux types de vocodeur : les vocodeurs utilisant comme porteuses (i.e.,
structure temporelle fine) au sein de chaque bande i) un bruit (des bandes de bruit Gaussien
sont modulées par I’enveloppe de la parole dans chaque bande) ou ii) un son pur (I’'enveloppe
module une simple sinusoide dont la fréquence est égale a la fréquence centrale de la bande
d’analyse) (Kates, 2011). Enfin, a I'issue de ces processus d’extraction et de manipulation des
composantes d’enveloppe et de structure fine, les signaux de bande sont reconstruits en
appliquant I’'enveloppe temporelle a la structure fine, en les refiltrant par les filtres d’analyse,
puis en les ajoutant pour composer le signal vocodé final. Les signaux de parole vocodés sont
alors présentés aux oreilles des sujets humains pour identification.

Une premiere fagon d’étudier le role des indices acoustiques d’AM dans la perception de la
parole consiste a évaluer la fidélité de transmission de ces indices via un canal donné : une
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salle, un auditorium, une prothése, ou encore ... un simple vocodeur. Cette évaluation peut
étre réalisée a 'aide de la fonction de transfert de modulation (MTF) du canal, qui estime la
réduction de la profondeur de modulation d’un signal modulé donné produite dans chaque
série de bande de fréquence audio (Steeneken & Houtgast, 1980 ; Houtgast & Steeneken,
1985). Dans une étude princeps menée par (Drullman, 1995), les effets nuisibles produits par
un bruit masquant ou par différents types de distorsions temporelles (e.g., compression
rapide, etc.) sur l'intelligibilité de parole vocodée sont ainsi interprétés a la lumiére de leurs
effets spécifiques sur la MTF du vocodeur. Ces derniers sont illustrés en figure 8 ci-dessous.
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Figure 8. Distorsions d’enveloppe temporelle utilisées afin d’évaluer le réle des indices d’enveloppe
dans l'intelligibilité de phrases. Le graphique du haut représente I’enveloppe temporelle de la phrase
utilisée a titre d’exemple. Les trois graphiques du bas illustrent les effets de distorsions éliminant les
pics (FP) et les creux (FT) d’enveloppe, ou remplagant des segments entiers de I’enveloppe d’origine
par des modulations carrées plus ou moins longues (BLK). Extrait de Drulllman (1995).

Les résultats obtenus par Drullman (1995) démontrent que l'intelligibilité de la parole est
fortement réduite lorsque que I’enveloppe temporelle du signal est distordue, les pics
d’enveloppe jouant un role plus important que les creux. Dans une autre étude princeps
menée par (Drullman et al.,, 1994), l'intelligibilité de phrases présentées dans un bruit
stationnaire masquant est évaluée en filtrant en passe-bas ou en passe-haut les indices
d’enveloppe temporelle au sein de chaque bande de fréquence a I'aide d’un vocodeur
préservant la structure temporelle fine. Les résultats expérimentaux montrent que
I’élimination d’indices d’enveloppe temporelle n’affecte que tres peu les seuils d’identification
(speech reception threshold, SRT) tant que les modulations temporelles comprises entre 4 et
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16 Hz sont préservées. Ainsi, les indices d’AM jouant un réle clé dans la compréhension orale
sont relativement lents (4-16 Hz), et correspondent aux modulations d’amplitude associées
au débit syllabique dans la parole continue.

Une autre maniere d’étudier le réle de I’AM et de la FM dans la perception de la parole
consiste a dégrader I'information spectrale du signal de parole a des degrés variables grace a
des vocodeurs d’AM. Dans une expérience réalisée au sein de I’étude de Drullman (1995) citée
plus haut, I'importance relative des indices temporels d’enveloppe et de structure fine du
signal de parole au sein de chaque bande de fréquence est évaluée a I'aide d’un vocodeur a
bruit (noise vocodeur) remplacgant la structure temporelle fine d’origine des phrases par des
bruits Gaussiens. Les mesures d’intelligibilité de ces signaux vocodés indiquent que les signaux
vocodés restent entierement intelligibles en I’absence d’information de structure temporelle
fine, confirmant le role clé joué par I’enveloppe temporelle.
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Figure 9. Scores d’identification de consonnes (A), de voyelles (B), de phrases (C) moyennés sur huit
auditeurs normo-entendants en fonction du nombre de bandes spectrales. Les cercles pleins
indiquent les résultats obtenus pour des enveloppes filtrées en passe-bas avec des fréquences de
coupure de 50, 160 et 500 Hz (les résultats ne différent pas significativement entre conditions de
fréquence de coupure au-dela de 16 Hz). Les triangles ouverts indiquent les résultats obtenus pour
des enveloppes filtrées en passe-bas avec une fréquence de coupure de 16 Hz. Extrait de Shannon et
al. (1995).

Ce résultat est confirmé par une étude similaire menée par Shannon et al. (1995) avec un
autre type de vocodeur a bruit. Dans cette étude canonique, le signal acoustique est divisé en
différentes bandes de fréquence et I'enveloppe temporelle est extraite au sein de chaque
canal fréquentiel par redressement mono-alternance suivi d’un filtrage passe-bas (fréquences
de coupure : 16, 50, 160 et 500 Hz). Un bruit est ensuite modulé par I’enveloppe du signal
dans la bande d’analyse du signal d’origine et toutes les bandes sont ensuite additionnées. La
tache consiste a mesurer l'intelligibilité de consonnes (16 consonnes médiales a/C/a), de
voyelles (8 voyelles de type h/V/d) et de phrases simples dans chaque condition (fréquence
de coupure utilisée pour le filtrage passe-bas d’enveloppe), lorsque ces signaux sont présentés
dans le silence. Comme le montre la figure 9, la performance d’identification de la parole sur
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I’ensemble des trois mesures augmente avec le nombre de bandes spectrales, ou en d’autres
termes, avec la résolution fréquentielle des signaux. Une performance de reconnaissance des
phrases quasi parfaite (90 a 100 % de performance d’intelligibilité) est atteinte pour un
nombre limité a 4. Ainsi, dans des conditions d’écoutes favorables (dans le silence), une
intelligibilité parfaite peut étre obtenue sur la seule base d’indices d’AM extraits au sein d’un
nombre limité de bandes de fréquence. Comme déja observé par Drullman (1995), les indices
de FM (i.e., de structure temporelle fine) ne semblent pas jouer de role dans la perception
dans le silence.

Smith et al. (2002) utilisent de la parole chimérique obtenue en combinant par vocodage
I’enveloppe et la structure temporelle fine de deux sons distincts, ce afin d’étudier la poids
perceptif (i.e., la contribution relative de I'enveloppe temporelle physique (AM) et de la
structure temporelle fine physique (FM)) dans la perception de la parole dans différentes
situations d’écoute. Plus précisément, les chiméres auditives sont synthétisées a partir de
deux signaux acoustiques différents (e.g., deux phrases distinctes) de méme durée, filtrés en
passe-bande afin de décomposer chaque son en un certain nombre de bandes de fréquences
comprises entre 80 et 8.8 kHz. En sortie de chaque filtre d’analyse, une transformée de Hilbert
est appliquée afin d’extraire I’'enveloppe temporelle de I'un et la structure temporelle fine de
I"autre. Le son chimérique est obtenu en multipliant I’'enveloppe temporelle du premier son
par la structure temporelle fine du deuxieme son au sein de chaque canal fréquentiel. Enfin,
les signaux de bande sont additionnés sur I'ensemble des bandes. Des chimeres constituées
de parole (ou seule I'enveloppe ou la structure fine est conservée) et de bruit de méme
composition spectrale permettent d’étudier le réle respectif de chaque indice tandis que des
chiméres constituées de deux signaux de parole (présentant un seul indice d’AM ou de FM)
permettent d’étudier la contribution simultanée des deux indices dans un nombre de bandes
de fréguence donné.
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Figure 10. Scores d’intelligibilité de phrases (nombre de mots identifiés correctement)
« chimériques » basés soit sur i) les informations d”’enveloppe temporelle physique (AM, traits
continus bleus) ou sur ii) les informations de structure temporelle fine physique (FM, traits continus
rouges). Les traits continus correspondent aux conditions ol I'information est véhiculée uniquement
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par I’enveloppe ou la structure fine (I’'autre composante étant remplacée par du bruit). Les traits en
pointillés correspondent aux conditions ou les informations d’enveloppe et de structure fine sont en
conflit car extraites de phrases différentes. Extrait de Smith et al. (2002).

Les résultats représentés en figure 10 révelent que, lorsque seule I'information d’enveloppe
temporelle est transmise par une chimére de parole (trait continu bleu), les scores
d’intelligibilité s’améliorent a mesure que le nombre de bandes fréquentielles augmente et
atteint 85 % de réponses correctes a partir de 4 bandes fréquentielles. L'intelligibilité est alors
guasiment parfaite. Ce premier résultat reproduit ceux obtenus par Shannon et al. (1995) avec
un vocodeur légerement différent. A contrario, lorsque seule I'information de structure
temporelle fine est transmise par une chimeére de parole (trait continu rouge), les sujets sont
capables d’identifier correctement les signaux de parole avec seulement une ou deux bandes
de fréquences ; au-dela, la performance d’identification chute drastiquement et a partir de 8
bandes de fréquence, les sujets répondent au hasard : ils identifient donc principalement la
parole sur la base des indices d’enveloppe temporelle lorsque la résolution fréquentielle du
vocodeur approche la résolution fréquentielle humaine. Dans une seconde tache, les chimeéres
auditives obtenues a partir de phrases distinctes sont présentées. Les résultats indiquent
clairement que les auditeurs comprennent la phrase essentiellement sur la base des indices
d’enveloppe temporelle physique (trait pointillé bleu) lorsque le nombre de bande de
fréquence augmente et approche la résolution fréquentielle du systéme auditif humain.
L'intelligibilité basée sur les indices de structure temporelle - quant a elle - est quasi nulle dans
ces conditions (trait pointillé rouge). Les résultats de cette expérience de « conflit perceptif »
corroborent et complétent donc ceux obtenus par Drullman (1995) et Shannon et al. (1995)
avec des vocodeurs a bruit. En effet, ils démontrent que la compréhension orale de phrases
est principalement liée a l'utilisation des indices d’enveloppe temporelle physique (la
composante d’AM) et non ceux de structure temporelle fine (la composante de FM) par les
auditeurs humains.
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Figure 11. Scores d’intelligibilité (exprimés en pourcentage correct) de parole traitée (AM seule ou
AM+FM) en fonction du nombre de bande de fréquence d’analyse chez des auditeurs normo-
entendants (courbes). Les données sont comparées a celles de sujets malentendants portant un
implant cochléaire (zone hachurée). Les triangles rouges correspondent a la condition « AM+FM »
tandis que les cercles bleus ouverts caractérisent la condition « AM seule ». La figure 8A présente
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Vintelligibilité de phrases en anglais dans le silence. La figure 8B présente l'intelligibilité de phrases
en anglais en présence d’une voix concurrente (rapport signal sur bruit de 5 dB). La figure 8C présente
les scores de reconnaissance de locuteur (homme, femme, gargon, fille). La figure 8D présente les
scores de reconnaissance de mots en Mandarin. Extrait de Zeng et al. (2005).

Zeng et al. (2005) étendent plus avant I’étude de la contribution relative de ces deux types
d’indices a I'identification de la parole en utilisant un autre type de vocodeur et en testant les
auditeurs dans d’autres conditions d’écoute (identification de phrases en anglais dans le
silence, identification de phrases en anglais en présence d’une voix concurrente,
reconnaissance de locuteur (homme, femme, garcon, fille), identification de mots dans une
langue a ton). Ici, le role des indices d’AM seuls et des indices d’AM et de FM combinés est
évalué en fonction du nombre de bandes du vocodeur, variant de 1 a 34. Cette fois et
contrairement aux études précédentes, les résultats représentés en figure 11 indiquent que
les performances des auditeurs sont significativement plus faibles dans la condition d’AM
seule lorsque le nombre de bande d’analyse est inférieur ou égal a 16, et ceux avant tout dans
les taches d’identification de parole masquée (dans le bruit), d’identification de mots
prononcés avec une langue a ton, ou encore dans la tache de reconnaissance de locuteur.
Lorsque le nombre de bande atteint la résolution fréquentielle du systéme auditif humain (une
trentaine de bandes entre 80 et 8000 Hz), la performance des auditeurs est au plafond dans
toutes les conditions testées et il n’est plus possible d’évaluer |’effet du vocodage.

Ainsi, ces expériences suggérent que i) les indices d’enveloppe temporelle physique (AM)
jouent un role essentiel dans I'identification de la parole des langues non tonales comme
I'anglais lorsque les signaux sont présentés dans le silence; ii) les indices de structure
temporelle fine physique (FM) pourraient malgré tout jouer un réle important dans la
perception de la parole lorsque les informations mélodiques et de timbre sont nécessaires
fournissant des indices de ségrégation auditive (e.g., identification de parole en présence
de parole concurrente), des informations indexicales (e.g., reconnaissance de locuteur) ou
encore des indices phonétiques (e.g., identification d’une langue a ton).

Dans une expérience complémentaire, Zeng et al. (2005) estiment les seuils d’intelligibilité de
phrases (SRT) masquées par une voix concurrente et vocodées de fagon a ne conserver que i)
les indices d’enveloppe temporelle physique (AM) au sein de 34 bandes de fréquence ou ii)
une combinaison d’indices d’AM et de structure temporelle fine physique (FM) au sein du
méme nombre de bandes. La figure 12 (graphique de gauche) indique que les stimuli vocodés
en (AM) et (AM+FM) présentent des spectres de puissance a long terme identiques a ceux des
signaux originaux. Les mesures d’intelligibilité (figure 12, graphique de droite) démontrent
gue l'ajout d’informations de FM au sein des 34 bandes de fréquence conduit a une
amélioration significative et substantielle des capacités d’identification de phrases masquées :
I"apport de la FM conduit a un gain de 3 a 5 dB SRT d’intelligibilité. Dans I’ensemble, ces
données de reconnaissance de la parole par vocodeur suggerent donc qu’AM et FM
contribuent a I'intelligibilité de la parole mais de maniere complémentaire. La contribution de
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I’AM s’observe essentiellement lorsque la parole est présentée dans le silence, et la
contribution de la FM n’est observée que lorsque le signal de parole est dégradé (par
masquage par un autre signal de parole, par exemple) ou lorsque la tache requiert d’utiliser
des informations mélodiques (dans le cas d’une tache d’identification de locuteur, par
exemple). Enfin, 'avantage de la FM ne semble pas lié a des indices purement spectraux a

long terme.
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Figure 12. Spectre de puissance a long terme (E) de phrases non traitée (ligne continue) et des
phrases vocodées (en AM ou en AM+FM, lignes en pointillés ou interrompues) sur 34 bandes
d’analyse. Seuils de reconnaissance de la parole (F) exprimés en dB SRT et mesurés dans trois
conditions de masquage (masque=bruit dont le spectre a long terme est identique a celui de la parole
cible, locuteur concurrent masculin ou locuteur concurrent féminin). Extraites de Zeng et al. (2005).

De nombreuses études de nature similaire suggerent que l'information de structure
temporelle fine physique améliore significativement l'intelligibilité de la parole lorsque cette
derniére est masquée par un bruit modulé lentement (e.g., 8 Hz) en amplitude. Ce phénomeéne
est généralement dénommé « démasquage de modulation » ou « speech masking release ».
Dans une telle situation d’écoute, les auditeurs semblent tirer avantage d’une amélioration
locale (a court terme) du rapport signal sur bruit (RSB), leur permettant ainsi d’« entrevoir »
(glimpse) des informations utiles sur le signal de parole cible. Ce mécanisme perceptif
impliquant potentiellement des traitements de bas (sensoriel) et de haut (cognitif) niveau
prend parfois le nom d’« écoute dans les vallées du bruit » (listening in the valleys/dips) (pour
une revue, voir Fillgrabe et al., 2006 ; Léger et al., 2012). Les sujets normo-entendants
présentent en effet des SRTs plus bas (meilleurs) ou une meilleure performance
d’identification de syllabes et de mots dans un bruit modulé en amplitude que dans un bruit
stationnaire (Duquesnoy, 1983 ; Festen & Plomp, 1990 ; Peters et al., 1998). Hopkins et Moore
(2009) ont repris ce paradigme expérimental et montrés que, pour des auditeurs normo-
entendants jeunes, les SRTs mesurés sur des phrases traitées par un vocodeur a bruit
s’améliorent plus en présence d’un bruit masquant modulé en amplitude plutét que dans le
cas d’un bruit masquant stationnaire lorsque l'information de structure temporelle fine
physique (FM) est transmise dans un certain nombre de bandes de fréquence. Des résultats
similaires sont obtenus pour des syllabes isolées (Gnansia et al., 2008, 2009). Cela suggére que
les sujets normo-entendants jeunes utilisent un changement d’information de FM dans les
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vallées du bruit de fond modulé pour identifier la présence d’un signal de parole et coder ses
propriétés.

En résumé, les résultats de ces différentes études basées sur des vocodeurs indiquent que,
si les informations de phase instantanée dérivant de la FM ne sont pas nécessaires dans des
taches d’écoute simples (dans le silence, par exemple), elles se révelent essentielles dans
des taches plus complexes comme dans le cas de la reconnaissance de la parole en présence
d’une voix concurrente ou d’un bruit masquant présentant des fluctuations d’amplitude
relativement lentes.

[.1.d. Caractérisation et role des indices d’AM et de FM dans la
perception des sons musicaux

Tout comme les signaux de parole, les sons produits par des instruments de musique
présentent une structure spectrale et temporelle complexe. Ce sont des signaux non
stationnaires et leurs caractéristiques temporelles résultent de la variation temporelle de
résonateurs (e.g., la flite) ou de cordes (e.g., la guitare). De maniére générale, le signal peut
étre modélisé comme une somme de sinusoides dont les amplitudes instantanées A;(t)
(équation 1) et les fréquences instantanées f; (t) (équation 2) varient dans le temps avec la
phase instantanée ¢;(t) du signal s(t) tel que :

s(©) = XL 4; (O (sin (9: (D) (1)

filt)=x = 20 (2)
Cette approche suppose donc que tout son musical présentant une bande passante spécifique
est modélisable par une combinaison d’indices d’AM et de FM. Ces indices peuvent étre
extraits a I'aide d’algorithmes de classification des signaux tels que ceux développés pour la
classification la parole (Sekhar & Sreenivas, 2004). Les avancées récentes dans le domaine du
traitement du signal audio ont conduit a des analyses plus sophistiquées de différents aspects
de la régularité de la musique tels que la rythme, le timbre ou la mélodie, trois attributs
caractéristiques des sons musicaux (Miller, 2015; Meredith, 2016). Ces attributs sont
discutés ci-dessous.

Le rythme est un attribut fondamental de la musique et du langage (Liberman & Prince, 1977).
Le rythme musical est structuré en plusieurs unités telles que les accents, le tempo ou
différentes durées de notes (noires, croches, etc.) (Patel, 2010). Daikoku et Goswami (2020),
associent cette organisation a une hiérarchie rythmique spécifique d’indices acoustiques
d’AM correspondant aux temps de montée de I'enveloppe d’amplitude (voir figure 13 ci-
dessous). En effet, les patterns rythmiques sont corrélés aux modulations d’amplitude
inférieures a 40 Hz liées a I'attaque du son (« onset ») ou a I'accent d’une note. Cette
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hiérarchie résulterait de I'encodage réalisé par un réseau de neurones du cortex auditif
synchronisant les décharges neuronales sur la phase des enveloppes temporelles lentes
inférieures a 40 Hz (plus spécifiguement entre 0.2 et 32 Hz) véhiculant 'intensité du signal
(Shamma, 2001 ; Joris et al., 2004 ; Ding et al. 2017). Ce mécanisme cortical contribue a
I'identification d’unités musicales comme les notes, le battement ou les mesures au sein d’un
morceau de musique de la méme maniere que les fibres auditives nerveuses émettent des
décharges neuronales synchronisées sur le rythme de la parole (Poeppel, 2003 ; Giraud &
Poeppel, 2012; Obleser & Kayser, 2019). Ainsi, les modulations temporelles lentes des sons
musicaux permettraient de percevoir le début ou la fin (attaque/chute) de séries de notes se
succédant rapidement et conduisant a la perception du tempo, du mouvement ou de
I’ensemble d’un groupe musical (Gordon, 1987). L’ étude de Daikoku et Goswami (2020) est la
premiere a suggérer I'émergence d’unités musicales a partir du traitement auditif des
modulations temporelles. D’autres résultats suggérent que les mécanismes perceptifs basés
sur cette hiérarchie d’indices d’AM sont impliqués a la fois dans le traitement du langage et
de la musique et que ces mécanismes perceptifs universels peuvent aussi expliquer les
régularités entre les cultures musicales (McPherson et al., 2020).

MUSICAL NOTE HIERARCHY AM HIERARCHY
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Figure 13. Structure hiérarchique du rythme dans la musique. Correspondance entre la
représentation par partition musicale et la forme d’onde acoustique correspondante d’une partie
des 33 variations d’une valse d’Anton Diabelli, Op. 120 de Ludwig Van Beethoven. Le rythme musical
peut étre organisé de maniére hiérarchique. Extrait de Daikoku & Goswami (2020).

Le timbre est 'attribut perceptif permettant de faire la distinction entre deux sons ayant la
méme hauteur, la méme sonie et la méme durée (ANSI, 1973). L'enveloppe temporelle
physique constitue un des attributs essentiels des signaux de musique pouvant varier d’un
instrument a I'autre (ou méme au sein d’un instrument) en fonction de la hauteur, de la
sonorité et de I'expression d’'une note de musique. Néanmoins, méme si cette derniére joue
un role essentiel dans la reconnaissance de la parole dans le silence, elle ne fournit pas
suffisamment d’information a elle seule pour la perception de la hauteur ou I'appréciation de
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la musique (Gfeller & Lansing, 1991 ; Gfeller et al., 2002, McDermott, 2004 ; Kong et al., 2004 ;
Galvin et al., 2008). Néanmoins, une étude récente démontre que les informations d’AM
lentes et saillantes (cf. spectres de modulation d’amplitude en figure 14 ci-dessous,
présentant un pic autour de 2 Hz) contribuent a la perception du style musical ou du timbre
et a l'identification du type d’instrument (Ding et al., 2017). La perception du timbre d’un
instrument est également importante pour la ségrégation et la répartition des sources sonores
dans un ensemble musical, ce qui permet d’entendre différentes compositions mélodiques
individuellement ou en combinaison (Galvin et al., 2008). C’est pourquoi la reconnaissance
d’instrument sur la base du timbre a été amplement étudiée, notamment a partir de signaux
acoustiques modifiés par différentes techniques de traitement du signal audio (Berger, 1964 ;
Saldanha & Corso, 1964). Les travaux récents d’Hajda (2007) démontrent que pour des sons
purs brefs émis par des instruments produisant des sons impulsifs, I'intégrité de la structure
temporelle du signal joue un role crucial dans I'identification de I'instrument de musique.
Cependant, pour des sons purs longs, la partie soutenue est suffisante pour permettre la
reconnaissance en |'absence d’indices acoustiques temporels. Ceci a également été étudié
chez les personnes malentendantes équipées d’un implant cochléaire (e.g., Gfeller & Lansing,
1991 ; Gfeller et al., 2002 ; McDermott & Looi, 2004 ; Nimmons et al., 2008). Dans ces études,
les notes de musique ou les sons joués par différents instruments (e.g. violon, fl(te, etc.) sont
présentés a des auditeurs normo-entendants et implantés cochléaires dont la tache consiste
aidentifier un instrument de musique spécifique. Les auditeurs implantés cochléaires, qui font
généralement état de grandes difficultés de perception et d’appréciation musicale, sont
généralement moins performants que les auditeurs normo-entendants jeunes, et présentent
des scores d’identification atteignant 40 a 60 % de réponses correctes suivant le nombre
d’alternatives possibles comparé a 90-100 % d’identification correcte chez les auditeurs
normo-entendants (Gfeller et al., 2002;McDermott & Looi, 2004). Les mauvais scores des
auditeurs implantés cochléaires sont probablement liés au fait que la résolution temporelle
et spectrale d’'un implant cochléaire est limitée (e.g., Smith et al., 2002). Cependant,
Pressnitzer et al. (2005) constatent que les auditeurs implantés cochléaires sont aussi
sensibles que les auditeurs normo-entendants aux changements d’attaque et de centre de
gravité spectrale qui constituent deux composantes du timbre des instruments (McAdams et
al., 1995), suggérant que les auditeurs implantés cochléaires pourraient étre entrainés a
identifier correctement les sources sonores d’instruments. Enfin, plus récemment, I'étude de
Kong et al. (2011) révéle que la perception du timbre chez les auditeurs normo-entendants
implique des dimensions multiples incluant I’enveloppe temporelle, la forme spectrale et les
détails spectraux fins (« irrégularité spectrale ») (McAdams et al., 1995 ; Kong et al., 2011 ;
Caclin et al.,, 2005). Les auditeurs peuvent utiliser ces indices spectraux de maniére
indépendante ou en combinaison (Samson et al., 1997). Kong et al. (2012) démontrent
également que les auditeurs implantés cochléaires percoivent le timbre sur la base de deux
dimensions seulement : I'enveloppe temporelle et la forme spectrale.
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Figure 14. (A) Spectres de modulation d’amplitude d’un théme de musique classique joué par quatre
instruments différents (violon, alto, violoncelle, basse) caractérisés par un pic entre 1 et 2 Hz
(inférieur a celui de la parole, qui se trouve a 4-5 Hz). (B) Spectres de modulation d’amplitude de
signaux musicaux joués par un piano ou une guitare. Les spectres ne différent pas du spectre moyen
d’instruments uniques. (C) Spectres de modulation d’amplitude de trois types de musique : quel que
soit le style musical, les spectres sont semblables jusqu’a 4 Hz, bien que la musique symphonique se
démarque avec plus d’énergie dans les fréquences de modulation basses (inférieures a 1.5 Hz). Au-
dela de 4 Hz, les spectres de modulation de la musique rock et symphonique contiennent plus
d’énergie que pour un seul instrument ou pour la musique jazz. La musique rock présente un pic de
modulation plus large autour de 2-3 Hz avec beaucoup plus d’énergie de modulation que pour la
parole dans les basses fréquences de modulation et moins d’énergie entre 2 et 16 Hz. (D) Spectres de
la parole vs. spectres de modulation de différents styles musicaux. Les spectres de modulation sont
clairement distinguables : le pic de modulation pour la musique est inférieur a 2 Hz tandis que celui
de la parole est supérieur a 4 Hz. (E) : le pic de modulation de la parole est nettement supérieur a
celui de la musique et de tous les styles musicaux analysés ici. Extrait de Ding et al. (2017).
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La mélodie est un attribut résultant d’une succession de notes ayant chacune une fréquence
caractéristique (Zhang et al., 2020). Elle est pergue sur la base d’indices rythmiques et de
hauteur (pitch), constituée de motifs de hauteur pouvant étre reproduits a travers différents
niveaux (« transposés » en termes musicaux) (Dowling & Barlett, 1981 ; Andrews & Dowling,
1991). Dowling (1978) suggere que le contour mélodique et I’échelle musicale sont deux
composantes essentielles dans la mémorisation des patterns de hauteur des mélodies.
L'importance de ces deux types d’information semble varier avec la familiarité des signaux
musicaux (Galvin et al., 2009). Le contour mélodique, c’est-a-dire le schéma des montées et
descentes de la hauteur d’'un son est une caractéristique importante de la mélodie. Les
auditeurs normo-entendants jeunes (adultes) s’appuient a la fois sur le contour et sur la
structure rythmique pour reconnaitre une mélodie (Andrews & Dowling, 1991). De plus,
contrairement a la parole, la reconnaissance de la mélodie nécessite considérablement plus
d’indices de structure temporelle fine et d’indices spectraux, et les informations mélodiques
ne sont donc pas bien retransmises par le processeur vocal d’'un implant cochléaire. Grace a
leur chimériseur, Smith et al. (2002) étudient le poids perceptif des indices d’enveloppe
temporelle et de la structure temporelle fine physiques dans la reconnaissance de mélodies.
Des chimeéres auditives basées sur deux mélodies différentes sont synthétisées et les signaux
chimériques sont synthétisés pour mettre en conflit les indices d’enveloppe temporelle et la
structure temporelle fine. Les résultats de cette expérience montrent que les auditeurs
identifient la mélodie sur la base des informations de structure temporelle fine physique
(indices de FM) entre 1 et 32 bandes fréquentielles. Au-dela (48-64 bandes spectrales), ils
identifient principalement la mélodie sur la base de I’enveloppe temporelle physique. Le point
d’intersection ou I’enveloppe commence a dominer sur la structure fine se produit lorsque la
bande passante des filtres d’analyse devient plus étroite que la bande passante des filtres
cochléaires chez I’humain. Dans ce cas, I'information sur la fréquence de chaque composante
peut étre extraite a partir de la distribution spectrale des signaux.
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Figure 15 . Résultats de la tdche de reconnaissance de mélodies basée sur I'enveloppe ou la structure
temporelle fine de chiméres auditives. Les chiméres de mélodie-mélodie contiennent des mélodies
conflictuelles dans I'enveloppe et la structure fine. Extrait de Smith et al. (2002).
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Dans une autre étude basée sur un vocodeur, Zeng et al. (2005) comparent la capacité
d’auditeurs normo-entendants jeunes a utiliser les indices d’AM et de FM dans la
reconnaissance de mélodies construites avec et sans indices rythmiques. Les résultats de cette
étude sont présentés en figure 16. lls indiquent que les performances d’identification de
mélodies vocodées sur la seule base des indices d’AM sont quasi parfaites lorsque l'indice
rythmique est fourni aux sujets, et ce indépendamment du nombre de bandes. Les indices de
FM ne semblent réaliser aucune contribution mais les performances sont au plafond en
condition « AM seule ». Cependant, lorsque I'indice rythmique est supprimé, les indices de
FM réalisent une contribution substantielle a la performance d’identification de mélodies.
Trente-deux bandes spectrales sont nécessaires pour atteindre une reconnaissance parfaite
de la mélodie en condition « AM seule » tandis que seulement 4 bandes sont requises dans la
condition combinant indices d’AM et de FM. Entre 4 et 16 bandes, la condition AM+FM est
associée a une performance significativement meilleure que la condition AM.

Prises ensemble, ces études montrent que l'information de structure temporelle fine
physique (indices de FM) est nécessaire pour la reconnaissance de la musique en I'absence
d’indices rythmiques. Ces indices véhiculent des informations nécessaires a la perception de
la mélodie. Les informations d’enveloppe temporelle physique (AM) - quant a elles - sont
également nécessaires pour la reconnaissance de la musique : elles jouent un rdle essentiel
dans la perception du rythme et du timbre.
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Figure 16. Performance de reconnaissance de mélodies en fonction du nombre de bandes
fréquentielles du vocodeur en présence (a gauche) et en I'absence (a droite) d'indices rythmiques
pour des signaux vocodés ne contenant que les indices d’AM (cercles ouverts) ou une combinaison
d’indices d’AM et de FM (triangles fermés). Extrait de Zeng et al. (2005).
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I.1.e. Caractérisation des indices de modulation temporelle en
fonction de leur représentation dans le systéme auditif
périphérique

La dichotomie AM/FM permet de décrire les composantes temporelles d’un signal acoustique
tel qu’un paysage sonore naturel, un signal de parole ou le son d’un instrument de musique.
Cette description purement physique peut étre réalisée a différents niveaux de résolution
spectrale (par exemple, en faisant varier le nombre et la largeur des bandes d’analyse
fréquentielle d’'un vocodeur ; cf. figure 1). Cette dichotomie peut étre affinée en distinguant
plusieurs types de composantes de modulation temporelle (I’enveloppe temporelle, ENV ; la
structure temporelle fine, TFS) en fonction de leur représentation dans le systéeme auditif
périphérique animal (humain ou non-humain) (Heinz & Swaminathan, 2009 ; Shamma &
Lorenzi, 2013 ; Moore, 2014). Cette nouvelle codification des indices de modulation
temporelle véhiculés ou évoqués par un signal acoustique peut s’avérer utile lorsqu’il s’agit
d’établir une distinction claire entre la description physique (c'est-a-dire acoustique) et la
description biologique (ou perceptive) de ces indices d’ENV et de TFS.

L’enveloppe temporelle (ENV) et |a structure temporelle fine (TFS) changent effectivement en
fonction de I'étape de traitement considérée au sein du systeme auditif périphérique
(Moore, 2014) :

- Avant le filtrage des sons larges bandes par la membrane basilaire dans la cochlée, ces
indices temporels véhiculent un contenu purement physique (p) et sont alors
dénommés ENVp et TFSp. ENV, et la TFSyp correspondent donc a la composante
d’AM et de FM du signal de bande (étroite ou large). Pour un signal de parole,
I’enveloppe temporelle « physique » (ENV,) correspond aux fluctuations d’amplitude
lentes du signal dont les cadences sont essentiellement comprises entre environ 2 et
50 Hz (Rosen, 1992). Cette derniére peut étre décrite comme véhiculant des indices
acoustiques de durée, temps de montée et de descente du signal de parole, ou encore
de tempo. Les modulations d’amplitude les plus lentes (inférieures a 16 Hz) sont
déterminées par le débit syllabique, a savoir le nombre de syllabes par seconde
(Greenberg et al., 2003 ; Goswami & Leong, 2013). La structure temporelle fine
« physique » (TFSp) - quant a elle - correspond aux fluctuations plus rapides,
supérieures a 50 Hz. Elles correspondent a la périodicité du signal. Entre 50 et 500 Hz,
elles véhiculent I'information relative au fondamental laryngé F, (la cadence de
vibration des cordes vocales).

- Alissue de la décomposition élaborée par la membrane basilaire (BM) dans la cochlée,
cesindices sontdénommés ENV gy et TFSgy . Ils sontillustrés en figure 17 ci-dessous.
ENVg et TFSgy, refletent les effets de filtrage fréquentiel réalisés par la cochlée. En
effet, les filtres cochléaires s’élargissant en haute fréquence audio, 'ENVy,, estimée
pour une fréquence caractéristique de 4803 Hz présente des fluctuations plus rapides
gue celle estimée pour une fréquence caractéristique de 369 Hz.
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Figure 17. Sortie des filtres cochléaires simulés en réponse a un signal de parole /en/ du mot « sens »
pour trois fréquences caractéristiques (369, 1499 et 4803 Hz). Dans chaque graphique, les traits épais
et fins représentent respectivement 'enveloppe temporelle (ENV;sy) et la structure temporelle fine
(TFSgm) en un point donné de la membrane basilaire (BM) dans la cochlée. Extrait de Moore (2014).

- Aprestransduction par les cellules ciliées internes et codage neuronal (N) par les fibres
afférentes de type | du nerf auditif, ces indices sont enfin représentés par des trains
de potentiels d’action et dénommés ENV et TFSy. L'enveloppe temporelle neurale,
ENV), est fortement affectée par des traitements non-linéaires ayant lieu lors de
I’étape de transduction et de transmission synaptique entre la cellule ciliée interne et
les fibres du nerf auditif (e.g., I'adaptation nerveuse a court terme, rehaussant
I’attaque du signal ; Joris et al., 2004 ; Scheidt et al., 2010). La structure temporelle fine
neurale, TFSy, est quant a elle fortement dépendante des caractéristiques de
verrouillage en phase (phase locking) des décharges des fibres du nerf auditif sur la
phase instantanée du signal transmis par la membrane basilaire. Elle n’est
probablement encodée que jusqu’a environ 1-3 kHz chez I’humain (Verschooten et al.,
2019). Sur le plan perceptif, L'enveloppe temporelle neurale, ENV), évoque des
variations de sonie et de rythmicité dans les signaux de parole qui jouent un réle clé
dans l'identification de la parole (Drullman et al., 1994 ; Drullman, 1995 ; Shannon et
al., 1995 ; Elliott & Theunissen, 2009). Sur le plan perceptif, la structure temporelle fine
neurale, TFSy, évoque des informations liées a la mélodie, au voisement et au timbre
de la voix (Rosen, 1992).

La figure 18 schématise ces différents niveaux de représentation des indices de modulation
temporelle en fonction de I'étape de traitement dans le systeme auditif périphérique.
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Figure 18. Représentation schématique des différents indices d'enveloppe temporelle (ENV) et de
structure temporelle fine (TFS) véhiculés par un signal a bande étroite traité par le systeme auditif
périphérique. Enveloppe et TFS acoustiques correspondent respectivement aux composantes d’AM
et de FM du signal de bande. On note que la TFS acoustique (FM ou TFS,) peut se reconvertir en TFS
neurale (TFSy) et en enveloppe neurale (ENVy) dans les réponses des fibres du nerf auditif. Extrait de
Heinz et Swaminathan (2009).

Cette représentation a le mérite de souligner I'absence d’indépendance entre I’enveloppe
temporelle et la structure temporelle fine du signal (Gilbert & Lorenzi, 2006 ; Shamma &
Lorenzi, 2013). En effet, les indices physiques de TFS (TFSp) peuvent se reconvertir sous forme
d’indices d'ENVy,, en sortie des filtres cochléaires (Gilbert & Lorenzi, 2006), ou encore dans
les réponses des neurones du tronc cérébral, ENVy (Shamma & Lorenzi, 2013).

Conformément a cette vue, les travaux de modélisation de Ghitza (2001) démontrent que les
indices d’enveloppe temporelle physique (ENVp) des signaux de parole dégradés peuvent étre
reconstruits en sortie des filtres cochléaires a partir des indices de structure temporelle fine
physique (TFSp) car les composantes d’enveloppe et de fréquence instantanée du signal ne
sont pas indépendantes. Cette relation est décrite par deux théoremes fondamentaux de
traitement du signal : i) dans tout signal a bande limitée de type s;(t) = a;(t)cos¢;(t),
I’enveloppe a;(t) et la phase ¢;(t) du signal sont reliées (Voelcker, 1966) ; ii) si ¢;(t) est un
signal a bande limitée et si cos¢; (t) est I’entrée d’un filtre passe-bande alors la sortie du filtre
a une enveloppe qui est reliée a la phase ¢;(t) (Rice, 1973). Ghitza (2001) prédit également
qgue la quantité d’enveloppe reconstruite diminue a mesure que le nombre de canaux
d’analyse augmente et que leur largeur diminue. Par conséquent, I'intelligibilité de la parole
mesurée avec des signaux dont I’enveloppe temporelle physique (ENV,) est dégradée et dont
la structure fine temporelle physique (TFSp) est préservée devrait étre influencée par ces
indices d’enveloppe reconstruits, et ce surtout dans le cas ou un nombre restreint de bandes
d’analyse est utilisé. Ce mécanisme déja décrit dans des études psychoacoustiques portant
sur des signaux non linguistiques (Zwicker, 1952 ; Saberi & Hafter, 1995) prend souvent le nom
de « conversion de la FM en AM » (en d’autres termes, les variations de fréquence
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instantanée peuvent se convertir en variations dynamiques d’amplitude (i.e. en signal d’AM)
en sortie des filtres auditifs lorsque I’excursion de fréquence de la FM est plus large que la
bande passante des filtres auditifs).

Les travaux de modélisation de Ghitza (2001) permettent d’expliquer pourquoi Smith et al.
(2002) observent que I'intelligibilité d’un signal de parole « chimérisé » de fagon a ne contenir
que des indices de TFSp est excellente lorsque le processus de vocodage est réalisé avec
seulement quelques bandes de fréquence (voir figure 10 ci-dessus ; traits continus rouge).
Dans ce cas, les bandes de fréquence sont beaucoup plus larges que celles des filtres
cochléaires humains (> 1 ERB). En effet, des scores d’identification correcte de 90 % sont
obtenus avec une et deux bandes spectrales larges et ces scores se détériorent a mesure que
la résolution fréquentielle du vocodeur augmente jusqu’a atteindre le niveau du hasard a
partir de 8 bandes plus étroites. Ces résultats s’accordent avec les résultats d’études plus
anciennes démontrant que I'opération d’écrétage réduisant la transmission de I’enveloppe
temporelle physique (ENVp) ne dégrade que légerement I'intelligibilité de la parole (Licklider,
1946 ; Licklider & Pollack, 1948).

Dans une étude théorique, Zeng et al. (2004) suggerent que le phénomeéne de reconstruction
d’enveloppe dépend du rapport entre la bande passante d’analyse (la bande passante des
filtres utilisés pour vocoder les signaux de parole) et la bande passante des filtres cochléaires.
Gilbert et Lorenzi (2006) testent cette hypothéese en évaluant la capacité d’auditeurs normo-
entendants jeunes a identifier des signaux de parole (des syllabes isolées) sur la base d’indices
d’enveloppe reconstruits a la sortie des filtres cochléaires. Les signaux de parole originaux
sont vocodés de deux manieres : la premiére consiste a préserver uniquement les indices de
structure fine physique TFSp (I'enveloppe temporelle étant susceptible de se reconstruire par
la suite en sortie des filtres cochléaires) tandis que la seconde consiste a synthétiser des
signaux dont I’enveloppe temporelle a été reconstruite par simulation du filtrage réalisé par
des filtres cochléaires (un banc de filtres gammatone est utilisé pour cela). Les premiers
résultats montrent une forte corrélation entre I’enveloppe physique d’origine contenue dans
le signal de parole non traité (ENVp) et I'enveloppe reconstruite en sortie des filtres
cochléaires (ENVgy) lorsqu’une seule bande d’analyse extrémement large est utilisée.
Comme prédit par Ghitza (2001), les indices d’enveloppe sont reconstruits a partir de
I'information de structure fine physique en sortie des filtres cochléaires lorsque le traitement
repose sur une seule bande de fréquence. L'augmentation du nombre de bande d’analyse (>8)
a un effet délétere sur la reconstruction d’enveloppe. Ainsi, les résultats des tests
d’intelligibilité démontrent que ces syllabes isolées dont I'enveloppe est reconstruite
naturellement en sortie des filtres auditifs - c’est-a-dire les signaux de parole vocodés ne
contenant que de la structure fine physique) (cercles pleins figure 19 ci-dessous) sont tres
intelligibles (performance comprise entre 90 et 100%) quel que soit le nombre de bandes
d’analyse (1 a 16). Par contre, les syllabes dont I'enveloppe est obtenue par simulation du
processus de reconstruction cochléaire (cercles ouverts, figure 10) ne sont intelligibles que
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lorsque le nombre de canaux utilisés pour I'extraction de la TFSp est faible (en accord avec
Ghitza, 2001). Lorsque le nombre de canaux est supérieur a 8, la capacité d’identification des
syllabes est médiocre. Cette étude indique que les indices d’enveloppe reconstruits
(ENVpgp) a partir de la structure fine physique (TFSp) permettent d’identifier des syllabes
sans signification lorsque la bande d’analyse est plus large que celle des filtres cochléaires
humains. Leur contribution a l'identification des syllabes s’effondre lorsque la bande
d’analyse s’approche de celle des filtres cochléaires. Toutefois, les informations de structure
fine physique (TFSp) semblent véhiculer des informations phonétiques utilisables par les

auditeurs et ce indépendamment du processus de reconstruction.
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Figure 19. Scores d’identification obtenus pour des syllabes isolées vocodées de fagon a ne préserver
que l'information de structure fine physique TFSp (cercles pleins) au sein d’un nombre variable de
bandes de fréquence (nombre de bandes en abscisse) et pour des syllabes vocodées de facon a ne
véhiculer que des informations d’enveloppe temporelle « reconstruites » a la sortie d’un modeéle de
banc de filtres cochléaires (banc de filtres gammatone), ENV gy (cercles ouverts). L’intelligibilité des
syllabes est élevée (>50%) lorsque le signal de TFSp est vocodé a partir de 1 ou 2 bandes de
fréquence larges. Elle chute au niveau du hasard (trait interrompu) au-dela de 8 bandes de
fréquence. La résolution fréquentielle humaines est approchée a partir de 32 bandes de fréquence.
Extrait de Gilbert et Lorenzi (2006).

Les indices d’enveloppe reconstruits a partir de la TFS physique (TFSp) sont souvent
interprétés comme un artefact produit par les vocodeurs (Zeng et al., 2004 ; Gilbert & Lorenzi,
2006). Il est toutefois possible d’envisager que la capacité a extraire des informations sur I’'ENV
physique a partir de la TFS physique représente une forme de traitement biologique
« robuste » du signal (Heinz & Swaminathan, 2009, Swaminathan & Heinz, 2012 ; Shamma &
Lorenzi, 2013). En effet, ce mécanisme de reconstruction peut s’avérer trés utile lorsque
I’enveloppe temporelle physique est dégradée par le canal de transmission (Licklider, 1946;
Licklider & Pollack, 1948; Won et al., 2012, 2014). Bruit masquant, écrétage, compression
d’amplitude, réverbération sont autant de distorsions de I’enveloppe physique produites par
des canaux de transmission variés (habitat naturel, salle, prothése auditive, téléphone, etc.)
dont les effets déléteres sur l'intelligibilité sont susceptibles d’étre compensés par ce
processus biologique de reconstruction, dont I’origine est cochléaire et/ou neurale.
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Il s’ensuit logiquement qu’une perte de sélectivité fréquentielle cochléaire - telle qu’elle
apparait généralement dans le cas de lésions cochléaires associées a une perte auditive
neurosensorielle — affecte I'efficacité de ce processus de reconstruction. Cette hypothese a
été testée par Lorenzi et al. (2012). Dans cette étude, les capacités d’identification de syllabes
sans signification sont mesurées chez des sujets normo-entendants et malentendants
présentant une perte neurosensorielle modérée. Les syllabes sont traitées par vocodeur de
facon a ne conserver que I'information de FM (TFSp) au sein de trois bandes de fréquence
larges (>1 ERB). Les résultats (représentés en figure 20 ci-dessous) indiquent que les sujets
malentendants présentent une performance d’identification significativement inférieure a
celle des sujets normo-entendants, conformément a I’"hypothese selon laquelle le processus
de reconstruction est moins efficace chez ces derniers car la largeur de leurs filtres cochléaires
s’approche de celle des filtres d’analyse du vocodeur.
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Figure 20. Graphique de gauche : signaux de parole (e.g., syllabes /ababa/ici) utilisés dans les
expériences d’identification. Ces signaux sont décomposés en 3 bandes de fréquence larges (dont la
fréquence centrale, CF, est égale a 263, 940 et 2636 Hz). Les signaux de bande sont soit intacts
(condition 3-band AM+FM) soit vocodés de fagon a ne conserver que I'information de TFSp (FM) au
sein des 3 bandes de fréquence (condition 3-band FM). Graphique de droite : scores d’identification
obtenus pour des syllabes intactes (3-band AM+FM) et vocodées (3-band FM) mesuré chez des sujets
normo-entendants (NH) et malentendant (HI) a deux niveaux de présentation (celui utilisé pour les
NH (niveau Hl) et un niveau plus élevé (niveau HI+) de fagon a compenser la perte d’audibilité des
malentendants). Les performances des sujets malentendants sont significativement inférieures a
celles des sujets normo-entendants, car la reconstruction d’enveloppe est moins efficace chez ces
derniers. Extrait de Lorenzi et al. (2012).
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En résumé, les signaux acoustiques - qu’il s’agisse de sons environnementaux, de parole ou
de musique - peuvent étre décrits comme une somme de composantes fréquentielles
« porteuses » modulées plus ou moins lentement en amplitude (AM) et en fréquence (FM).
Les caractéristiques de ces modulations temporelles différent fortement entre catégories
de signaux. Ces différences peuvent étre mises en évidence par I’estimation des spectres de
modaulation (spectres d’AM, de FM, MPS) des signaux. Le systéeme auditif humain analyse
ces modulations physiques a la sortie de chaque filtre cochléaire, puis de structures neurales
plus centrales pour conduire a la perception (détection, discrimination, identification) du
signal. Ces indices physiques d’AM et de FM sont ainsi recodés sous la forme d’indices
d’ « enveloppe temporelle » (ENV, variation du taux de décharge moyen) et de « structure
temporelle fine » (TFS, verrouillage en phase des décharges sur la phase instantanée du
signal a bande étroite) dans les trains d’impulsions nerveuses des neurones auditifs. Ces
indices auditifs d’ENV et de TFS neurales jouent des rdles importants et parfois
complémentaires dans la perception auditive des sons environnementaux, de parole ou de
musique. Il est toutefois crucial de ne pas assimiler les indices physiques d’AM et FM aux
indices auditifs d’ENV et de TFS neurale car il n’y a pas de correspondance bi-univoque entre
AM/FM et ENV/TFS. En effet, la FM peut étre a la fois convertie sous forme d’ENV et de TFS
neurales dans le systéme auditif périphérique. Des lésions du systeme auditif périphérique
sont susceptibles de réduire ce processus de conversion de la FM sous forme d’ENV, et de
participer aux troubles de reconnaissance systématiquement observés chez les personnes
malentendantes.

[.2. Encodage et traitement des indices d’AM et de FM par le
systeme auditif

[.2.a. Préambule

Les indices d’AM et de FM sont regus, encodés et traités par le systéeme auditif, conduisant a
la détection, discrimination et I'identification de signaux acoustiques complexes tels que les
sons environnementaux, les sons de parole, ou les sons produits par les instruments de
musique. Différentes méthodes psychoacoustiques et neurophysiologiques ont été
employées pour caractériser la maniere dont le systeme auditif animal humain ou non humain
démodule ces sons complexes. En psychoacoustique, celles-ci consistent a mesurer les
capacités de détection ou de discrimination d’indices d’AM et de FM de quatre maniéres: i)
en faisant varier un parametre expérimental dans la tache (e.g., la cadence, la profondeur ou
la phase de modulation); ii) en utilisant des techniques de masquage de modulation ou
d’interférence entre les indices d’AM et de FM (masquage simultané ou postérieur, au sein
ou entre bandes fréquentielles audio); iii) en comparant les capacités de détection,
discrimination ou identification d’indices d’AM et de FM entre différentes populations
d’auditeurs (sujets normo-entendants jeunes, sujets normo-entendants agés et sujets

35




malentendants jeunes ou agés); ou encore iv) en caractérisant le développement des
capacités de détection, discrimination ou identification auditive depuis la naissance jusqu’a
I’age adulte. En neurophysiologie, différentes mesures neuronales sont utilisées pour
identifier la maniére dont ces indices sont traités. Elles ne seront que brievement décrites
dans cette these. Ces mesures s’appuient essentiellement sur I'estimation du taux de
décharges moyen (le nombre de potentiels d’action évoqués par différents cycles de
modulation) et le taux de synchronisation des trains de potentiels d’action sur I’enveloppe
temporelle ou la structure temporelle fine. De nombreuses autres mesures peuvent en étre
dérivées.

Néanmoins, de nombreux débats perdurent quant a la maniere dont les indices d’AM et de
FM sont encodés dans les réponses du nerf auditif humain en termes d’indices neuronaux
d’enveloppe et de structure fine comme mentionné a la fin du chapitre précédent. En effet,
ces études démontrent qu’il n’existe pas de correspondance exacte entre les indices d’AM
(ENVp) et de FM (TFSp) véhiculés par le signal acoustique et I'enveloppe temporelle (ENVy)
et la structure temporelle fine (TFSy) neurales des réponses du nerf auditif ou du tronc
cérébral (Heinz & Swaminathan, 2009 ; Shamma & Lorenzi, 2013).

Aujourd’hui, les mécanismes sensoriels de codage sensoriel et de traitement central de I’AM
sont suffisamment bien compris pour déboucher sur des modeéles informatiques (dits
« computationnels ») capables de prédire les capacités de détection, de discrimination et
d’identification de sujets humains normo-entendants avec une précision remarquable (Dau,
1996 ; 1997a; 1997b ; Ewert & Dau, 2000 ; 2004 ; Biberger & Ewert, 2016 ; Wallaert et al.,
2017, 2018). La nature exacte des mécanismes de codage sensoriel et de traitement central
de la FM, quant a elle, fait encore débat. Toutefois, de nombreuses données issues d’études
psychophysiques, neurophysiologiques et de simulation militent en faveur de l'idée selon
laquelle les mécanismes responsables de I'’encodage de I’AM et de la FM se recoupent
partiellement, et ce tout au moins pour les indices de FM qualifiés de « rapides » (>5-10 Hz ;
Zwicker, 1952 ; Saberi & Hafter, 1995; Moore & Sek, 1996; Shamma & Lorenzi, 2013 ;
Wallaert et al.,, 2018; Whiteford et al., 2020). Dans ce cas, les indices neuronaux
correspondraient principalement a des indices d’enveloppe temporelle (ENVy). D’autres
études suggerent que le codage sensoriel de la FM ferait appel a un deuxieme mécanisme de
nature purement temporelle (Siebert, 1970 ; Goldstein & Srulovicz, 1977 ; Moore & Sek, 1996;
Shamma & Lorenzi, 2013 ; Wallaert et al., 2018), et reposerait sur des indices neuronaux de
structure temporelle fine (TFSy).

L'importance de la dimension temporelle des signaux acoustiques se manifeste tres tot
pendant le développement typique au travers de la spécialisation anatomique et fonctionnelle
du systéme auditif (pour une revue, voir Joris et al., 2004). Une étude psychophysique récente
démontre que la capacité d’extraction de ces indices serait fonctionnelle dés I’age de six mois
de vie (Cabrera et al., 2015). Ce phénomeéne pourrait ainsi contribuer a I'apprentissage
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précoce du langage et fournir des informations utiles permettant de comprendre comment le
systeme auditif d’'un sujet adulte a acquis cette capacité remarquable de traitement des
signaux de communication.

Ce deuxieme chapitre a pour objectif de récapituler les principales théories actuelles décrivant
les mécanismes sensoriels responsables du traitement de I’AM (dans une premiére partie) et
de la FM (dans une seconde partie). Les résultats d’études psychoacoustiques menées chez
I’adulte ou I’enfant (études dites « développementales ») et d’études de modélisation
computationnelle sont présentés et discutés ci-dessous.

[.2.b. Traitement de I’AM par le systeme auditif

[.2.b.1. Traitement par le sujet normo-entendant adulte jeune

Un des moyens d’évaluer le codage sensoriel de I’AM par le systéeme auditif humain consiste
a estimer la capacité d’auditeurs normo-entendants a détecter les modifications d’amplitude
d’un son au cours du temps. Ceci est réalisé en mesurant les seuils et les performances de
détection de signaux modulés en amplitude. Le signal d’AM utilisé est généralement
synthétisé a partir d’un son pur (une onde sinusoidale) modulé par un autre son pur dont
I’équation est la suivante : s(t) = [1 + msin(2nf,,t)]sin (21f.t) (1)
Cette équation représente la forme de I'onde acoustique s(t) d’un son pur de fréquence
porteuse f., dont 'amplitude est modulée par une fonction de modulation (la modulante) de
cadence plus lente (f;,) a une profondeur de modulation m comprise entre 0 et 1. Lorsque f.
est largement supérieur a f,, le premier terme [1+msin(2mf,, t)] constitue I'enveloppe
temporelle d’amplitude du signal. Plusieurs types de porteuses peuvent étre utilisées : i) un
son pur [comme c’est le cas en (1)] ; ii) un train d’impulsions bréves (clics) ; ou encore iii) un
bruit a bande étroite ou large. Un son pur présente I'avantage de n’introduire aucune
fluctuation susceptible d’interférer avec la perception de I’AM cible, mais les composantes
spectrales latérales (sidebands) engendrées par la modulation (3 f.+f, et f.-f,, dans le cas
d’'une AM sinusoidale de cadence f;,;,) sont susceptibles d’étre détectées par I'observateur
lorsque la cadence de modulation est élevée et lorsque les composantes spectrales sont
résolues par les filtres cochléaires (Kohlrausch et al., 2000). En effet, la modulation
d’amplitude introduit des composantes spectrales (dites « composantes latérales ») de part
et d’autre de la fréquence porteuse f.. Plus la cadence de modulation est élevée, plus I'écart
entre f. et ces composantes latérales s’accroit (et ces derniéres sont susceptibles d’étre
détectées par un filtre cochléaire accordé sur une fréquence distincte de f.). Dans ce cas, la
modulation n’est plus pergue en tant que telle (i.e., de maniére temporelle, c’est-a-dire
dynamique), comme grace a un indice stationnaire de nature spectrale (et donc tonale). Un
bruit « porteuse » peut étre préféré a un son pur, car il masque potentiellement ces indices
spectraux — tout au moins lorsque la cadence de modulation est lente. Toutefois, un bruit a
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bande étroite présente des « fluctuations aléatoires intrinseques » dont le spectre de
modulation (de forme triangulaire) est déterminé par la largeur de bande du signal (Lawson
& Uhlenbeck, 1950). Ce type de porteuse s’avere utile pour sonder les mécanismes de
perception d’AM car ces fluctuations aléatoires sont susceptibles de masquer les modulations
cibles a détecter (Dau et al., 1997a ; 1997b). Enfin, un bruit large bande peut étre utilisé afin
d’empécher I'observateur de détecter les composantes spectrales individuelles du spectre du
stimulus (Viemeister, 1979) car le spectre a long terme d’un bruit blanc modulé en amplitude
est équivalent a celui d’un bruit blanc non modulé.
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Figure 21. Fonction de transfert de modulation temporelle (TMTF) mesurée sur des sujets normo-

entendants adultes avec un bruit large bande comme porteuse. La TMTF présente les seuils
(20logm, en ordonnée) en fonction de la cadence de modulation f,, (en abscisse). Les « bons »
seuils sont représentés en haut (e.g., -25 dB autour de 4 Hz), et les « mauvais » seuils en bas (e.g., -6
dB autour de 1000 Hz). Le plus mauvais seuil mesurable est de 0 dB (20logm avec m=1 ou 100%).
Extrait de Viemeister (1979).

La fonction décrivant la relation entre le seuil de détection d’AM (m ou 20logm au seuil) et la
fréquence de modulation f,, prend le nom de fonction de transfert de modulation
temporelle (TMTF) (Viemeister, 1979). Cette fonction, lorsqu’elle est mesurée avec un bruit
large bande comme porteuse (Viemeister, 1979), est essentiellement une fonction de type
passe-bas avec une fréquence de coupure autour de 50 Hz et une pente de 3 dB par octave
(i.e., les seuils de détection d’AM sont meilleurs pour des cadences de modulation lentes (e.g.,
10 Hz) que rapides (e.g. 100 Hz). La limite supérieure de détection de la modulation est de 1-
2 kHz. Cette fonction est représentée en figure 21. Cette fonction, lorsqu’elle est mesurée
avec un son pur comme porteuse (Kohlrausch et al., 2000), présente deux régimes distincts :
elle est essentiellement de type passe-bas avec une fréquence de coupure autour de 100-150
Hz, puis les seuils s’améliorent a des cadences de modulation plus élevées. Plus la fréquence
porteuse augmente, plus la cadence de modulation a partir de laquelle cette amélioration de
sensibilité est observée augmente. Cette fonction est représentée en figure 22.
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Figure 22. Fonction de transfert de modulation temporelle (TMTF) mesurée sur des sujets normo-
entendants adultes avec un son pur de fréquence égale a 1, 3, 5, 8 ou 10 kHz comme porteuse. Les
seuils sont relativement constants (et égaux a -30 dB) jusqu’a environ 100 Hz et se dégradent au-
dela, puis ils s’améliorent fortement. La fréquence a laquelle le seuil s’améliore augmente avec la
fréquence porteuse. La dégradation de sensibilité observée autour de 100 Hz révéle le fait que
Pacuité temporelle est limitée. L’amélioration de sensibilité observée au-dela de 100 Hz résulte de la
résolution des composantes spectrales latérales par les filtres cochléaires. Extrait de Kohlrausch et
al. (2000).

L’amélioration de sensibilité observée au-dela de 100-150 Hz résulte de la résolution des
composantes spectrales latérales (induites par la modulation) par les filtres cochléaires. Par
ailleurs, plus la fréquence porteuse augmente, plus la largeur des filtres cochléaires accordés
sur cette porteuse augmente (la bande passante des filtres cochléaires étant proportionnelle
a la fréquence centrale des filtres), et la résolution des composantes spectrales latérales
(induites par la modulation) par les filtres cochléaires diminue. La fréquence de coupure
(feutoff) a partir de laquelle les seuils de détection d’AM se dégradent est donc deux fois plus
basse avec un bruit large bande qu’avec un son pur. Ceci s’explique par les effets de masquage
de modulation produits par les fluctuations aléatoires intrinseques véhiculées par le bruit
porteuse (Dau et al., 1997a ; 1997b). Les seuils de détection d’AM se dégradent toutefois au-
dela de 100-150 Hz en I’'absence de telles fluctuations masquantes, suggérant que |'acuité
temporelle est limitée, la constante de temps associée a cette limitation étant d’environ 1 ms

(t=1/2nfeutoff).

Ces données de sensibilité a I’AM corroborent 'idée selon laquelle la détection d’AM est
soumise a deux processus sensoriels rétro-cochléaires successifs opérant sur I'enveloppe
temporelle neurale des signaux (ENVy). L'un des processus correspond une décomposition
de I'enveloppe neurale des signaux a bande étroite issus du filtrage cochléaire grace a un
banc de filtres accordés dans le domaine de I’enveloppe temporelle (Bacon & Grantham,
1989 ; Houtgast, 1989 ; Dau et al., 1997a; 1997b ; Lorenzi et al., 1997 ; Ewert & Dau, 2000 ;
Millman et al., 2002). Ces filtres sont relativement larges (leur facteur de qualité Q est de
I’ordre de 1 ; Ewert & Dau, 2000 ; Lorenzi et al., 2001) et la plus haute fréquence centrale de
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ces filtres est probablement de I'ordre de 120 Hz (Moore et al., 2009). Ces filtres - dont la
forme est déduite d’expériences de masquage de modulation - sont représentés en figure 23.
L'autre processus, indépendant du premier, correspond a un filtrage de type passe-bas de
I'enveloppe neurale avec une fréquence de coupure de I'ordre de 100-150 Hz (Kohlrausch et
al., 2000) (ou en d’autres termes, un processus d’intégration temporelle dont la constante de
temps est d’environ 1 ms). Cette modélisation du traitement d’AM dépasse les premiers
modeles de détection de modulation a base de « pattern d’excitation » cochléaires (Zwicker
1952) - et est compatible avec les données électrophysiologiques obtenues chez I'animal

humain ou non-humain dans les structures et circuits du tronc cérébral et du cortex auditif
(Joris et al., 2004).
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Figure 23. Seuils de détection d’AM masqués pour des cadences de modulation cibles de 4 Hz
(cercles), 16 Hz (carrés), 64 Hz (diamants) et 256 Hz (triangles). La profondeur de la modulation cible
au seuil est représentée en fonction de la cadence de ’AM masque. Extrait d’Ewert et Dau (2000).

La sensibilité a la modulation n’est pas uniquement déterminée par les caractéristiques de la
porteuse et la cadence de modulation. Elle n’est pas non plus déterminée uniquement par des
processus purement sensoriels. A titre d’exemple, les seuils de détection de modulation
s’améliorent (i.e., diminuent) lorsque le nombre de cycles de modulation augmente. Ce
phénomeéne prend le nom d’« intégration temporelle (Viemeister, 1979 ; Sheft & Yost, 1990)
et s’observe pour I’AM comme pour la FM (Hartmann & Klein, 1980). L’intégration temporelle
est interprétée comme résultant des propriétés du mécanisme central (cognitif) de prise de
décision dans la tache de détection. Il s’agirait soit d’'un mécanisme de combinaison
d’observations (looks) multiples (Viemeister & Wakefield, 1991), soit d’'un mécanisme
d’appariement de gabarit (Dau et al., 1997b), a savoir un mécanisme de nature
corrélationnelle, dont |'efficacité augmente avec le nombre d’échantillons qui lui sont
proposés. Dans le cas d’'un mécanisme d’appariement de gabarit, le sujet prend sa décision en
comparant la sortie de ses filtres de modulation en réponse a un signal donné a une
représentation interne stockée en mémoire a long terme (un gabarit ; template). Les travaux
de Wallaert et al. (2016, 2017, 2018) indiquent que I'intégration temporelle pour I’AM est plus
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importante pour une cadence de modulation de 20 Hz que pour une cadence de 2 Hz. Ceci est
interprété comme reflétant des limitations cognitives imposées par la mémoire auditive a
court terme, car pour un méme nombre de cycles, la durée du signal d’AM de cadence lente
est 10 fois supérieure a celle du signal d’AM de cadence rapide. La constante de temps de ce
registre de stockage des indices d’ENVy en mémoire a court terme est estimée a environ 1 s
(Ardoint et al., 2008).
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Figure 24. Performance de discrimination d’un changement de phase de départ d’une AM sinusoidale
(en abscisse) en fonction de la cadence de 'AM (en abscisse). La porteuse est un son pur de 5 kHz, la
durée de 'AM est de 500 ms et la profondeur d’AM est de 100%. Le paradigme est de type 3IAFC.
L’intervalle cible contient une AM sinusoidale dont la phase de départ est tirée aléatoirement entre
0 et 365° d’essai en essai. Les AM présentées dans les deux intervalles de comparaison présentent
une phase différant de ’'AM cible de 180°. Extrait de Dau (1996).

Enfin, un aspect important du traitement de I’AM est rarement discuté et pris en compte, a
savoir le fait que la capacité a suivre une AM dépend de sa cadence. En effet, les expériences
psychophysiques portant sur la sensibilité a la phase de départ d’une AM sinusoidale révelent
gue la capacité a discriminer des différences de phase se dégrade abruptement au-dela de 5
Hz et est abolie a partir de 10 Hz (Dau, 1996). Cette limite s’accorde bien avec le changement
de percept associé aux AM lentes vs. rapides. En dessous de cette cadence, I’AM est percue
comme une fluctuation de sonie. Au-dessus de cette cadence, I’AM évoque une sensation de
rugosité puis de hauteur. Ceci est illustré dans la figure 24 ci-dessus. Dans une version du
modele computationnel de traitement auditif utilisant un banc de filtres de modulation, ceci
se traduit par le fait que les basses cadences de modulation (< 10 Hz) sont transformées sans
aucune perte d'information sur la phase de modulation alors que pour les cadences de
modulation supérieures a 10 Hz, seule I'enveloppe temporelle des signaux en sortie des filtres
de modulation (i.e., la « venelope ») est analysée plus en détails (Dau et al., 1997).
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[.2.b.11.Etudes développementales

Les études comportementales tentant de caractériser la maturation des capacités de
détection d’AM chez I’enfant sont rares. Les résultats de ces études indiquent que les seuils
de détection d’AM tendent a diminuer (s"améliorer) avec I’age ; toutefois, certains résultats
semblent contradictoires : si certaines études indiquent que les seuils de détection d’AM
s’améliorent davantages a certaines cadences (lentes ou rapides), d’autres rapportent une
diminution des seuils sur 'ensemble des cadences testées (Hall & Grose, 1994; Lorenzi et al.,
2000 ; Banai et al., 2011 ; Dawes & Bishop, 2008; Peter et al., 2014 ; Buss et al., 2019 ; Cabrera
et al,, 2019 ; Walker et al., 2019).

Comme indiqué en figure 25 ci-dessous, Hall et Grose (1994) observent que les enfants de 4-
5 ans et 6-7 ans présentent des seuils de détection d’AM significativement plus élevés (plus
mauvais) que les adultes et ce pour toutes les cadences de modulation testées comprises
entre 5 et 200 Hz. Par contre, les seuils de détection d’AM ne different pas significativement
entre les enfants de 9-10 ans et les adultes. Point important, les TMTF des différents groupes
se superposent parfaitement, indiquant que la forme passe-bas des TMTF — et donc I'acuité
temporelle auditive — a atteint son niveau adulte des 4-5 ans. Des mesures de TMTF obtenues
sur le nourrisson corroborent cette conclusion en suggérant que I'acuité temporelle pourrait
étre mature bien plus tot, a savoir dés les premiers mois de vie (Walker et al., 2019).
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Figure 25. Fonctions de transfert de modulation temporelle (TMTF) résultant d’ajustements
(moindres carrés) aux données empiriques moyennes obtenues sur 4 groupes d’dge. Ces fonctions
sont superposées dans la partie basse du graphe afin de démontrer la similitude des formes des
fonctions. Extrait de Hall et Grose (1994).

Les résultats de Peter et al. (2014) représentés en figure 26 ci-dessous different de ceux
obtenus par Grose et Hall (1994) ou Walker et al., (2019). Cette étude porte sur trois groupes
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d’auditeurs (le premier agé de 8 a 10 ans, le second agé de 12 a 17 ans et le troisiéme agé de
18 a 32 ans). Les mesures révelent des effets développementaux limités a la cadence la plus
lente de 4 Hz.
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Figure 26. Fonctions de transfert de modulation temporelle (TMTF) de trois groupes d'auditeurs. Le
groupe | est constitué de 10 enfants dgés de 8 a 10 ans ; le groupe Il est constitué de 10 enfants dgés
de 12 a 17 ans et le groupe Il est constitué de 10 adultes Ggés de 18 a 32 ans. Les cercles, triangles
et losanges indiquent les seuils de détection moyens pour chaque cadence de modulation.
L’astérisque indique la cadence de modulation pour laquelle les groupes différent. Extrait de Peter
etal. (2014).

En effet, comme le montre la figure 26, les seuils de détection dAM a 4 Hz sont
significativement plus élevés (moins bons) chez les enfants les plus jeunes (agés entre 8 et 11
ans) que chez les adolescents (12-18 ans) et les adultes. Ceci suggére que leur capacité a
détecter une AM Jente n’est pas arrivée a maturation avant 'age de 12-18 ans. Peter et al.
(2014) n’observent pas d’effet développemental pour les autres cadences de modulation
testées (8, 16, 32, 64 et 128 Hz).

Contrairement a ces derniers résultats, d’autres études indiquent que les seuils de détection
d’AM mesurés pour une cadence rapide s’améliorent plus lentement avec I’age que pour une
AM lente. L'étude de Moore et al. (2011) dont les résultats sont représentés en figure 27
démontre ainsi que les seuils de détection d’'une AM rapide de 125 Hz s’améliorent plus
lentement avec I'age qu’une AM lente de 8 Hz.
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Figure 27. Boites a moustaches comparant la médiane et la variabilité des seuils de détection d’AM
entre différents groupes d’dge. Les points extrémes correspondent aux observations extrémes ou
aberrantes. Extrait de Moore et al. (2011).

Ces résultats sont conformes a ceux obtenus par Buss et al. (2019) dans une étude mesurant
les seuils de détection d’AM a trois cadences de modulation différentes (16, 64 et 256 Hz) chez
des enfants agés entre 5 et 11 ans et des adultes. Les résultats de cette étude indiquent que
la détection d’AM s’améliore avec I’age aux cadences rapides (64 et 256 Hz) mais pas a la
cadence lente (16 Hz).

Contrairement aux conclusions de I’étude de Hall et Grose (1994) et Walker et al. (2019), ces
dernieres études suggérent que les trajectoires développementales different selon la cadence
d’AM (ou tout au moins entre cadences lentes et rapides). Ces dissociations sont compatibles
avec I'hypothese d’une sélectivité dans le traitement d’AM (Houtgast, 1989 ; Bacon &
Grantham, 1989 ; Dau et al., 1997). Certains résultats peuvent également étre interprétés
comme révélant une amélioration de I'acuité temporelle pendant les premiéres années de
vie. Enfin, I'amélioration globale de la sensibilité a I’AM observée par certains auteurs comme
Hall et Grose (1994) ou Cabrera et al. (2019) entre environ 5 ans et I’dge adulte peut étre
interprétée comme reflétant une amélioration de I’ « efficacité de traitement (processing
efficiency) » de I’AM, a savoir la capacité a utiliser optimalement les indices sensoriel d’AM
(ENVy) dans une tdche de détection. Cette optimalité peut étre réduite par des facteurs
stochastiques (le bruit interne, qui sera défini plus loin dans cette these), et des facteurs
déterministes liés aux limites dans les capacités de mémorisation, de sélection attentionnelle,
ou encore de prise de décision (Cabrera et al., 2019).

[.2.c. Traitement de la FM par le systéme auditif

[.2.c.i. Traitement par le sujet normo-entendant adulte jeune

Si les mécanismes de traitement de I’AM font aujourd’hui I’objet d’un consensus au sein de la
communauté des sciences de I’audition, cela n’est pas encore le cas pour le traitement auditif
de la FM, pour lequel deux mécanismes sensoriels sont encore opposés et débattus:
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i) Zwicker (1952) et Maiwald (1967a, b) suggerent qu’un seul et méme mécanisme de nature
spatiale (tonotopique) est impliqué dans le traitement de I’AM et de la FM. Ce mécanisme est
basé sur le concept de pattern d’excitation — a savoir le niveau d’excitation neuronale moyen
(i.e.,lasortie intégrée dans le temps) des filtres cochléaires en réponse a un son donné (Moore
& Glasberg, 1983 ; 1987). Zwicker et Maiwald supposent que les changements dynamiques
des sons en amplitude ou en fréquence sont détectés a partir des variations du niveau
d’excitation neuronale produit au sein du systéeme auditif périphérique sur la pente basse
fréquence (pour la FM) ou haute fréquence (pour I’AM) du pattern d’excitation évoqué par le
signal modulé. En d’autres termes, I'atténuation différentielle des filtres cochléaires convertit
les variations de FM en variation d’AM (et donc d’excitation sensorielle) a la sortie des filtres
cochléaires. Les filtres accordés en dessous de cette fréquence porteuse sont optimaux pour
la détection de FM car les variations d’excitation neuronale — encodées par des changements
de taux moyen de décharge dans les neurones auditifs - sont maximales a cet endroit. Notons
que le modele du banc de filtres de modulation développé plus récemment par Dau et al.
(1997) inclut implicitement un tel mécanisme spatial (i.e., tonotopique), mais en lui conférant
un aspect dynamique, prenant en compte la nature précise des indices temporels. Ce
mécanisme est en quelque sorte « spatio-temporel ». En effet, dans le modele du banc de
filtres de modulation, tout son est initialement décomposé par un banc de filtres cochléaires,
puis démodulé par un banc de filtres de modulation et un filtre passe-bas. Toute variation
d’enveloppe temporelle neurale (ENVy) engendrée par le signal de FM en sortie des filtres
cochléaires puis des filtres de modulation sera alors susceptible d’étre détectée par le
mécanisme décisionnel, qu’il s’agisse d’un appariement de gabarit utilisant I'information de
phase d’enveloppe ou d’un simple changement de puissance de modulation.

ii) A contrario, d’autres études (e.g., Feth, 1972 ; Coninx, 1978 ; Demany & Semal, 1986 ;
Moore & Sek, 1996) supposent que I’AM et la FM d’un son donné sont détectées par deux
mécanismes indépendants : un mécanisme basé sur un code purement temporel utilisant les
informations neurales représentées par verrouillage en phase des décharges des neurones
auditifs périphériques ou du tronc cérébral sur la structure temporelle fine des sons (TFSy, ces
informations étant supposées étre encodées uniquement pour des fréquences porteuses
basses (<1-4 kHz) et des cadences de modulation lentes (<5 Hz)) et un mécanisme spatial
(tonotopique) basé sur les indices de pattern d’excitation dans les autres cas. Les données
électrophysiologiques unitaires obtenues par Paraouty et al. (2016) dans le noyau cochléaire
antéroventral du cochon d’inde suggerent que le mécanisme temporel pourrait étre
opérationnel pour des cadences de modulation plus élevées que celles postulées par ces
auteurs. En tout cas, I'incapacité a utiliser des informations de TFSy évoquées par une FM
rapide (> 5 Hz) et portée par un son pur de fréquence inférieure a 1-4 kHz — incapacité mise
sur le compte d’une forme d’« inertie » (sluggishness) dans les traitements — résulterait donc
de limitations centrales, intervenant au-dela du tronc cérébral bas.
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Figure 28. Seuils de détection de FM avec (cercle) et sans (carré) AM interférente représentés en
fonction de la fréquence de modulation. L’axe des ordonnées indique les seuils de détection de FM
exprimés comme la différence créte a créte divisée par la fréquence centrale. L’axe des abscisses
indique la fréquence de modulation exprimée en Hertz. Chaque graphe illustre les résultats pour une
fréquence porteuse spécifique (valeur f. indiquée en haut de chaque graphe). Les deux encadrés
rouges indiquent deux conditions expérimentales testées dans notre recherche doctorale. Dans la
premiére condition testée (encadré gauche), I'ajout d’une AM de phase aléatoire (employée afin de
perturber le codage spatial dans la tdche de détection de FM) n’affecte pas significativement le seuil
de détection de FM a une cadence de modulation lente (2 Hz) et une fréquence porteuse basse (500
Hz). Par contre, le seuil de détection de FM se dégrade a mesure que la cadence de modulation
augmente (les deux courbes se séparent lorsque la cadence de modulation augmente, la séparation
étant maximale pour une cadence de 20 Hz (encadré de droite)). Ceci est conforme avec I’hypothése
d’un double mécanisme : lorsque la fréquence porteuse est basse (<1-4 kHz), la détection de FM
dépendrait principalement d’un mécanisme de codage temporel pour des fréquences de modulation
lentes (<5 Hz) et d’un mécanisme spatial pour des fréquences de modulation rapides (>5 Hz). Extrait
de Moore et Sek (1996).

Dans une tache a deux alternatives en choix forcé, Moore et Sek (1996) mesurent les seuils de
détection d’une FM sinusoidale en présence d’une AM sinusoidale interférente (de méme
cadence que la FM, mais de phase aléatoire d’essai en essai) ou en l'absence d’AM
interférente au sein des deux intervalles. L'AM interférente est introduite afin de limiter la
possibilité d’utiliser des indices spatiaux de pattern d’excitation. Différentes fréquences
porteuses (0.25-6 kHz) et fréquences de modulation (2, 5, 10 et 20 Hz) sont utilisées afin
d’évaluer le réle du mécanisme de verrouillage en phase sachant que la limite de ce
mécanisme est estimée autour de 1-4 kHz chez I’humain (Verschooten et al., 2019). La figure
28 ci-dessus présente les seuils de détection de FM en fonction de la cadence de modulation
pour les deux conditions expérimentales testées (FM seule (carrés) ou FM en présence d’AM
(cercles)). D’une maniére générale, les seuils de détection de FM seule (en I'absence d’AM)
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changent trés peu en fonction de la cadence de modulation. Ces seuils augmentent plus
nettement avec la cadence de modulation lorsque la porteuse est égale a 2 kHz et diminuent
lorsque la porteuse est égale a 6 kHz. Ces observations sont en accord avec les résultats de
Sek et Moore (1995) et corroborent I’'hypothése d’'un mécanisme de verrouillage en phase sur
la structure temporelle fine des sons pour des porteuses basses et des cadences lentes. L’ajout
de I’AM interférente dégrade généralement les seuils de détection de FM. Dans les conditions
ou la porteuse est basse (comprise entre 0.25 kHz et 2 kHz), la dégradation est minimale
lorsque la cadence de modulation de FM est lente (e.g., 2 Hz) et augmente avec la cadence de
modulation pour culminer a 20 Hz, la plus rapide cadence de FM testée. Dans les conditions
oU la porteuse est élevée (4-6 kHz), la dégradation produite par I’AM est relativement
constante quelle que soit la cadence de FM. Ces résultats s’accordent avec I’hypothése d’un
double mécanisme temporel et spatial (code tonotopique) pour la détection de FM. Le
mécanisme temporel dominerait dans une seule condition, a savoir lorsque la fréquence
porteuse est basse (car le mécanisme de verrouillage en phase n’est opérant qu’en dessous
de 1-4 kHz) et lorsque la cadence de modulation est lente (car le mécanisme de lecture des
indices de verrouillage en phase est supposé souffrir d’'une certaine « inertie » (sluggishness)).
Le mécanisme spatial (tonotopique) - quant a lui - dominerait dans deux conditions : i) lorsque
la fréquence porteuse est élevée (car le mécanisme de verrouillage en phase n’est plus
opérant) et ii) lorsque la fréquence porteuse est basse et la cadence de modulation est rapide
(rendant le mécanisme de lecture des indices de verrouillage en phase inopérant).

Paraouty et al. (2016) et King et al. (2019) étendent ces travaux princeps et précisent les effets
d’interférence entre AM et FM en combinant mesures psychophysiques et modélisation
informatique basée sur différentes versions d’un modele auditif utilisant un banc de filtre de
modulation. Dans I’étude menée par Paraouty et al. (2016), les seuils de détection sont
mesurés pour trois catégories d’auditeurs (sujets normo-entendants jeunes, sujets normo-
entendants agés de 46 a 67 ans, sujets malentendants agés de 46 a 67 ans). King et al. (2019)
limitent leur investigation a des sujets normo-entendants jeunes. Les effets perceptifs
d’interférence rapportés par Moore et Sek (1996) entre AM et FM sont observés dans chaque
étude: la détection de FM est effectivement altérée en présence d’AM ; réciproquement, la
détection d’AM est altérée par la présence de FM. Toutefois, I’'ensemble de ces résultats n’est
pas correctement simulé a I'aide de modéles computationnels utilisant uniquement des
indices d’enveloppe temporelle neurale (ENVy), a savoir des indices dynamiques de pattern
d’excitation. Plus précisément, les modeles prédisent des effets d’interférence bien plus
élevés que ceux observés sur les sujets entendants et malentendants. Ceci suggere qu’un
autre mécanisme (peut-étre temporel) intervient dans le codage de FM, réduisant ainsi les
effets d’interférence.
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D’une maniére générale,

- Lorsque la porteuse est inférieure a 4 kHz et lorsque la cadence de modulation est
trés basse (<5-10 Hz), la FM serait essentiellement détectée grace a un mécanisme
temporel utilisant des indices neuronaux de verrouillage en phase (TFSy).

- Lorsque la porteuse est élevée (>1-4 kHz) ou encore lorsque la cadence de
modaulation est rapide (>5-10 Hz) et ce quelle que soit la fréquence de la porteuse, la
FM serait détectée grace a un autre mécanisme de nature spatio-temporelle utilisant
les indices neuronaux d’enveloppe temporelle (ENVy) obtenus par reconversion FM-
AM en sortie du filtre cochléaire.

- Cette dépendance spécifique des mécanismes temporels et spatio-temporels vis-a-
vis de la fréquence porteuse et de la cadence de modulation expliquent les effets de
masquage produits par une AM interférente sur la détection d’'une FM cible et vice
et versa.

Toutefois, d’autres résultats ne corroborent pas I’hypothése d’un double code pour le
traitement de la FM. Notamment, certaines expérimentations animales indiquent que les
patterns de décharge unitaire de neurones du cortex auditif primaire sont similaires en
réponse a une AM et a une FM (e.g., Eggermont, 1994 ; Liang et al., 2002). Ceci suggere qu’il
n’existe pas d’unité neuronale corticale spécialisée dans le traitement d’un type spécifique de
modulation temporelle. Par ailleurs, des expériences de neuroimagerie utilisant la technique
d’imagerie par résonance magnétique (IRM) fonctionnelle indiquent que les mémes régions
du cortex auditif primaire répondent a ces deux types de modulation chez I’homme (Hart et
al., 2003).

Une étude corrélationnelle menée sur une cohorte importante de sujets remet également en
cause I"hypothése des deux codes pour la perception de la FM. Whiteford et Oxenham (2015)
utilisentici une approche « différentielle » basée sur I’étude des différences individuelles dans
un groupe de 100 sujets normo-entendants jeunes afin de tester cette hypothése. Les seuils
de détection de FM individuels mesurés pour une cadence lente (1 Hz) et une cadence rapide
(20 Hz) avec une porteuse de 500 Hz sont comparés a i) des mesures de seuils de détection
d’AM réalisées dans les mémes conditions et d’autres mesures binaurales ou monaurales
susceptibles de refléter : ii) la précision du codage temporel basé sur le verrouillage en phase
(seuils de discrimination de différence interaurale de temps (ITD) ouiiii) la précision du codage
spatial par la mesure de sélectivité fréquentielle (réalisée grace a une mesure de masquage
proactif). Les résultats de cette étude ne s’accordent pas avec I'idée d’un double-code pour la
détection de FM. En effet, toutes les mesures de seuils de détection d’AM et de FM s’aveérent
étre corrélées les unes avec les autres. Par ailleurs, les corrélations observées entre les
différentes mesures ne sont pas plus importantes pour celles censées refléter les capacités de
verrouillage de phase (par ex. la détection de FM lente et |a sensibilité aux ITD), ou pour celles
censées refléter la précision du codage spatial (la détection FM rapide et les patterns de
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masquage). Whiteford et al. (2017) étendent cette premiere investigation a une population
de 85 sujets dont I’dge est compris entre 20 et 79 ans. A nouveau, les seuils de détection de
FM et d’AM sont corrélés les uns aux autres. L’age est plus fortement corrélé a la sensibilité a
la FM qu’a la sensibilité a I’AM, mais I'effet de I’age s’avere similaire pour la détection de FM
lente et rapide. Nous reviendrons plus loin sur les effets du vieillissement.
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Figure 29. Corrélations partielles entre la pente du pattern de masquage (en abscisse) et le seuil de
détection de FM (ordonnée) pour une FM lente (A et B) et rapide (C et D), aprés prise en compte de
la part de variance due a I'audibilité et a I'dge. Extrait de Whiteford et al. (2020).

Enfin, dans une troisieme étude menée sur une cohorte de 56 sujets dont 47 présentent une
perte auditive neurosensorielle, Whiteford et al. (2020) montrent que les seuils de détection
de FM lente et rapide sont corrélés de maniére forte (et égale) aux pentes « basse fréquence »
des patterns de masquage (cf. figure 20 ci-dessus) révélant ainsi une relation entre sélectivité
fréquentielle et sensibilité a la FM lente et rapide. Les analyses de régression linéaire multiple
montrent que |'effet combiné de |'audibilité, de I'age, de la sensibilité a I'AM et des pentes des
patterns de masquage rend compte de plus de 50 % de la variance totale des seuils de
détection de FM lente et rapide. Ces résultats suggerent donc que /’efficacité du codage de la
FM lente dépend de la sélectivité du filtrage cochléaire, comme prédit par un mécanisme
spatio-temporel unique utilisant les indices d’ENVy issus de la conversion de la FM en AM a la
sortie des filtres cochléaires.
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Dans une expérience complémentaire, Whiteford et al. (2020) mesurent la capacité de 20
sujets normo-entendants jeunes a percevoir des différences de cohérence (un décalage de
phase) entre deux AM sinusoidales de méme cadence appliquées respectivement a deux sons
purs de fréquences audio distinctes et faisant office de porteuse. Cette expérience est réalisée
afin de simuler le codage purement spatial de la FM sur des sujets normo-entendants. La
différence de phase a percevoir entre ces deux AM est constante et égale a 180°. Les
fréquences porteuses sont séparées de 2/3 ou 4/3 d’octaves. Une bande de bruit est
présentée entre les deux porteuses afin d’éliminer tout indice acoustique de fréquence
instantanée (TFSp) produit par ces deux sinusoides faisant office de porteuse lorsqu’elles sont
présentées simultanément. Les auteurs observent que les performances de discrimination des
participants sont moins bonnes pour des fréquences porteuses élevées et pour des cadences
d’AM rapides, deux aspects de la détection de FM (limites du verrouillage en phase et
« inertie (sluggishness)») généralement attribués aux limites dans les capacités de codage des
indices de TFSy évoqués par une FM. Ces résultats corroborent donc I’hypothése selon
laquelle une FM lente appliquée a une porteuse basse fréquence serait détectée a partir des
indices d’ENVy résultant de la conversion de la FM en AM a la sortie des filtres cochléaires
plutdt que par des indices de TFSy.

Ces derniers résultats s’opposent a ceux obtenus par Moore et Sek (2019) et illustrés en figure
30 ci-dessous. Cette étude démontre que : i) la capacité de discrimination entre une AM et
une FM de méme cadence appliquées a une porteuse basse fréquence de 1 kHz et présentées
au méme niveau de détectabilité (d’ ; e.g., d’=1) est meilleure pour une cadence lente (2 Hz)
que pour une cadence rapide (10 Hz); ii) cet effet ne peut s’expliquer en terme de perte de
sensibilité a une différence de phase d’AM évoquée par la FM sur les pentes basse et haute
fréquence du pattern d’excitation lorsque I’AM est rapide car la capacité a discriminer un
changement de phase d’AM de cette nature est au niveau du hasard lorsque I'’AM est
présentée aux profondeurs de modulation permettant aux sujets de discriminer aisément AM
et FM. Comme pour l'expérience de Whiteford et al. (2020), les auteurs mesurent la
performance de discrimination d’un décalage de phase de 180° entre deux AM quasi-
trapézoidales de méme cadence appliquées respectivement a deux porteuses sinusoidales de
762 et 1296 Hz, avec une bande de bruit entre les deux porteuses afin de masquer tout indice
intra-canal. Cette performance est mesurée pour des cadences d’AM comprises entre 2 et 20
Hz. Les performances de discrimination de phase d’AM sont relativement constantes pour les
cadences d'AM de 2 a 10 Hz, mais se dégradent a 20 Hz. La performance de discrimination est
proche du niveau de réponse au hasard (d’<0.5) pour les profondeurs d’AM proches (et juste
supérieures) au seuil de détection d’AM. Pour ces valeurs de profondeurs, la discrimination
entre une AM et une FM est bien supérieure au hasard. En d'autres termes, les participants
normo-entendants jeunes peuvent distinguer I'AM de la FM a une cadence de 2 Hz pour des
profondeurs de modulation ou la discrimination de phase d’AM est proche du hasard. Ce
résultat suggere a nouveau que I'hypothése d’un mécanisme spatial basé sur la conversion de
la FM en AM ne peut expliquer la discrimination AM-FM a une cadence de 2 Hz.
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Figure 30. Fonctions psychométriques pour la discrimination d’un décalage de phase d’AM entre
deux porteuses. Chaque figure correspond aux fonctions psychométriques mesurées a une cadence
d’AM différente (de 2 a 20 Hz). Dans chaque figure, les courbes (cercles et carrés ouverts)
représentent les fonctions psychométriques moyennes obtenues sur I'ensemble des sujets normo-
entendants jeunes de I'étude. Ces fonctions présentent la sensibilité (d’, en ordonnée) en fonction de
la profondeur d’AM (20logm, en abscisse). Les cercles correspondent aux données obtenues avec
un bruit masquant inséré entre les deux porteuses ; les carrés correspondent aux données obtenues
sans bruit masquant. Les étoiles fermées et ouvertes indiquent les valeurs de profondeur (20logm)
correspondant au seuil de détection de I’AM (étoile fermée : d’=0.78 ; étoile ouverte : d’=1). Les
données de discrimination entre AM et FM a 2 et 10 Hz sont reproduites dans deux figures (courbes
avec losanges ouverts). Extrait de Moore et Sek (2019).
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[.2.c.i1. Etudes développementales

Quelques études comportementales complétent celles décrites plus haut en évaluant la
maturation de la sensibilité a la FM chez I’enfant. Dans une étude menée sur une cohorte de
98 enfants agés entre 6 et 10 ans et 18 adultes, Dawes et Bishop (2008) mesurent le
développement de la capacité a détecter une FM sinusoidale a I'aide d’une procédure
adaptative en choix forcé. La porteuse est de 500 Hz pour la FM de cadence égale a 2 ou 40
Hz et de 1000 Hz pour la FM de cadence égale a 240 Hz. Les résultats de cette étude présentés
en figure 31 ci-dessous indiquent que les trajectoires développementales different entre la
FM la plus rapide et les FM les plus lentes. En effet, le seuil de détection d’'une FM de 240 Hz
atteint le niveau adulte dés 7 ans, alors qu’il n’atteint ce niveau qu’a partir de 9 ans a 2 et 40
Hz. Les enfants sont donc plus précoces dans le traitement des indices de FM rapides.
Toutefois, aucune différence n’apparait dans les trajectoires développementales observées a
2 et 40 Hz. Ces données confirment celles d’'une autre étude menée par Sutcliffe et Bishop
(2005).
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Figure 31. Seuils de détection de FM représentés par des boites a moustaches (en ordonnée) en
fonction de I’dge (en abscisse). La médiane est indiquée par une ligne blanche horizontale. Les bords
des cases correspondent aux quartiles supérieur et inférieur. Extrait de Dawes et Bishop (2008).

Une autre étude menée par Banai et al. (2011) évalue deux aspects de la performance de
détection d’AM et de FM dans une tache adaptative chez des enfants et des adultes: la
« performance moyenne » (i.e., le seuil) et une mesure dénommée « performance
consistency » (la variabilité intra-individuelle estimée par I’écart-type calculé sur les derniéres
inversions de I'escalier psychophysique). Notons que cette deuxiéme mesure est reliée a la
variance du bruit interne pour la tache en question. Nous reviendrons plus loin sur cette
notion. Les seuils de détection de FM sont évalués pour trois cadences de modulation (2, 20
et 240 Hz) et une porteuse de 1000 Hz a I'aide d’une procédure adaptative a 3 alternatives en
choix forcé. Les trajectoires développementales obtenues sont comparées pour la détection
d’AM et de FM chez 12 jeunes enfants (8-10 ans) et 11 pré-adolescents (11-12 ans). Les
résultats présentés en figure 32 indiquent que la détection de FM atteint le niveau adulte
estimé par ces deux mesures dés I'dge de 8 ans, tandis que la détection d’AM n’arrive a
maturité qu’a partir de 11-12 ans et continue a s’améliorer sans pour autant changer en

52



termes de variabilité (écart-type) et donc de niveau de bruit interne. De plus, les données
individuelles des enfants indiquent que le degré d’immaturité des seuils de détection moyens
et de « performance consistency » ne sont pas corrélés entre les taches de détection d’AM et
de FM. L'ensemble de ces résultats suggere que les trajectoires développementales pour la
détection d’AM et de FM sont partiellement distinctes. Par conséquent, différents mécanismes
semblent responsables de la maturation de la capacité a détecter AM et FM.
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Figure 32. Performance de détection d’AM (figures de gauche) et de FM (figures de droite) pour
différents groupes d'dge. La rangée du haut représente la performance moyenne (le seuil). La ligne
du bas représente la variabilité individuelle (ou « performance consistency »). Chaque colonne
représente une cadence de modulation (premiére colonne: 2 Hz, deuxiéme colonne: 20 Hz,
troisieme colonne: 240 Hz). Le groupes d’dge (8-10 ans ; 11-12 ans ; 17-27 ans) est représenté en
abscisse. La performance moyenne exprimée en termes de profondeur de modulation (rangée du
haut) ou par la cohérence de la performance (rangée du bas) est représentée en ordonnée. Extrait
de Banai et al. (2011).

1.2.d. Des mode¢les de traitement de modulation

Pris ensemble, ces résultats psychophysiques obtenus chez I’adulte normo-entendant jeune
ou agé et chez I’enfant pointent vers deux mécanismes distincts, 'un de nature purement
temporelle, I'autre de nature spatio-temporelle, tous deux étant impliqués dans le codage et
la perception des indices d’AM et de FM. Ces mécanismes représenteraient AM et FM en
termes d’indices neuronaux de TFSy et d’ENVy au sein du systeme auditif périphérique et du
tronc cérébral bas. Cette conception implique deux architectures ou voies de traitement
distinctes.

1-Celle impliquée dans la représentation de I’AM et de la FM rapide ainsi que de la FM lente
portée par des composantes fréquentielles haute fréquence (>1-4 kHz) fait aujourd’hui I’objet
d’un consensus. Cette architecture de traitement met I'accent sur les traitements spatio-
temporels et est dénommée « modeéle a banc de filtres de modulation » (Dau et al., 1997) car
elle encode ces informations d’AM et de FM sous la forme d’indices d’ENVy. Dans cette
architecture, I'information de fréquence instantanée (TFS) est éliminée au moment de I'étape
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de démodulation. Cette architecture peut se décliner de deux manieres selon qu’elle conserve
ou non l'information de phase d’enveloppe.
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Figure 33. Modéle a banc de filtres de modulation de type « PEMO ». Le traitement du signal
acoustique est réalisé en plusieurs étapes : filtrage par I'oreille externe et moyenne, suivi d’une
décomposition dans le domaine audio-fréquentiel via un banc de filtres non linéaire. La sortie de ces
filtres est compressée en amplitude, redressée, puis expansée et transformée par un mécanisme
d’adaptation rehaussant les éléments transitoires. L’enveloppe temporelle en sortie de chaque canal
fréquentiel audio est ensuite extraite via un filtrage passe-bas et une batterie de filtres de
modulation (un banc de filtre par canal audio-fréquentiel). Les enveloppes temporelles ainsi extraites
sont dégradées par un bruit interne additif et soumise a un mécanisme de décision de nature
corrélationnelle (« optimal detector ») opérant par appariement de gabarit (le gabarit est une
représentation du signal a détecter stockée en mémoire a long terme). Extrait de Jepsen et al. (2008).

La version de ce modele conservant I'information de phase d’enveloppe en sortie des filtres
de modulation (et ce pour les filtres accordés sur des cadences inférieures a 5-10 Hz) utilise
un mécanisme de décision basé sur un appariement de gabarit. Elle prend parfois le nom de
PEMO (pour « perception model » ; Dau et al., 1997 ; Jepsen et al., 2008). Le schéma en figure
33 illustre les grandes étapes du modele PEMO. La version de ce modele éliminant
I'information de phase d’enveloppe n’utilise que les indices de puissance moyenne
d’enveloppe temporelle calculés en sortie des filtres de modulation comme mécanisme de
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décision. Elle perd donc une partie des informations dynamiques du signal. Elle prend le nom
d’EPSM (pour « envelope power spectrum model » ; Ewert & Dau, 2000).
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Figure 34. Modeéle a double voie. Le traitement du signal acoustique est réalisé en plusieurs
étapes. Les signaux (AM ou FM, ou encore signaux mélangeant AM et FM) sont présentés a un banc
de filtres cochléaires. La sortie des filtres cochléaires est redressée et filtrée en passe-bas en-dessous
de 1 kHz afin de respecter les limites du verrouillage en phase des fibres du nerf auditif. La voie de
gauche (rate/ENV) traite les signaux résultants a la maniére du modéle a banc de filtres de
modulation décrit en figure 31. La voie de droite (TFS) extrait les indices de fréquence instantanée
des mémes signaux. Chaque voie posséde sa propre source de bruit interne (Eyoise ; TFSnoise). Un indice
de sensibilité est calculé a la sortie de chaque voie. Ces indices sont combinés afin de prendre la
décision finale par comparaison a un seuil (un critére). Extrait d’Ewert et al. (2020).

2-L’architecture de traitement impliquée dans la représentation de la FM lente portée par des
composantes fréquentielles basse fréquence (<1-4 kHz) n’a fait I’objet que d’une seule forme
de modélisation computationnelle (Ewert et al., 2020). Le mécanisme représentant AM et FM
sous la forme d’indices de TFSy extrait les variations de fréquence instantanée a la sortie des
filtres cochléaires par estimation des intervalles inter-spikes (ISI, intervalles de temps entre
passages a zéro successifs). Cette architecture de traitement est dénommée « modéle a
double voie » (Ewert et al., 2020) car elle encode ces informations d’AM et de FM sous la
forme d’indices d’ENVy et de TFSy grace a des mécanismes (« voies ») distincts, puis elle
combine ces indices afin de prendre une décision finale. Le schéma en figure 34 illustre les
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grandes étapes du modele « a double voie ». La voie extrayant AM et FM sous forme d’indices
de TFSy a partir de I'estimation des ISI correspond a la voie de droite (« TFS path »). La voie
extrayant AM et FM sous forme d’indices d’ENVn (« ENV path ») correspond a une
implémentation du modele EPSM décrit plus haut. Notons que chaque voie possede sa propre
source de bruit interne additif. Nous reviendrons plus loin sur ce point.
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Figure 35. Seuils de détection d’AM (en haut) et de FM (en bas) en fonction de la cadence de
modulation, pour deux fréquences porteuses (f .=0.5 et 5 kHz) et deux durées de présentation des
stimuli (0.5 et 1 sec). Les traits noirs connectant des symboles ouverts noirs correspondent aux
données empiriques obtenues sur des sujets normo-entendants jeunes. Les courbes de couleur
correspondent aux données simulées par différentes implémentations du modéle a banc de filtres de
modulation, PEMO. Les simulations présentées dans les figures de gauche sont obtenues lorsque
Vinformation de phase d’enveloppe est préservée quelle que soit la cadence de modulation. Celles
présentées dans les figures centrales sont obtenues lorsque I'information de phase d’enveloppe est
entierement éliminée. Celles présentées dans les figures de droite sont obtenues lorsque
linformation de phase n’est préservée que pour les filtres de modulation accordés en dessous de 6
Hz. Extrait de King et al. (2019).

La revue de littérature réalisée dans le cadre de ce deuxieme chapitre de theése indique
toutefois que plusieurs résultats expérimentaux obtenus chez I’adulte et chez I'enfant ne sont
pas entierement compatibles avec I’"hypothese d’un mécanisme purement temporel et du
modele a double voie. En effet, certaines données électrophysiologiques ou de
neuroimagerie, ainsi que des données psychophysiques issues entre autres d’études
corrélationnelles militent en faveur d’un seul mécanisme de nature spatio-temporelle, tel
gu’implémenté par le modele a banc de filtres de modulation (PEMO ou EPSM). Des études
supplémentaires semblent nécessaires afin de clarifier ce débat. Notons toutefois que si
plusieurs implémentations du modele a banc de filtres de modulation (PEMO, EPSM)
permettent de reproduire les capacités de détection d’'une AM quelle que soit la cadence et
d’une FM rapide, ces mémes modeles sont en échec lorsqu’il s’agit de reproduire les capacités
de détection d’'une FM, et ce pour une porteuse basse fréquence (500 Hz) ou haute fréquence
(5000 Hz) (Paraouty et al., 2016 ; Wallaert et al., 2018 ; King et al. 2019). Or, de tels modéles
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utilisent toute I'information d’enveloppe (ENV\) disponible a la sortie des filtres cochléaires et
des canaux de modulation. Les résultats de ces études de simulation ne sont pas compatibles
avec I'hypothese d’un mécanisme spatio-temporel pour la détection de FM lente. Les données
de détection d’AM et de FM obtenues sur des sujets normo-entendants jeunes et les données
prédites par plusieurs implémentations du modele PEMO (King et al., 2019) sont représentées
ci-dessous en figure 35. Ces implémentations different quant au degré de préservation de la
phase d’enveloppe a la sortie des canaux de modulation. Clairement, le modele PEMO prédit
les capacités de détection d’une FM rapide mais sous-estime les capacités de détection de FM
lente quelle que soit la porteuse.

En résumé, les informations d’AM et de FM sont potentiellement encodées par deux
mécanismes distincts. Quelle que soit la porteuse et la cadence de modulation, 'AM serait
essentiellement détectée grace a un mécanisme spatio-temporel unique utilisant des
indices neuronaux d’enveloppe temporelle (ENVy). Ce mécanisme fait appel a une
décomposition d’enveloppe grace a un banc de filtres accordés dans le domaine des
modulations, un bruit interne additif, un registre de stockage en mémoire a court terme
d’environ une seconde et un mécanisme de décision par appariement de gabarit ou un
mécanisme de décision basé sur des indices de puissance de modulation a long terme.
Lorsque la porteuse est inférieure a 4 kHz et lorsque la cadence de modulation est trés basse
(<5-10 Hz), la FM serait essentiellement détectée grace a un mécanisme purement temporel
utilisant des indices neuronaux de verrouillage en phase sur la structure fine du signal a
bande étroite (TFSn). Toutefois, lorsque la porteuse est élevée (>1-4 kHz) ou encore lorsque
la cadence de modulation est rapide (>5-10 Hz) et ce quelle que soit la fréquence de la
porteuse, la FM serait détectée grace au mécanisme spatio-temporel utilisant les indices
neuronaux d’enveloppe temporelle (ENVy) obtenus par reconversion FM-AM en sortie des
filtres cochléaires. Cette conception a « double voie » du traitement d’AM et de FM est
encore débattue et contestée au vu de données physiologiques et psychophysiques. Cette
conception « a double voie » prédit que des lésions du systeme auditif produites par le
vieillissement ou des pertes cochléaires sont susceptibles de produire des déficits de
détection d’AM et de FM et plus particulierement des dissociations entre traitement d’AM
et de FM. Ces déficits pourraient participer aux troubles de reconnaissance
systématiquement observés chez les personnes presbyacousiques.
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[.3. Effets du vieillissement et d’une perte auditive
neurosensorielle

[.3.a. Préambule

Les adultes dgés manifestent souvent des difficultés de compréhension de la parole, et plus
particulierement dans des conditions d’écoute difficiles (e.g., Plomp & Mimpen, 1979 ;
CHABA, 1998 ; Dubno et al., 2008). Généralement, ce déficit d’intelligibilité est associé a une
perte auditive neurosensorielle diagnostiquée sur la base d’un audiogramme tonal (Van Rooij
& Plomp, 1990). En audiologie clinique, cet outil de diagnostic consiste a mesurer le seuil de
détection absolu en réponse a des sons purs, fréquence par fréquence. Ce test repose pour
partie sur le mécanisme actif dans la cochlée et sa capacité a amplifier les sons faibles. Or,
certains auditeurs se plaignent de problemes de compréhension de la parole en situation
bruyante tout en présentant des seuils audiométriques normaux (Grose et al., 2019 ; Saunders
et al., 1989 ; King & Stephens, 1992). D’autres personnes avec une perte auditive en haute
fréquence présentent des déficits d’intelligibilité - modestes ou massifs - en basse fréquence
audio, ou leurs seuils audiométriques sont normaux (Léger et al., 2012a,b,c; 2014). Ces
éléments suggerent fortement qu’un simple audiogramme tonal n’est pas suffisant pour
détecter une perte auditive neurosensorielle ; des troubles auditifs dits « supraliminaires »
(au-dessus du seuil absolu) correspondant a des distorsions spectrales, temporelles, ou
spectro-temporelles contribuent aux difficultés auditives des personnes malentendantes, et
nécessitent des taches auditives plus complexes pour étre détectées (Grose et al., 2009 ; Plack
et al., 2014).

L'importance des indices de modulation temporelle (AM et FM) dans la reconnaissance de la
parole, des sons musicaux ou des sons environnementaux laisse donc présager que les
difficultés auditives, et plus spécifiquement les troubles d’intelligibilité de la parole sont liés a
un déficit d’encodage et de représentation des informations d’enveloppe temporelle (ENVy)
et de structure temporelle fine (TFSy) a un niveau périphérique ou central (Pichora-Fuller &
Souza, 2003). Les aspects du traitement auditif temporel des auditeurs agés (tout en
contrélant la contribution de la perte cochléaire généralement associée au vieillissement) sont
donc évalués a l'aide de différentes méthodes psychophysiques : i) mesures de détection
d’intervalles de silence (Strouse et al., 1998 ; Phillips et al., 2000 ; Snell et al., 2002 ; Helfer &
Vargo, 2009), ii) mesures de détection d’AM et de FM (He et al., 2007 ; 2008), iii) mesures
de masquage proactif (Gifford et al., 2007); iv) mesures des capacités binaurales de
discrimination de différences interaurales de phase et de temps (Divenyi & Haupt, 1997 ;
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Grose & Mamo, 2010 ; Hopkins & Moore, 2011), mesures des capacités de discrimination
d’intervalles ou de durée (Gordon-Salant & Fitzgibbons, 1993, 1999 ; Fitzgibbons & Gordon-
salant,1995 ; Strouse et al., 1998) et de discrimination du rythme et de lFordre temporel
(Trainor & Trehub, 1989 ; Humes & Christopherson, 1991 ; Gordon-Salant & Fitzgibbons,
1999 ; Fitzgibbons et al., 2006) et/ou de mesures objectives basées sur des techniques
électrophysiologiques (Ross et al., 2007 ; Grose & Mamo, 2010 ; 2012).

Force est de constater que I'ensemble des résultats de mesures de traitement temporel
associées a la perception de la parole ne sont pas entierement cohérents. Ceci est
probablement lié au fait que les études utilisent des méthodologies différentes et que les
facteurs cognitifs ne sont pas toujours pris en compte dans l'analyse des résultats
(CHABA,1998). Ceci a conduit a I’"hypothése que I'effet de I’age sur la relation entre le
traitement temporel et la perception de la parole serait plus apparent dans des situations
complexes du point de vue des stimuli et des taches auditives (Pichora-Fuller & Souza, 2003).
De nombreuses études confirment que I'acuité temporelle se détériore avec I'age (Snell &
Frisina, 2000 ; Gordon-Salant & Fitzgibbons, 1999). Il est a noter qu’un déficit d’acuité
temporelle peut également étre observé dans certaines pathologies telles que la neuropathie
auditive (Zeng et al., 1999 ; 2012) ou la sclérose en plaque (Rappaport et al., 1994) et qu’un
tel déficit d’acuité temporelle peut étre la cause de troubles auditifs (Schneider, 1997 ;
Schneider et al., 2002 ; Snell et al., 2002). Il est toutefois difficile de dissocier I'effet du
vieillissement naturel de celui causé par une perte auditive neurosensorielle (a savoir une
perte d’origine sensorielle ou neurale ; Moore, 2007). En effet, comme nous le verrons plus
loin, de nombreuses études démontrent qu’une perte auditive neurosensorielle a des effets
déléteres et complexes sur la sensibilité a I'AM et la FM : alors que la perte auditive
neurosensorielle dégrade la capacité a détecter la FM (e.g., Lacher-Fougere & Demany, 1998 ;
Moore & Skrodzka, 2002 ; Buss et al., 2004 ; Strelcyk & Dau, 2009 ; Ernst & Moore, 2012 ;
Johannesen et al., 2016 ; Paraouty et al., 2016 ; Wallaert et al., 2018 ; Whiteford et al. , 2020),
elle préserve voire améliore la capacité a détecter '’AM, selon que les seuils de détection d’'AM
sont mesurés a des niveaux sonores équivalents (dB SPL) (e.g., Bacon & Gleitman, 1992 ;
Moore & Glasberg, 2001 ; Sek et al. 2015 ; Schlittenlacher & Moore, 2016) ou a des niveaux
de sensation équivalents (dB SL) (Bacon & Gleitman, 1992 ; Moore et al., 1992 ; Moore et al.,
1996 ; Fillgrabe et al., 2003 ; Wallaert et al., 2017).

Ce troisieme chapitre a pour objectif de récapituler les principales études psychophysiques et

quelques études neurophysiologiques importantes traitant des effets du vieillissement et/ou
de la perte auditive neurosensorielle sur le codage et la perception de ’AM et de la FM.
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1.3.b. Effets du vieillissement sur le traitement des indices d’AM
et de FM

Différentes méthodes ont été utilisées pour dissocier les effets de I’age et de la perte auditive
(diagnostiquée sur la base de I'audiogramme tonal) afin de caractériser I'effet de I’age per se
sur le traitement des indices d’AM et de FM (Pichora-Fuller & Souza, 2003) : i) comparaison
de deux groupes d’auditeurs (auditeurs normo-entendants jeunes vs. auditeurs normo-
entendants agés) ; ii) comparaison de deux groupes d’auditeurs dont les seuils auditifs moyens
ne différent que de quelques décibels HL sur I'ensemble des fréquences testées ou bien iii)
évaluation des différences inter-individuelles a partir des corrélations entre des mesures
audiométriques tonales et psychophysiques.

1.3.b.1. Effets du vieillissement sur la sensibilité a ’AM

Takahashi et Bacon (1992) mesurent les capacités de détection d’'une AM sinusoidale d’un
groupe de dix auditeurs normo-entendants jeunes (d’age moyen égal a 26 ans) et de trois
groupes de dix participants agés (de moyenne d’age respectivement égale a 54.3 ans ; 64.8
ans ; 72.2 ans) présentant des seuils audiométriques tonaux normaux ou une perte auditive
neurosensorielle légére a modérée en haute fréquence. Les fonctions de transfert de
modulation temporelle (TMTF) sont représentées en figure 36. Elles ont été obtenues a I'aide
d’une procédure adaptative a deux alternatives en choix forcé consistant a détecter le signal
d’AM cible appliqué a un bruit large-bande. Notons qu’un bruit introduit des fluctuations
aléatoires intrinseques susceptibles de masquer la modulation cible (Dau et al., 1997). Les
cadences de modulation sont comprises entre 2 et 1024 Hz et les signaux sont présentés a 35
dB SPL. Les résultats indiquent que les TMTF des auditeurs agés présentent une forme
similaire mais les seuils de détection sont moins bons a 2 Hz qu’a 4 et 8 Hz, conférant aux
TMTF l'apparence d’une fonction passe-bande plutét que passe-bas. Les sujets agés
présentent également des seuils de détection d’AM légerement plus mauvais aux cadences
de modulation tres rapides. Néanmoins, I'analyse statistique ne révele pas de différences
significatives de sensibilité a I’AM entre les différents groupes d’age mais une corrélation
significative est obtenue entre la sensibilité a '’AM lente et I'age lorsque I'audibilité (la
contribution des seuils audiométriques tonaux) est controlée. Cet effet de I'age sur la
sensibilité a I’AM a déja été suggéré par Bacon et Viemeister (1985).
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Figure 36. Fonctions de transfert de modulation temporelle (TMTF) moyennes pour chaque groupe
d’dge. Les seuils de détection d’AM sont représentés (en ordonnée) en fonction de la cadence de
modulation (en abscisse). Les groupes de sujets dgés sont représentés par des symboles ouverts et le
groupe de sujets jeunes est représenté par des symboles fermés. Le seuil absolu moyen pour un bruit
large bande est indiqué pour chaque groupe en bas de la figure. Extrait de Takahashi et Bacon (1992).

L’absence d’effet clair de I’age est cohérente avec les études portant sur la compréhension de
la parole dans le bruit chez des sujets agés (Gelfand et al., 1986 ; Humes & Roberts, 1990 ;
Humes et al., 1991). Toutefois, il convient de noter que la tranche d’age testée ne dépasse pas
77 ans. L'étude de Humes et Christopherson (1991) révele des déficits de compréhension de
la parole sur un groupe d’age compris entre 65 et 75 ans. Ces données comportementales
suggerent que les effets du vieillissement sur la détection d’AM n’apparaissent clairement
qu’a partir d’un certain dge. L’effet semble plus marqué aux basses cadences d’AM mais les
résultats suggeérent que le vieillissement pourrait également affecter le traitement des AM
rapides.

L’enregistrement et I'analyse des potentiels auditifs évoqués (PEA) en réponse a une AM
sinusoidale (EFR: Envelope Following Response ; AMFR: AM Following Response, ASSR:
Auditory Steady State Response) chez des auditeurs normo-entendants jeunes et agés offre
une approche alternative aux mesures psychophysiques (Gransier et al., 2021). Il est possible
d’utiliser ces mesures car Rees et al. (1986) et Rof} et al. (2000) démontrent que les TMTF
mesurées a |'aide de cette technique objective présentent des traits similaires a ceux décrits
par Viemeister (1979) sur des TMTF « comportementales ». Par ailleurs, Picton et al. (1987)
soulignent une correspondance entre les seuils de détection d’AM et les AMFR obtenus sur
un méme participant, suggérant que les potentiels évoqués auditifs en réponse a I'AM
peuvent étre utilisés comme une mesure objective fiable permettant d’estimer les capacités
de détection d’AM. La discrimination d’intensité et la détection d’AM étant des processus
étroitement liés (Wojtczak & Viemeister, 1999), des différences dans les potentiels auditifs
évoqués en réponse a I’AM entre deux groupes de participants sont susceptibles de refléter
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des différences de discrimination d’intensité. Plus récemment, Gransier et al. (2021) mesurent
des TMTF a I'aide d’ASSR chez I’lhumain sur la gamme 0.5-100 Hz et démontrent une plus
grande variabilité inter-individuelle dans les réponses aux cadences les plus lentes, inférieures
a 20 Hz, et dont l'origine est corticale.
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Figure 37. Amplitude moyenne des potentiels évoqués auditifs en réponse a une AM sinusoidale pour
une porteuse de 520 Hz (figure du haut) et de 4000 Hz (figure du bas) chez des sujets jeunes (cercles
ouverts) et dgés (triangles) en fonction de la profondeur de la modulation (en %). Extrait de Boettcher
etal. (2001).

Sur la base de ces études, Boettcher et al. (2001) comparent les potentiels évoqués de dix
sujets normo-entendant jeunes (22-29 ans), de sept sujets normo-entendants agés (60-65
ans) et de six sujets normo-entendants plus agés (66-72 ans). Leurs seuils audiométriques
sont tous compris entre 0 et 25 dB HL entre 250 Hz et 8000 Hz. Les signaux sont des sinusoides
de porteuse égale a 520 et 4000 Hz, modulées en amplitude a 40 Hz a des profondeurs de
modulation comprises entre 0 et 100 %. Ces sons sont présentés de maniere monaurale a un
niveau de 65 dB SPL. Les résultats électrophysiologiques n’indiquent pas d’effet significatif
du vieillissement sur I'amplitude ou la phase des réponses évoquées par I’AM lorsque la
porteuse est de 520 Hz ou de 4000 Hz. En effet, les résultats obtenus sur les deux groupes (cf.
figure 37) sont quasi identiques. Néanmoins, I'effectif restreint a 6-7 participants agés est
peut-étre insuffisant pour faire apparaitre des différences dans les potentiels évoqués étant
donné le degré de variabilité dans I'amplitude des réponses.

Les résultats obtenus par Boettcher et al. (2001) sont similaires a ceux précédemment
rapportés par Stapells et al. (1984) qui n’obtiennent pas de différences significatives dans
I"amplitude des AMFR de sujets agés entre 21 a 61 ans. Ces résultats sont également similaires
a ceux obtenus par Johnson et al. (1988) qui ne démontrent pas d’effet du vieillissement sur
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les AMFRS mesurées en réponse a AM de 40 Hz appliquée a une porteuse de 4000 Hz chez
des sujets normo-entendant jeunes (36-40 ans ; n=5) et plus agés (65-77 ans ; n=5).

Purcell et al. (2004) évaluent I'acuité temporelle (la capacité a discriminer des changements
rapides dans I’enveloppe d’un son) sur deux groupes d’auditeurs : quatorze sujets normo-
entendant jeunes (18-43 ans) et treize sujets normo-entendant agés (60-78 ans) en combinant
les mesures comportementales de détection d’AM et de détection d’intervalles de silence et
des mesures objectives de PEA (EFR). Dans cette étude, une procédure adaptative a deux
alternatives en choix forcé estime la cadence de modulation maximale (variable d’intérét) a
partir de laquelle les participants sont capables de détecter une AM présentant une
profondeur de modulation de 25 % appliquée a un bruit blanc. Une technique de balayage des
cadences de modulation est utilisée et la tache est réalisée sur un nombre d’essais restreint
afin de maintenir une durée de test raisonnable. Les résultats indiquent une décroissance
significative de I'acuité temporelle auditive avec I’age : tandis que la cadence de modulation
maximale est de 567 Hz pour les participants normo-entendants jeunes, elle passe a 264 Hz
chez les participants normo-entendants agés. Un effet significatif de I’age est observé lorsque
les trois mesures respectives sont corrélées deux a deux. En combinant ces trois méthodes,
Purcell et al. (2004) montrent que le vieillissement dégrade I'acuité temporelle. Néanmoins,
dans cette étude, les effets de I'dge sur I'acuité temporelle pourraient étre liés a la présence
d’une perte auditive modérée en haute fréquence audio chez les participants dgés.

Leigh-Paffenroth et Fowler (2006) utilisent également des mesures électrophysiologiques
pour quantifier la capacité du systeme auditif a verrouiller ses réponses en phase sur
I’enveloppe du stimulus (Rickards & Clark, 1982). Ces réponses neuronales sont mesurées sur
des auditeurs normo-entendants jeunes (age moyen: 29.6 ans; n=11) et plus agés (age
moyen : 69,9 ans ; n=11). Les stimuli sont présentés a un niveau supraliminaire de 65 dB SPL
et constituent des sons purs de 500 Hz et 2000 Hz modulés en amplitude a des cadences de
modulation de 20, 40 et 90 Hz. Les profondeurs de modulation sont comprises entre 20 % (ou
le verrouillage en phase devrait étre difficile) et 100 % (ou le verrouillage en phase devrait étre
important) (Kuwada et al., 1986). La figure 38 (figure de gauche) indique que lorsque la
porteuse est basse (500 Hz), les auditeurs les plus jeunes (barres grises) présentent un nombre
plus élevé de réponses neuronales verrouillées en phase que les auditeurs plus agés (barres
blanches) tandis qu’a 2000 Hz, les auditeurs jeunes et agés présentent autant de réponses
neuronales a 20 qu’a 90 Hz et plus de réponses a 40 Hz comparé aux auditeurs normo-
entendants jeunes (barres grises).
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Figure 39. Nombre de réponses verrouillées en phase (en ordonnée) en fonction de la cadence de
modulation pour différentes profondeurs de modulation (en abscisse) et pour une porteuse de 500
Hz (figure de gauche) ou de 2000 Hz (figure de droite). Le verrouillage en phase est déterminé a I'aide
d’un algorithme de détection automatique basé sur les propriétés statistiques du bruit de fond (de
VEEG) et sur les propriétés statistiques de I’ASSR. Les barres grises représentent les données des
sujets normo-entendants jeunes ; les barres blanches représentent les données des sujets normo-
entendants plus dgés. Le nombre maximal de réponses est de 16. Extrait de Leigh-Paffenroth et
Fowler (2006).

Ainsi, les résultats de cette étude suggerent que chez I’lhumain, le codage neural des indices
d’ENVnN dépend de la cadence, de la porteuse et de I’age :

- Premierement, les réponses évoquées par les AM les plus lentes sont générées dans
certaines régions du cortex auditif, alors que celles évoquées par les AM les plus
rapides sont générées dans des régions du thalamus. Les réponses provenant du tronc
cérébral (évoquées par les cadences rapides) diminuent avec I’age (RoR et al., 2002).

- Deuxiemement, si le codage temporel des modulations portées par un son pur de
haute fréquence n’est pas affecté avec I'age, celui- ci est réduit dans la région basse
fréquence audio. Les auteurs expliquent cette différence en termes de réduction
d’innervation neuronale dans cette région fréquentielle (Leigh-Paffenroth & Fowler,
2006).

He et al. (2008) évaluent les effets de I’age sur la détection d’AM en comparant les fonctions
de transfert de modulation temporelle de huit sujets jeunes (3ge moyen de 21 ans) et de huit
sujets plus agés (age moyen de 71 ans) présentant des seuils absolus inférieurs a 20 dB HL
(ANSI, 1996). Les seuils de détection d’AM sont mesurés a I'aide d’'une méthode dite «de
maximum de vraisemblance » décrite par Green (1993) dans une tache « oui/non » a un
intervalle. Dans cette tache, la profondeur de modulation est modifiée de maniere adaptative
pour converger vers le seuil. Les TMTF (voir figure 40 ci-dessous) sont mesurées a I'aide d’un
son pur (la porteuse) de fréquence égale a 500 ou 4000 Hz modulé a des cadences de
modulation comprises entre 5 et 250 Hz. Tous les sujets sont initialement entrainés a une
cadence de 5 Hz avant d’étre testés aux autres cadences. Les résultats indiquent que les seuils
de détection d’AM sont significativement plus élevés (moins bons) chez les auditeurs plus
dgés aux cadences de modulation rapides.
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Figure 40. Fonctions de transfert de modulation temporelle pour une porteuse de 500 Hz (figure du
haut) et de 4000 H:z (figure du bas) mesurées sur des deux groupes d’auditeurs (les jeunes étant
représentés par les cercles pleins et les dgés étant représentés par les cercles ouverts). Extrait de He
etal. (2008).

De plus, la forme des courbes differe entre les deux groupes d’age. Comme prédit, pour les
cadences de modulation inférieures a la fréquence de transition (ou la détection d’AM est
basée principalement sur des indices purement temporels), les différences liées a I'age
augmentent avec la cadence de modulation avec une méme tendance dans les fréquences
audios basses et élevées. Contrairement aux sujets normo-entendants jeunes, les seuils de
détection d’AM des sujets plus dgés augmentent progressivement @ mesure que la cadence
de modulation se rapproche de la fréquence de transition suggérant un déclin de la
résolution temporelle. Ainsi, cette étude démontre des effets significatifs liés a I’age bien que
les fréquences de transition soient similaires chez les auditeurs normo-entendants jeunes et
agés (car la sélectivité fréquentielle n’est pas affectée par le vieillissement).

Schoof et Rosen (2014) évaluent le déclin des capacités auditives et cognitives associées au
vieillissement a I'aide de taches de détection d’AM et de FM ainsi que des taches mesurant la
mémoire de travail, I'attention et la rapidité de traitement auditif. Dix-neuf participants
normo-entendants jeunes (agés entre 19 et 29 ans; age moyen de 24 ans) et dix-neuf
participants normo-entendants plus agés (60-72 ans ; age moyen : 64 ans) sont testés dans
une tache a trois alternatives en choix forcé dans laquelle 'AM cible est appliquée a une
porteuse constituée par un bruit large bande (1-4 kHz). Les TMTF sont mesurées pour des
cadences de modulation égales a 10, 20, 40, 80 et 160 Hz et les signaux sont présentés a un
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niveau de 70 dB SPL. Avant de démarrer la tache, les participants sont familiarisés dans
guelques conditions. Contrairement a He et al. (2008), les résultats de cette étude ne
montrent pas d’effet significatif de I'dge sur les seuils de détection d’AM. Ceci pourrait étre
lié au fait que les effets du vieillissement n’apparaissent que pour des cadences de modulation
élevées, supérieures a 200 Hz (Purcell et al., 2004 ; Grose et al., 2009). Ceci pourrait également
résulter du fait que le bruit faisant office de porteuse véhicule des fluctuations aléatoires
intrinseques susceptibles de masquer I’AM cible, et ce avant tout aux hautes cadences de
modulation ou les filtres de modulation sont plus larges. Un tel phénoméne de masquage n’a
pas lieu dans I’étude de He et al. (2008). Néanmoins, I’étude de Schoof et Rosen (2014) révele
que le vieillissement serait associé a un déclin cognitif, plus spécifiqguement dans la mémoire
de travail et la rapidité de traitement.

Flllgrabe et al. (2015) mesurent les TMTF de neuf sujets jeunes (agés entre 18 et 27 ans ; age
moyen 23 ans) et vingt et un sujets plus agés (60-79 ans ; age moyen : 67 ans) a I'aide d’'une
procédure a 3 alternatives en choix forcé a un niveau de 30 dB SL. Les auditeurs (appariés sur
la base de leur audiogramme et de leur niveau éducatif) sélectionnent I'intervalle (parmi les
trois) contenant I’AM cible. La porteuse est un son pur de 4000 Hz et les cadences sont égales
a5, 30, 90, et 180 Hz. Les participants sont entrainés sur deux mesures répétées avant de
démarrer la tache, et ce pour cadence de modulation. Les résultats sont présentés en figure
41.
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Figure 41. Fonctions de transfert de modulation temporelle (moyennées sur I’'ensemble du groupe)
des sujets normo-entendants jeunes (cercles ouverts) et plus dgés (cercles fermés). Les seuils de
détection d’AM sont exprimés en dB (20logm) (axe des ordonnées de gauche) ou sur une échelle
linéaire de profondeur de modulation (m ; axe des ordonnées de droite). L’axe des abscisses indique
la cadence de modulation. Extrait de Fiillgrabe et al. (2015).
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Les seuils de détection d’AM des sujets dgés sont significativement plus élevés (dégradés)
de 2 a 2.5 dB sur 'ensemble des cadences de modulation testées (entre 5 et 180 Hz). Dans
cette étude et contrairement a d’autres études comme celle de Leigh-Paffenroth et Fowler
(2006) citée plus haut, I'effet du vieillissement est indépendant de la cadence de modulation.
Les résultats de cette étude suggerent donc que sous l'effet du vieillissement, les seuils de
détection d’AM se dégradent globalement (pour toutes les cadences) en raison d’une
diminution de I'« efficacité de traitement » (une moindre capacité a utiliser optimalement
les indices d’ENVy disponibles) et non a cause d’une diminution de la résolution temporelle.

Wallaert et al. (2016) mesurent les seuils de détection d’AM a un niveau de 40 dB SL sur des
auditeurs normo-entendants jeunes (22-28 ans) et des auditeurs normo-entendants plus agés
(44-66 ans) en utilisant une porteuse de 500 Hz et deux cadences de modulation (2 et 20 Hz).
Le nombre de cycles de modulation varie entre 2 et 9 afin d’évaluer I'intégration temporelle
de I’AM chez chaque groupe de sujet. En accord avec les résultats de He et al. (2008) et
Flllgrabe et al. (2015), Wallaert et al. (2016) montrent que I'effet du facteur groupe sur les
seuils de détection d’AM est significatif et ce aux deux cadences testées. Toutefois, cet effet
de I’dge - bien que significatif - est modeste (I’élévation des seuils étant de I’ordre de 2 dB).

Paraouty et Lorenzi (2017) changent d’approche afin d’étudier I'effet du vieillissement et
utilisent une méthode corrélationnelle. Ici, les auteurs évaluent les effets du vieillissement sur
une cohorte de soixante-dix sujets agés entre 20 et 70 ans (4ge moyen : 42 ans). Les seuils de
détection d’AM sont mesurés a I’aide d’une procédure adaptative a deux alternatives en choix
forcé estimant le seuil correspondant a 70,7 % de réponses correctes (Levitt, 1971). La
cadence d’AM est lente (5 Hz) et la porteuse est un son pur de 500 Hz. Les résultats montrent
que les seuils de détection d’AM ne sont pas significativement corrélés avec I’dge, en accord
avec les résultats de I’étude de Takahashi et Bacon (1992) et de Schoof et Rosen (2014) et plus
récemment celle de Whiteford et al. (2017). Les auteurs suggérent que les différences
observées dans les seuils de détection d’AM pourraient étre liées a des facteurs procéduraux
dont l'influence peut étre réduite par I'entrainement (comme dans I’étude de He et al., 2008)
ou en testant un grand nombre de conditions (comme dans le cas de |'étude de Wallaert et
al., 2016).

Quoigu’il en soit, ces différentes études suggerent que les effets du vieillissement sur la
sensibilité a I’AM, s’ils existent, sont de faible amplitude. Ceci est corroboré par les résultats
d’une étude menée sur une cohorte importante de sujet (n=102) par Carcagno et Plack (2021).
Ces derniers estiment qu’a des niveaux de présentation élevés, les seuils de détection d'AM
mesurés avec une porteuse de 2 kHz a 25, 50 et 100 Hz augmentent avec I'dge avec un taux
de 0,1-1,5 dB par décennie d'dge.
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En résumé, les résultats de ces nombreuses études psychophysiques et
électrophysiologiques sont parfois divergents. Certaines d’entre elles n’indiquent pas
d’effet de I’age sur la sensibilité a I’AM tandis que d’autres indiquent que le vieillissement
affecte la sensibilité a I’AM a toutes les cadences (lentes et rapides) ou uniquement lorsque
la cadence de modulation est rapide. Certaines études concluent que la résolution
temporelle en soi n’est pas affectée par I'dge ; des facteurs non-sensoriels associés au
vieillissement seraient responsables de ces déficits de sensibilité a ’AM, a savoir des
facteurs cognitifs ou procéduraux susceptibles de réduire I’ « efficacité de traitement » de
'ENVN, a savoir la capacité a utiliser de maniere optimale l'information sensorielle
disponible a la sortie des filtres de modulation centraux. Un bruit interne plus important,
des stratégies d’écoute sous-optimales, des déficits mnésiques ou attentionnels pourraient
étre responsables de cette réduction d’efficacité de traitement de ’AM. Quoiqu’il en soit,
I'effet du vieillissement sur la sensibilité a I’'AM, lorsqu’il est observé, est généralement
modeste.

1.3.b.11. Effets du vieillissement sur la sensibilité a la FM

Plusieurs études électrophysiologiques et psychophysiques indiquent que le codage des
indices de TFSy monauraux ou binauraux se dégrade sous l'effet du vieillissement et ce
indépendamment de la perte auditive (Ross et al., 2007 ; Clinard et al., 2010 ; Grose & Mamo,
2010 ; Hopkins & Moore, 2011 ; Moore et al., 2012 ; Fillgrabe, 2013 ; King et al., 2014 ;
Flllgrabe et al., 2015).

Boettcher et al. (2001) évaluent I'effet de I’age sur la détection de FM a I'aide d’'une mesure
objective de PEA obtenue en réponse a un signal de FM sinusoidale (mesure de « FMFR » ou
« frequency-modulation following response »). Cette mesure est supposée refléter la fidélité
du codage des indices de TFSy monauraux et pourrait constituer un corrélat neuronal de la
détection auditive de FM (Picton et al., 1987 ; John et al., 2001). Ici, 'amplitude des FMFR est
mesurée en réponse a une FM portée par un son pur de fréquence égale a 500 Hz. Dans une
premiere expérience, cette porteuse est modulée a une cadence de 3,91; 7,81 ; 15,63 ; 31,25
et 37,91 Hz tandis que la profondeur de modulation est maintenue a 80 %. Dans une
deuxieme expérience, la cadence de modulation est fixée a 38 Hz et la profondeur de
modulation varie entre 0 et 80 %. Dans les deux expériences, les sighaux sont présentés a un
niveau de 80 dB SPL.
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Figure 42. Amplitude moyenne des FMFR tracées en fonction de la cadence de modulation (a droite)
et de la profondeur de modulation (a gauche). Dans la figure de droite, la profondeur de modulation
est fixée a 80 %. Dans la figure de gauche, la cadence de modulation est fixée a 38 Hz. Extrait de
Boettcher et al. (2001).

Les résultats de ces expériences sont présentés en figure 42. Bien que la variabilité
individuelle soit élevée, 'amplitude de la FMFR est significativement plus grande chez les
personnes dgées sur I’ensemble des valeurs de profondeur de modulation testées (figure
42a) et pour plusieurs valeurs de cadences de modulation : 8, 16, 32 et 38 Hz (figure 42b). Ces
résultats révelent des différences entre sujets jeunes et agés, mais ils sont contre-intuitifs : si
le codage des indices temporels est dégradé (distordu) par le vieillissement, on s’attendrait
plutdt a une baisse qu’a une hausse de I'amplitude des FMFR chez les sujets agés. Ces résultats
neurophysiologiques n’apportent donc pas de réponse claire quant a I'effet de I’age mais ils
sont néanmoins cohérents avec ceux obtenus par Picton et al. (1987) qui obtiennent des
amplitudes de FMFR plus grandes pour les réponses de latence moyenne et tardive de sujets
agés dans certaines conditions expérimentales (pour des cadences de modulation égales a 4,9
et 39,1 Hz et pour des profondeurs de modulation comprises entre 10 et 70 %).

He et al. (2007) mesurent les seuils de détection de FM sur huit sujets normo-entendants
jeunes et huit sujets normo-entendants plus agés a I’'aide de deux méthodes psychophysiques
différentes. L'une de ces deux procédures est une tache a stimuli constant utilisant un
paradigme oui/non. La porteuse est un son pur de 500 ou 4000 Hz, modulé a une cadence de
5Hz al'aide d’'une FM de forme sinusoidale ou quasi-sinusoidale. Avant de démarrer la tache,
les participants sont entrainés a la détection de FM. Les résultats obtenus a partir de la
procédure a stimuli constants indiquent que les seuils de détection de FM se dégradent sous
I'effet du vieillissement et ce avant tout en basse fréquence plutot qu’en haute fréquence (cf.
fonctions psychométriques présentées en figure 43).

69



F. = 500 Hz F. = 4000 Hz

T T T T T T T T T T T

. .
1.0 Tss =0m Tes = 0 ms

0.8
0.6
0.4

0.2
0.0

T T T T T T T T T T T
T T T T T T T T T T
N T S S T N SN W N G

N T T TS T R GO SO T G |

1.0
0.8
0.6

Probability of ‘Yes’ Response

0.4
0.2
0.0

T T T T T T T T T T T
IR T N S SN T T N G |

Figure 43. Fonctions psychométriques individuelles de huit sujets normo-entendants jeunes (courbes
en pointillés) et de huit sujets plus dgés (courbes continues) mesurées avec une tdche a stimuli
constants de type oui-non. Les résultats obtenus pour une porteuse de 500 Hz et de 4000 Hz sont
présentés respectivement dans les colonnes de gauche et de droite. Les lignes du haut et du bas
représentent respectivement les résultats obtenus pour des signaux de durée égale a 0 ms et a 80
ms. Les fonctions psychométriques des sujets dgés sont décalées vers la droite par rapport aux sujets
jeunes. Extrait de He et al. (2007).

Les auteurs concluent que |'effet du vieillissement s’explique par un déclin du mécanisme
temporel de verrouillage en phase des décharges neuronales sur les indices de TFSy impliqué
dans la détection de FM.
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Figure 44. Potentiels auditifs moyennés sur 'ensemble des participants de chaque groupe pour le
stimulus de durée la plus courte, intermédiaire et longue chez des adultes normo-entendants jeunes
(n=10; dge moyen : 27 ans ; [21-31 ans]), d'dge intermédiaire (n=10; dge moyen : 47 ans ; [37-58
ans]) et plus dgés (n=9; dge moyen : 69 ans ; [60-78 ans]). La négativité est tracée vers le haut. La
lettre "S" dans I'échelle indique le début du stimulus. L’onde N1 représente le premier pic négatif,
londe P2 représente le second pic positif, 'onde N2 représente le second pic négatif. Extrait de
Ostroff et al. (2003).
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La majorité des études visant a caractériser le traitement de la FM par les auditeurs normo-
entendants jeunes et agés utilisent des taches psychophysiques monaurales (cf. Boettcher et
al., 2001 ; He et al., 2007). Cependant, certaines mesures de capacités auditives binaurales
dépendent - du moins en partie - de la fidélité du codage des indices la structure temporelle
fine (TFSn): c’est notamment le cas dans les estimations du « niveau de masquage binaural »
(BMLD pour binaural masking level difference) (Strelcyk & Dau, 2009) et dans la discrimination
des différences interaurales de phase (IPD) (Yost, 1975 ; Lacher-Fougere & Demany, 2005). De
plus, il parait de plus en plus évident que des troubles supraliminaires de nature temporelle
apparaissent relativement tét dans le processus du vieillissement, a savoir a un age dit
« intermédiaire » (middle-age) c’est-a-dire a partir de 45-55 ans (Grose et al., 2006; Helfer &
Vargo, 2009). Ces différences s’expliquent par des modifications anatomiques et
physiologiques apparaissant tres tot au sein du systeme auditif. Des mesures psychophysiques
de détection ou de discrimination d’intervalle comme dans les travaux de Artieda et al. (1992)
et plus récemment de Rammasayer et Classen (1997) soulignent le fait que la capacité a
détecter des évenements sonores brefs est associée a un certain niveau d’activité de
dopamine élevé dans les noyaux gris centraux. Or, des études d’imagerie cérébrale suggerent
que dans certaines régions cérébrales, les récepteurs a la dopamine diminuent durant toute
la vie de I'adulte (Kaasinen et al., 2000) et ce, de maniére évidente a partir de 36 ans (Mozley
et al., 1999).

Des mesures électrophysiologiques révelent un déficit de codage temporel chez des auditeurs
normo-entendants d’age intermédiaire et des anomalies dans les réponses de latence longue
(N1-P2) a des sons purs de différentes durées. Ces ondes, présentées en figure 44 montrent
que le traitement de la durée des sons est modifié sous I’effet du vieillissement : les courbes
(traits pleins et pointillés) présentent dans I’ensemble une amplitude inférieure a celle des
sujets normo-entendants jeunes ; par ailleurs, les latences entre les ondes N1 et P2 sont
significativement différentes entre les sujets normo-entendants jeunes et d’age
intermédiaire. Néanmoins, le fait que les adultes jeunes et d’age intermédiaire présentent des
ondes N1 et P2 semblables suggere que le déclin lié a I'dge dans le traitement temporel des
sons démarre apres la cinquiéme décennie de la vie.

A la suite de ces travaux électrophysiologiques, Grose et Mamo (2010) évaluent le traitement
auditif de la TFSp des sons par des sujets d’age intermédiaire a I'aide d’une tache de
discrimination de différence de phase interaurale (IPD). Trois groupes de participants sont
testés dans cette étude: treize sujets normo-entendants jeunes (dge moyen: 22 ans;
étendue : [18-27 ans]), dix sujets d’age intermédiaire (d3ge moyen : 47 ans ; étendue : [40-55
ans]) et dix sujets plus agés (age moyen : 68 ans ; étendue : [63-75 ans]). Tous les participants
présentent des seuils audiométriques inférieurs a 20 dB HL entre 250 et 2000 Hz. Les sighaux
sont des sons purs modulés en amplitude avec une AM sinusoidale de cadence égale a 5 Hz,
dont la profondeur de modulation est fixée a 100 % et dont la durée est de 800 ms (soit quatre
périodes de modulation). En raison de I’AM, les signaux présentent donc quatre moments ou
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I"amplitude atteint zéro. Les différences interaurales de phase sont introduites dans ces
passages a zéro afin d’éviter de produire des artefacts. Les sons sont présentés de maniere
binaurale a un niveau de 65 dB SPL. Une procédure adaptative a trois alternatives en choix
forcé convergeant vers 79 % de réponses correctes est utilisée pour mesurer les seuils de
détection d’IPD. Cette expérience consiste donc a utiliser des phases interaurales fixes (0 ou
2 i radians) et a faire varier la fréquence de la porteuse d’'une AM sinusoidale. Le seuil mesuré
ici correspond la plus haute fréquence audio de la porteuse pour laquelle le signal présentant
une inversion de phase interaurale dans les passages a zéro de I’AM peut étre discriminé de
sa version diotique (sans inversion de phase interaurale). Les résultats de cette expérience
sont donc supposés étre reliés a la limite (ou fréquence de coupure) du phénomene de
verrouillage en phase sur les indices de TFSy. Ces résultats présentés en figure 45 ci-dessous
démontrent que la capacité de discrimination de différences interaurales de phase diminue
avec I'dge et que ce déficit est évident chez des auditeurs d’dge intermédiaire. Cela suggere
que la dégradation du traitement des indices de TFSy démarre tot (dans le systéme auditif
dit « pré-sénescent »). Ces résultats sont comparés a ceux de Ross et al. (2007) qui
enregistrent des PEA dans des conditions similaires : la gamme de fréquence « seuil » est plus
étendue pour les auditeurs agés que pour les auditeurs normo-entendants jeunes; par
ailleurs, cette fréquence seuil diminue en fonction de I’age. Les résultats de Grose et Mamo
(2010) confirment ceux de Ross et al. (2007) : la dégradation de I’audition binaurale liée au
vieillissement est significative a partir d’'un age intermédiaire.
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Figure 45. Limite supérieure de fréquence pour la discrimination des IPD 0- et n-radians pour chaque
groupe d'dge. Les rectangles ouverts correspondent aux données de cette étude ; les rectangles
ombragés sont ceux de Ross et al. (2007). Chaque rectangle englobe le 25e a 75e percentile ; la barre
horizontale épaisse au sein de chaque rectangle indique la médiane. Les bouchons sur les lignes
verticales indiquent les 10e et 90e percentiles. Extrait de Grose et Mamo (2010).

Dans la continuité de cette étude, Grose et Mamo (2012) évaluent les capacités de détection
de FM autour de 500 Hz en conditions monaurale, diotique et dichotique (en utilisant un mode
de stimulation binaural ou la fonction de modulation est en opposition de phase entre les
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deux oreilles). Trente-six participants répartis en trois groupes distincts de 12 participants sont
testés : un groupe de sujets normo-entendants jeunes agés entre 19 et 29 ans ; un groupe de
sujets normo-entendants d’age intermédiaire (entre 43 et 57 ans) et un groupe de sujets plus
agés (65-77 ans). Les signaux de FM sont produits a partir d’une porteuse (dont la fréquence
audio varie aléatoirement entre 460 et 540 Hz) modulée a une cadence de 2 Hz et présentés
a un niveau sonore de 65 dB SPL. Cing conditions de présentation sont testées : 1) monaurale
avec présentation des sons sur 'oreille gauche ; 2) monaurale avec présentation des sons sur
I’oreille droite ; 3) binaurale avec présentation de deux sons identiques aux deux oreilles ; 4)
dichotique avec présentation d’un son pur a gauche et une FM a droite ; 5) dichotique avec
une FM présentée sur I'oreille droite et gauche, la phase de la fonction de modulation étant
inversée entre les deux oreilles. Une tache adaptative a trois alternatives en choix forcé est
utilisée afin d’estimer le point de la fonction psychométrique correspondant a 79,4 % de
réponses correctes. Les résultats indiquent que les seuils de détection de FM des sujets
normo-entendants jeunes sont significativement meilleurs (plus bas) que ceux des sujets
normo-entendants d’dge intermédiaire et plus dgés. Dans I'’ensemble, la détection diotique
de FM est supérieure a la détection monaurale quel que soit I'age des participants. Les
données obtenues a partir des trois conditions binaurales sont présentées en figure 46. Les
analyses statistiques indiquent que les trois groupes d’age different tous significativement et
que les participants d’age intermédiaire et plus agés présentent des seuils de détection de FM
significativement plus élevés (moins bons) que les participants normo-entendants jeunes. Les
analyses indiquent également une interaction significative entre le groupe et la condition
testée, révélant des différences dans le bénéfice tiré de la transition d’'un mode « diotique »
a un mode « dichotique » entre les groupes d’age. En effet, comme indiqué en figure 46, le
groupe de sujets plus agés montre non seulement de moins bonnes performances dans
I’ensemble des conditions mais également une moindre capacité a bénéficier des indices de
TFS dichotiques.

— C T T T ]
:’E‘ 6.0r ) M Younger | 1
L O Mid-Aged .
“<T 4'0_ l -Olderge .
5 2.0} :
5 20 I
@
o 1.0
s I
c 0.61
il i
g 0.4_
o [ |
3 0.2f
=
u- S | —
Diotic PT/FM FM/FM
Condition

Figure 46. Seuils de détection de FM dans trois conditions binaurales : diotique, dichotique (son pur
(PT) vs. FM), dichotique (FM vs. FM). L’ombrage des barres indique le groupe d’dge (cf. encadré
central). Les barres d’erreurs indiquent I’écart-type. Les carrés pleins montrent les données de Witton
et al. (2000). Extrait de Grose et Mamo (2012).
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Dans I'’ensemble, les résultats de cette étude indiquent que les mesures des capacités de
détection de FM dichotique semblent plus sensibles au vieillissement que les mesures des
capacités de détection de FM monaurales. Toutefois, il est important de constater que ces
mesures dichotiques sont fortement affectées par toute asymétrie dans les seuils absolus
entre les deux oreilles, ce qui pourrait limiter I'usage clinique d’une telle méthode.

Plutot que de mesurer les PEA en réponse a deux AM (oreille droite et gauche) soumises a un
seul déphasage de phase interaurale, une technique dite « IPM-FR » ou « Interaural-phase
modulation following response » mesure les PEA en réponse a des déphasages périodiques
intégrés dans la TFSp d’une AM sinusoidale. McAlpine et al. (2016) démontrent que cette
technique est plus efficace pour évaluer I’encodage neuronal des différences interaurales de
phase car elle produit un plus grand nombre de réponses neuronales sur une période de
temps plus courte. La réponse est ensuite évaluée par analyse spectrale dans la bande de
fréquence correspondant a la vitesse de changement de phase. A I'aide de cette technique,
Koerner et al. (2000) observent une dégradation du traitement temporel sous l'effet du
vieillissement : les réponses neuronales observées des sujets normo-entendants dgés sont
plus faibles que celles des sujets normo-entendants jeunes.

Dans une autre étude psychophysique combinant de nombreuses mesures sensorielles et
cognitives, Schoof et Rosen (2014) mesurent les seuils de détection monauraux d’'une FM
sinusoidale de cadence lente (2 Hz) portée par un son pur de 1000 Hz et présentée a un niveau
de 70 dB SL. Les mesures sont réalisées sur deux groupes de dix-neuf participants jeunes (19-
29 ans) et dix-neuf participants agés (60-72 ans). Contrairement aux études précédentes, les
auteurs n’observent pas de différences significatives entre les seuils de détection de FM des
deux groupes. Cette étude remet donc en cause l'idée que le vieillissement affecterait le
traitement temporel auditif et appelle a réplication et extensions. L'implication de facteurs
cognitifs dans les effets d’age est soulevée par cette étude (les sujets agés présentant un
déclin de la mémoire de travail et de la rapidité de traitement). Par ailleurs, la détection de
FM pouvant faire appel a des indices d’ENVy obtenus par conversion de la FM en AM en sortie
des filtres cochléaires, il est possible que les sujets agés changent de stratégie a mesure que
leurs capacités de codage temporel se dégradent. Ces aspects sont explorés dans plusieurs
études conduites par Wallaert et collaborateurs.

Wallaert et al. (2016) évaluent les effets du vieillissement sur la détection de FM et comparent
ces mesures a celles obtenues pour la détection d’AM. Les auteurs mesurent des seuils de
détection de FM en présence ou en absence d’AM interférente : ici, I’AM non informative est
utilisée afin de limiter la capacité des auditeurs a utiliser les indices de pattern d’excitation
issus de la conversion de la FM en AM a la sortie des filtres cochléaires. Les mesures sont
réalisées sur quinze sujets normo-entendants jeunes (age moyen : 24 ans ; étendue : 22-28
ans) et quatorze sujets normo-entendants agés (age moyen : 57 ans ; étendue : 47-66 ans).
FM (et AM) sont appliquées a une porteuse de 500 Hz et présentées a 40 dB SL. Deux cadences
de modulation de 2 et 20 Hz sont testées. Par ailleurs, le nombre de cycles de modulation (N)
varie systématiquement entre 2 et 9. L'effet de N permet d’étudier I'intégration temporelle
pour la détection de modulation, un phénomeéne a priori contraint par la nature du mécanisme
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décisionnel et des capacités de stockage en mémoire échoique (Wallaert et al., 2017, 2018).
Une tache détection a deux alternatives en choix forcé estime le seuil correspondant a 70.7 %
de réponses correctes sur la fonction psychométrique (Levitt, 1971). Les résultats sont
représentés en figure 47.
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Figure 47. Seuils de détection moyens de FM d’auditeurs normo-entendants jeunes (traits en
pointillés) et plus dgés (traits continus) en fonction du nombre de cycles de modulation, N (en
abscisses), et de la cadence de modulation (cercles fermés : 2 Hz ; triangles ouverts : 20 Hz). Les seuils
sont exprimés en Hz sur une échelle logarithmique. Extrait de Wallaert et al. (2016).

Pour la détection de FM, I'effet du groupe est significatif : dans la plupart des conditions, les
seuils de détection de FM sont plus élevés (moins bons) chez les auditeurs dgés (sauf pour
n=5 ou n=9 et pour une cadence de 20 Hz). Les seuils sont significativement plus élevés quelle
que soit la cadence de modulation, I'effet délétére du vieillissement étant toutefois plus
important a 2 Hz qu’a 20 Hz (d’un facteur 1.7 pour les auditeurs normo-entendants Ggés a 2
Hz et d’un facteur 1.4 a 20 Hz). En comparaison, |'effet délétére de I'age est similaire a 2 et
20 Hz en détection d’AM (Wallaert et al., 2017). Ces résultats sont interprétés comme
reflétant un effet du vieillissement sur le mécanisme temporel permettant d’utiliser
efficacement les indices de TFSy dans la détection de FM lente. Pour les deux groupes, le seuil
de détection de FM s’améliore a mesure que le nombre de cycles N augmente et ce
phénomene d’« intégration temporelle » ne différe pas significativement entre les groupes.
Ce dernier résultat suggere que les mécanismes de prise de décision supposés étre
responsables du phénomeéne d’intégration temporelle (appariement de gabarit ou
combinaison d’observations multiples) ne sont pas affectés par le vieillissement. Il en va de
méme pour les mécanismes de stockage des informations sensorielles en mémoire échoique,
impliqués dans la détection des signaux les plus longs (a 2 Hz lorsque n=9). Ainsi, dans
I’ensemble, cette étude indique que le vieillissement dégrade sélectivement la sensibilité aux
indices de TFSy utilisés pour la détection de FM lente; toutefois, ce déclin ne semble pas lié
a un déclin des traitements centraux.
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Enfin, dans une étude corrélationnelle, Whiteford et al. (2017) mesurent les seuils de
détection d’AM et de FM a des cadences lente (2 Hz) et rapide (20 Hz) et ce avec une porteuse
de 500 Hz. Deux modes de présentation sont testés : un mode monaural et un mode binaural.
Quatre-vingt-cinq adultes agés entre 20 et 80 ans (dont quinze participants pour chaque
décennie entre 20 et 69 ans et dix participants par décennie entre 70 et 79 ans) sont testés.
Apres avoir controlé la sensibilité a ’AM a la méme cadence dans la condition diotique, les
seuils de détection de FM lente sont corrélés avec I’age. Ceci n’est pas le cas pour les seuils de
détection d’AM mesurés en mode diotique, quelle que soit la cadence. Ces résultats indiquent
qgue les seuils de détection de FM sont plus affectés par I'effet de I'dge que les seuils de
détection d’AM (cf. figure 48 ci-dessous). L’absence de corrélation significative entre les seuils
de détection de FM lente (mesurés en mode dichotique) et I'dge apres avoir contrdlé la
sensibilité a I’AM lente (mesurée en mode dichotique) pourrait signifier que les performances
dans les taches binaurales sont limitées par des facteurs centraux, opérant durant ou apres
I'intégration binaurale de I'information temporelle. Ainsi, les résultats de précédentes études
révélant des effets du vieillissement sur le traitement de la FM lente et rapide en condition
binaurale (Grose & Mamo, 2010) seraient a mettre sur le compte d’une variabilité centrale
dans le codage binaural des indices de TFSy.
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Figure 48. Seuils de détection moyen de FM (figure a) et d’AM (figure b) mesurés en condition
diotique pour des sujets normo-entendants jeunes (cercles gris) et normo-entendants plus dgés
(cercles noirs) en fonction de la cadence de modulation exprimée en Hertz. Les carrés représentent
les résultats obtenus par Schoof et Rosen (2014). Extrait de Whiteford et al. (2017).

En résumé, ces études sur la détection de FM présentent quelques incohérences. Toutefois,
pris ensemble, ces travaux indiquent que le vieillissement n’affecte pas la détection d’AM
et de FM de la méme maniére. La sensibilité a la FM est généralement dégradée sous I'effet
du vieillissement et ce déficit semble débuter relativement tot dans la vie. La dégradation
de la sensibilité a la FM apparait plutot aux cadences lentes et lorsque la porteuse est basse,
en accord avec I'idée que la détection de FM lente repose sur le traitement d’indices de TFSy
mais d’autres hypothéses sont envisageables. Le déclin des capacités de détection de FM
lente observé chez les sujets agés est difficilement explicable en termes de facteurs centraux
(non-sensoriels) associés au vieillissement. A contrario, la dégradation de la sensibilité a
I’AM chez les sujets agés - souvent observée a toutes les cadences - pourrait refléter un
déclin général d’efficacité de traitement des indices d’ENVy. Ces études portant sur le
vieillissement pointent donc vers des mécanismes ou voies distinctes pour le traitement de
I’AM et de la FM.
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[.3.c. Effets de la perte auditive neurosensorielle sur le traitement des
indices d’AM et de FM

Une vaste littérature épidémiologique révéle que la sensibilité auditive humaine se dégrade
progressivement avec I'age en démarrant plus rapidement dans les hautes que dans les basses
fréquences (Gordon-Salant, 2005). Par exemple, les hommes dans leur neuviéme décennie
présentent une différence de 40 dB HL entre basses et hautes fréquences (i.e., 250 Hz (30 dB
HL) vs. 8000 Hz (70 dB HL) (Gordon-Salant, 2005). Une autre étude évalue les seuils auditifs
tonaux d’un millier d’auditeurs adultes agés entre 20 et 90 ans n’ayant aucun antécédent de
traumatisme sonore sur une période de 30 ans chez ’lhomme et de 17 ans chez la femme. La
figure 49 montre les changements longitudinaux des seuils audiométriques durant toute la
durée de vie a cing fréquences audio. Les données indiquent que le déclin de la sensibilité
auditive - et donc, de I'audibilité (la capacité a entendre les sons faibles) - s’accélére au-dela
de 20 a 30 ans chez les hommes et au-dela de 50 ans chez la femme.
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Figure 49. Changements longitudinaux moyens sur 10 ans des seuils audiométriques (dB HL) de sons
purs en fonction de la fréquence pour des hommes (figure a) et des femmes (figure b), d’apreés I'étude
longitudinale de Baltimore sur le vieillissement. Extrait de Gordon-Salant (2005).
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Cette perte auditive neurosensorielle associée au vieillissement prend le nom de
presbyacousie. Toutefois, la perte auditive neurosensorielle peut survenir de bien différentes
maniéres (prise de substances ototoxiques, traumatismes sonores, vieillissement, pathologies
congénitales ou encore infections) (Henry & Heinz, 2013). D’un point de vue physiologique,
ceci se traduit par:
- Une atteinte des cellules ciliées externes (le mécanisme actif cochléaire) et internes (le
mécanisme de transduction neuro-électrique) (Moore, 2014).
- Une atteinte des neurones du ganglion spiral constituant le canal unique de relai
d’information entre la cochlée et le tronc cérébral (Kujawa & Liberman, 2006 ; 2009).
- Une atteinte de la strie vasculaire ayant pour role de fournir de I’énergie pour la
transduction des cellules ciliées internes et I'amplification du mouvement de la
membrane basilaire par les cellules ciliées externes (Schmiedt et al., 2002).

Ces évenements sont susceptibles de conduire a une dégradation de la représentation des
indices d’ENVn et de TFSy dans la périphérie et dans les centres auditifs, a savoir des
distorsions supraliminaires de nature temporelle qui en retour pourraient avoir des
conséquences perceptives mesurables a I'aide de taches comportementales.

[.3.c.i. Effets de la perte auditive neurosensorielle sur la détection
d’AM

Si certaines études démontrent que la sensibilité a I’AM n’est pas affectée par la perte auditive
neurosensorielle et qu’elle peut parfois étre meilleure que celle observée chez des auditeurs
normo-entendants (Bacon & Gleitman, 1992 ; Moore et al., 1992 ; Moore & Glasberg, 2001 ;
Wallaert et al., 2016), d’autres études indiquent que la perte auditive neurosensorielle
dégrade la sensibilité monaurale et binaurale de I’AM (King et al., 2014). Ces différences sont
probablement a mettre sur le compte de disparités méthodologiques, et plus particulierement
de disparités dans : i) les paramétres expérimentaux utilisés (type de porteuse : son pur, bruit
a bande étroite ou bruit a bande large; niveau sonore utilisé pour comparer les groupes) et ii)
le statut auditif des participants (perte auditive unilatérale ou bilatérale, perte fluctuante
(maladie de Méniére) ou stable, perte plate ou en pente).

Les premieres études mesurant les TMTF chez les sujets malentendants avec un bruit large
bande comme porteuse indiquent que les auditeurs malentendants sont généralement moins
sensibles aux cadences de modulation élevées que les auditeurs normo-entendants (Formby,
1982 ; Lamore et al.,, 1984 ; Bacon & Viemeister, 1985). Cependant, ce déficit apparent
d’acuité temporelle pourrait résulter du fait que les hautes fréquences audio (pour lesquelles
les filtres cochléaires - a savoir, ceux susceptibles de transmettre les modulations les plus
rapides - sont les plus larges) sont généralement inaudibles pour les auditeurs malentendants
(Bacon & Viemeister, 1985). Un meilleur contréle de la « bande passante audible » (listening
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bandwidth) est donc nécessaire. Les études de Bacon et Gleitman (1992) et Moore et al.
(1992) discutées ci-dessous prennent en compte ce facteur.

Bacon et Gleitman (1992) mesurent les TMTF de cing sujets normo-entendants et huit sujets
présentant une perte auditive neurosensorielle plate. La perte auditive plate garantit un
niveau de sensation (SL) relativement constant sur I'ensemble des fréquences
audiométriques. Ainsi, les participants peuvent écouter les signaux dans une bande passante
assez large. Les capacités de détection d’AM sont mesurées a I’aide d’une tache adaptative a
deux alternatives en choix forcé estimant le seuil correspondant a 70,7 % de réponses
correctes sur la fonction psychométrique (Levitt, 1971). La porteuse est un bruit large-bande
modulé sinusoidalement en amplitude dans un des deux intervalles, dans I'autre elle n’est pas
modulée. L’utilisation d’une porteuse large bande limite I'usage d’indices spectraux. Le niveau
de la porteuse varie entre 10 et 50 dB SPL, et pour un niveau de porteuse donné, la cadence
de modulation varie entre 2 et 1024 Hz. Les résultats indiquent que lorsque les niveaux
estimés en dB SPL sont identiques entre les deux groupes de participants testés, les TMTF sont
semblables pour les deux groupes d’auditeurs testés tandis que lorsque les niveaux de
sensation (dB SL) sont égalisés entre les deux groupes (par exemple, a 20 dB SL), les seuils
de détection d’AM des sujets malentendants sont meilleurs que ceux des sujets normo-
entendants et ce quelle que soit la cadence de modulation.

Moore et al. (1992) controlent explicitement la « bande passante d’écoute » de leurs
auditeurs en mesurant les TMTF sur des sujets présentant une perte neurosensorielle avec un
bruit centré sur 2 kHz et dont la largeur de bande est d’'une octave. Sur la gamme de
fréquences couverte par le bruit faisant office de porteuse, les sujets normo-entendants et
malentendants présentent des seuils audiométriques constants. Ainsi, les taches sont
égalisées en termes d’audibilité. De plus, afin de s'assurer que les sujets n’utilisent pas
d'information dans des zones fréquentielles situées en dehors de la bande passante nominale
du bruit, la porteuse modulée est présentée dans un bruit de fond large bande non modulé.
Les résultats indiquent qu’a niveaux SPL et SL identiques, les seuils de détection d’AM sont
similaires entre les participants normo-entendants jeunes et les participants malentendants
présentant une perte unilatérale.

Moore et Glasberg (2001) comparent les TMTF de quatre sujets normo-entendants jeunes
agés entre 23 et 54 ans et de trois auditeurs malentendants agés entre 70 et 84 ans. Les TMTF
sont estimées avec une porteuse sinusoidale grace une tache a trois alternatives en choix
forcé estimant le seuil correspondant a 79,4 % de réponses correctes sur la fonction
psychométrique. Quatre fréquences sont utilisées pour la porteuse sinusoidale : 1000, 2000,
ou 5000 Hz. Les cadences de modulation sont comprises entre 10 et 640 Hz. Les participants
normo-entendants jeunes sont testés a un niveau de 30 et 80 dB SPL tandis que les
participants malentendants sont testés uniquement a 80 dB SPL. Les résultats indiquent que :
i) les sujets malentendants présentent de meilleurs seuils de détection d’AM que les sujets
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normo-entendants jeunes quand les stimuli sont présentés @ un méme niveau SL. Ces
résultats s’accordent avec les études de Jerger et al. (1959), Buus et al. (1982) et de Moore,
1995 qui indiquent qu’a niveau de sensation identique, la résolution d’amplitude est
meilleure chez les sujets malentendants ; ii) la fréquence de coupure des TMTF est similaire
entre les deux groupes suggérant que la résolution temporelle n’est pas affectée par la perte
auditive ; iii) une absence d’amélioration (diminution) des seuils de détection d’AM aux
cadences de modulation rapides chez les auditeurs malentendants, résultant de la perte de
sélectivité fréquentielle cochléaire et de la dégradation de la résolution des bandes spectrales
latérales. L'amélioration paradoxale de sensibilité a I’AM observée chez les auditeurs
malentendants est interprétée comme résultant d’'une magnification perceptive des indices
d’ENVy évoqués par I’AM. Cette magnification perceptive résulterait de la perte de la
compression instantanée d’amplitude faisant suite a la perte du mécanisme actif cochléaire.

Flllgrabe et al. (2003) évaluent les seuils de détection d’AM sur neuf sujets normo-entendants
jeunes (d’age moyen égale a 22 ans) et sept sujets malentendants (d’age moyen égale a 66
ans) présentant une perte de 40 a 45 dB HL a 2 kHz. Les auteurs utilisent une porteuse
sinusoidale de 2 kHz. La procédure employée est une tache adaptative a deux alternatives en
choix forcé estimant le seuil correspondant a 70,7 % de réponses correctes. Les cadences de
modulation sont comprises entre 4 et 87 Hz. Les résultats indiquent que les participants
malentendants sont en moyenne meilleurs que les sujets normo-entendants jeunes pour les
deux cadences les plus lentes (4 et 16 Hz) lorsqu’ils sont testés a un niveau de sensation
similaire (en dB SL).

Wallaert et al. (2017, 2018) évaluent les effets de la perte auditive neurosensorielle sur la
sensibilité et I'intégration temporelle de I’AM en mesurant les seuils de détection d’AM a un
niveau de 40 dB SL chez des auditeurs normo-entendants jeunes et agés et des auditeurs agés
présentant une perte auditive neurosensorielle légére a modérée. Les auteurs utilisent une
porteuse sinusoidale de 500 Hz et des cadences de modulation de 2 et 20 Hz. Le nombre de
cycles de modulation, N, varie entre 2 et 9. Une tache adaptative a deux alternatives en choix
forcé estime le seuil correspondant a 70,7 % de réponses correctes (Levitt, 1971). Les résultats
présentés en figure 50 indiquent que : (i) ’age (en soi) dégrade la sensibilité a I’AM mais
n’affecte pas I'intégration temporelle des indices d’AM ; (ii) la perte auditive neurosensorielle
améliore la sensibilité a ’AM (gain de 8 dB) ainsi que l'intégration temporelle (de 3 a 4 dB).
Des simulations du modele a banc de filtres de modulation utilisant une stratégie de décision
basée sur un appariement de gabarit sont comparées aux données empiriques. Ce modele
limite la détection d’AM grace a trois bruits internes en sortie des filtres de modulation (un
bruit additif, un bruit multiplicatif, et un bruit additif mnésique utilisant une constante de
temps d’environ 1 s). Les simulations obtenues en éliminant la compression instantanée du
modele et en élargissant les filtres cochléaires par un facteur 2 suggerent que Famélioration
de la sensibilité et de lintégration temporelle de 'AM chez les auditeurs malentendants
résulte principalement de la diminution voire de la perte de la compression d’amplitude
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produite par le mécanisme actif cochléaire. Les résultats suggérent également que la perte
auditive neurosensorielle est associée a une augmentation substantielle de bruit interne
additif. Nous reviendrons plus loin sur ce résultat important des simulations informatiques
réalisées par Wallaert et al. (2017, 2018).
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Figure 50. Seuils de détection d’AM moyens (symboles noirs et lignes continues) pour le groupe de
participants normo-entendants jeunes (a gauche), normo-entendants dgés (au centre) et
malentendants dgés (a droite). Les seuils de détection d’AM simulés par le modéle du banc de filtres
de modulation (symboles gris et lignes pointillées) sont présentés pour chaque groupe d’auditeur.
Les cercles indiquent les seuils de détection mesurés pour une cadence lente (2 Hz) tandis que les
triangles indiquent les seuils de détection mesurés pour une cadence rapide (20 Hz). Extrait de
Wallaert et al. (2017).

L’étude de Paraouty et al. (2016) compléte ces investigations sur la détection de modulation
en mesurant les effets d’interférence entre AM et FM ainsi que les effets du vieillissement et
de la perte auditive sur cet effet d’interférence. Ici, les capacités de détection d’AM sont
mesurées (en présence et en I'absence d’'une FM de méme cadence que I’AM cible) a I'aide
d’une tache adaptative a deux alternatives en choix forcé estimant le seuil correspondant a
70,7 % de réponses correctes pour une porteuse sinusoidale de 500 Hz et une cadence lente
de 5 Hz sur trois groupes d’auditeurs : dix sujets normo-entendants jeunes (19-40 ans); dix
sujets normo-entendants plus agés (46-67 ans) et dix sujets malentendants agés entre 46 et
64 ans présentant une perte auditive bilatérale |égere a modérée. Tous les sujets sont testés
a un niveau de 40 dB SL. Les résultats indiquent que I'effet d’interférence de la FM sur la
détection d’AM est comparable pour les trois groupes de participants testés, suggérant ainsi
que ni I’dge ni la perte auditive n’affectent les mécanismes responsables de l'interférence
perceptive entre AM et FM. Enfin, les seuils de détection d’AM des participants
malentendants sont similaires a ceux des participants normo-entendants jeunes et plus
dgés. Les auteurs suggerent que I'absence d’amélioration de la sensibilité a ’AM observée
chez les sujets malentendants est liée au fait que les participants de cette étude présentent
une perte auditive relativement légere. L'effet d’interférence, quant a lui, est expliqué en
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termes de conversion de la FM en AM a la sortie des filtres cochléaires. Une modélisation
informatique corrobore cette interprétation.

Dans I'ensemble, les résultats indiquent que la sensibilité a I’AM est soit préservée, soit
améliorée par une perte auditive neurosensorielle. La bande passante audible et le niveau
de présentation des stimuli jouent un r6le important dans la comparaison des performances
entre auditeurs normo-entendants et malentendants. L’amélioration de la sensibilité a I'AM
est généralement expliquée en termes de recrutement de sonie, a savoir en raison d’une
magnification perceptive des indices d’ENVy résultant de la perte du mécanisme actif
cochléaire. Des données de simulation suggérent toutefois qu’une augmentation du bruit
interne est nécessaire afin de compenser les effets bénéfiques du recrutement de sonie.
Prises ensemble, ces données révélent que si des Iésions cochléaires ne modifient pas voire
rehaussent la sensibilité a ’AM, cela ne signifie pas pour autant que la représentation
auditive interne des indices d’ENVy évoqués par I’AM est normale dans le cas d’une perte
neurosensorielle : ces indices d’ENVy sont susceptibles d’étre distordus sous I'effet de
modifications périphériques et centrales.

[.3.c.ii. Effets de la perte auditive neurosensorielle sur la détection de
FM

De nombreuses études suggeérent que le traitement des indices monauraux et binauraux de
TFSy décline sous I'effet de la perte auditive et du vieillissement (Moore & Skrodzka, 2002 ;
Lacher-fougere & Demany, 2005 ; Grose & Mamo, 2010 ; Hopkins & Moore, 2011 ; King et al.,
2014). Ceci pourrait expliquer pourquoi la détection monaurale de FM se dégrade
généralement sous I'effet du vieillissement (He et al., 2007 ; Grose & Mamo, 2012) ou de la
perte auditive (Lacher-Fougere & Demany, 1998 ; Moore & Skrodzka, 2002 ; Buss et al., 2004 ;
Lorenzi et al., 2006 ; Strelcyk & Dau, 2009).

Zurek et Formby (1981) mesurent les seuils de détection de FM a I’aide d’une tache adaptative
a deux alternatives en choix forcé sur huit auditeurs présentant une perte auditive
neurosensorielle. Les auteurs utilisent une cadence de modulation de 3 Hz et des fréquences
porteuses comprises entre 125 et 4000 Hz. Les sujets sont testés a un niveau de 25 dB SL. Les
résultats indiquent que : les seuils de détection de FM se dégradent a partir d’un certain
niveau de perte auditive et ce de maniére plus importante dans les basses fréquences audio.
Ce résultat est en accord avec les études indiquant une détérioration générale de la
discrimination fréquentielle chez des sujets présentant une perte auditive modérée. D’apres
les auteurs, le déficit en basse fréquence serait lié a un trouble d’encodage des indices de TFSn
provenant : i) d’une atteinte plus importante du mécanisme temporel (verrouillage en phase
sur la TFSgnm) supposé agir dans les basses fréquences que du mécanisme spatial/tonotopique ;
ou ii) d'un dommage des cellules ciliées accordées sur les basses fréquences invisibles a
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I"audiogramme et conduisant a ce que les basses fréquences soient détectées au niveau de la
gueue (tail) de la courbe d’accord des filtres cochléaires.

En accord avec les travaux de Zurek et Formby (1981), Moore et Glasberg (1986) constatent
que la perte auditive neurosensorielle a un effet délétére sur la détection de FM lente (pour
une cadence de 4 Hz). Cet effet délétére augmente a mesure que la fréquence porteuse
diminue (de 2000 Hz a 500 Hz). Lacher-Fougére et Demany (1998) mesurent les seuils de
détection de FM a I'aide d’une tache adaptative sur cinq auditeurs normo-entendants jeunes
et de sept auditeurs malentendants agés (présentant une perte de 30 a 75 dB a 500 Hz). Les
auteurs utilisent une porteuse sinusoidale de 500 Hz et une cadence de modulation de 2 Hz
(pour laquelle le mécanisme de verrouillage en phase est supposé étre dominant) ou 10 Hz
(pour laquelle le mécanisme de codage spatial est supposé étre dominant). Etant donné que
la sélectivité fréquentielle est généralement dégradée chez les auditeurs malentendants, les
seuils de détection de FM devraient étre anormalement élevés lorsque le mécanisme de
détection le plus efficace impliqué dans la détection est le mécanisme spatial (donc pour une
cadence de modulation lente de 10 Hz). Les résultats confirment que la perte auditive
dégrade la détection de FM quand elle excéde 50 dB HL a la fréquence testée (500 Hz).
Toutefois, les seuils de détection ne sont pas affectés par la cadence de modulation. Cela
suggere que la perte auditive affecte les mécanismes spatiaux et temporels de maniere
équivalente.

Moore et Skrozdzka (2002) réalisent une étude complémentaire portant sur la détection de
FM masquée chez des auditeurs malentendants. Les seuils de détection de FM sont mesurés
sur trois sujets normo-entendants jeunes et quatre sujets malentendants agés présentant une
perte neurosensorielle modérée en utilisant une tache a deux alternatives en choix forcé. La
porteuse est de 0.25, 0. 5, 1, 2,4 ou 6 kHz et cette derniére est modulée a des cadences de 2,
5, 10 ou 20 Hz. Les auditeurs malentendants sont testés a 85 dB SPL tandis que les sujets
normo-entendants jeunes sont testés a 70 dB SPL. Les seuils de détection de FM sont mesurés
en présence d’AM (de profondeur de modulation fixée a 0,33) ou en I'absence d’AM. Comme
indiqué plus haut, cette derniére est utilisée afin de limiter la capacité des auditeurs a utiliser
des indices de reconversion de FM en AM. Les résultats présentés en figure 51 indiquent que
les seuils de détection de FM sont significativement moins bons chez les participants
malentendants que chez les participants normo-entendants. D’autre part, ces résultats
indiquent que [leffet interférant de I’AM est plus important chez les auditeurs
malentendants (et ce quelle que soit la fréquence porteuse et la cadence de modulation).
L'effet d’interférence est approximativement constant chez les auditeurs malentendants. Un
profil différent est obtenu chez les auditeurs normo-entendants : dans ce cas, I'effet délétere
de I'AM sur les seuils de détection d’'une FM est observé dans toutes les conditions a
I'exception du cas oUu une FM lente est appliquée a une porteuse basse fréquence,
conformément a I’hypothése d’un mécanisme purement temporel (Moore & Sek, 1996). Chez
les auditeurs malentendants, la dégradation globale des seuils de détection de FM par I'ajout
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d’'une AM dans |'ensemble des conditions suggere que ces derniers n’utilisent pas
efficacement I'information temporelle de TFSy. Les auteurs proposent donc que les seuils de
détection de FM des auditeurs malentendants sont essentiellement basés sur les indices de
pattern d’excitation estimés a partir de filtres cochléaires élargis sous I'effet de la perte
neurosensorielle (reconversion d’indices de FM en AM) et que ces indices sont - de fait -
fortement dégradés par I'ajout de I’AM interférente. L’étude de modélisation de Paraouty et
al. (2016) portant sur I'interférence perceptive entre AM et FM confirme cette interprétation.
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Figure 51. Seuils de détection de FM moyens en fonction de la cadence de modulation. Chaque figure
montre les résultats obtenus pour une fréquence porteuse spécifique. Les cercles indiquent les seuils
de détection de FM seule ; les triangles indiquent les seuils de détection de FM mesurés en présence
d’AM. Les symboles ouverts indiquent les seuils de détection des auditeurs normo-entendants
jeunes. Les symboles fermés indiquent les seuils de détection des auditeurs malentendants dgés. Les
barres d’erreur indiquent I’écart-type. Extrait de Moore et Skrodzka (2002).

Quelques études complétent ce panorama. Buss et al. (2004) testent quatorze auditeurs
normo-entendants jeunes et douze auditeurs présentant une perte auditive neurosensorielle
dans une tache de détection de FM lente (2 Hz) appliquée a une porteuse de 500 et 1000 Hz.
Conformément aux études précédentes, les résultats indiquent que les seuils de détection de
FM sont dégradés de maniere significative aux deux fréquences porteuses chez les auditeurs
malentendants, I’effet de la fréquence porteuse étant similaire dans les deux groupes. Par la
suite, Kortlang et al. (2016) mesurent les seuils de détection d’une FM lente et aléatoire (dont
la cadence de modulation varie entre 1 et 4 Hz) dans le silence ou dans un bruit masquant
(bruit Gaussien a bande étroite filtré entre 1 et 4 Hz) en présence ou en I'absence d’'une AM
aléatoire (utilisée afin de limiter la détectabilité des indices d’AM provenant de la
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reconversion FM-AM). Les seuils sont mesurés sur six auditeurs normo-entendants jeunes (25-
30 ans), six auditeurs normo-entendants plus agés (65-77 ans) et six auditeurs malentendants
agés (60-82 ans). Une tache adaptative a trois alternatives en choix forcé estime le seuil
correspondant a 70,7 % de réponses correctes. Les signaux sont présentés a un niveau de 65
dB HL pour les sujets normo-entendants jeunes et de 80 dB HL pour les sujets malentendants.
Les résultats de détection de FM individuels et moyens sont présentés en fonction des
conditions expérimentales en figure 52. Les seuils de détection de FM se dégradent en
présence d’'une AM et a mesure que le niveau du bruit masquant augmente. Dans I'ensemble,
les auditeurs malentendants et normo-entendants dgés présentent des seuils
significativement dégradés par rapport aux auditeurs normo-entendants jeunes et ce quelle
que soit la condition expérimentale testée.
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Figure 52. Seuils de détection de FM aléatoire en fonction de la condition expérimentale testée
(moyennes et écart-types géométriques). Chaque figure présente les données obtenues pour une
fréquence porteuse donnée (500, 2000, 6000 Hz). NHy : sujets normo-entendants jeunes; NHo :
sujets normo-entendants dgés ; Hlo : sujets malentendants dgés. Extrait de Kortlang et al. (2016).

En résumé, ces études s’accordent toutes sur le fait que les seuils de détection de FM se
dégradent significativement - et parfois substantiellement - sous I'effet d’une perte auditive
neurosensorielle. Les résultats suggérent que les mécanismes de traitement purement
temporels ou spatio-temporels de la FM sont affectés de maniére équivalente. La
dégradation de ces mécanismes résulte probablement : i) de I’élargissement des filtres
cochléaires causé par la perte du mécanisme actif cochléaire et/ou ii) d’'une réduction de
I'efficacité du mécanisme d’encodage et/ou de lecture des indices de TFSy. Plusieurs études
(e.g., Buss et al., 2004b ; Lopez-Poveda et al., 2017) notent que la sensibilité a une FM lente
portée par un son pur basse fréquence est un bon prédicteur de l'intelligibilité de la parole
filtrée ou masquée chez les auditeurs malentendants, confirmant I'importance des indices
de FM dans la reconnaissance de la parole.
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[.3.d. Origines probables des troubles de codage temporel

Notre revue de littérature met en lumiére des troubles auditifs temporels associés au
vieillissement et a la perte neurosensorielle. Comme discuté plus haut, ces troubles sont
susceptibles de refléter - pour partie - des troubles de codage sensoriel des indices d’ENVy et
de TFSny a un niveau relativement périphérique (nerf auditif et tronc cérébral bas). Toutefois,
force est de constater que d’autres hypothéses sont envisageables (trouble cognitif, perte
d’efficacité de traitement, ...). Plusieurs pathologies peuvent conduire a des modifications du
codage sensoriel des indices d’ENVy et de TFSn, et ce parfois méme lorsque les seuils
audiométriques sont normaux ou quasi normaux. Ces hypotheses sont présentées ci-dessous.

[.3.d.1. Reéduction du nombre de synapses ou de neurones

Pendant longtemps, les études sur la perte auditive neurosensorielle considéerent que les
cellules ciliées externes sont les éléments les plus vulnérables (dans le cas ou une élévation
des seuils a I'audiogramme clinique est observée) et dans la majorité des cas, les fibres
auditives nerveuses sont supposées dégénérer bien longtemps apres (Liberman et al., 2017).
Tres récemment, des études animales et humaines révelent que dans le cas d'une perte
auditive neurosensorielle (acquise suite a une exposition au bruit, au vieillissement ou a la
prise de substances ototoxiques), les connexions synaptiques périphériques sont les éléments
les plus vulnérables et les synapses du nerf auditif peuvent étre détruites méme dans le cas
ou les cellules ciliées survivent (Stamataki et al., 2006 ; Sergeyenko et al., 2013 ; Liberman,
2017). Chez I'homme, une étude de l'os temporal post-mortem de 20 sujets normo-
entendants agés entre 0 et 89 ans révele une perte massive de plus de 60% d’axones
périphériques chez un certain nombre de sujets agés de plus de 50 ans (Wu et al., 2019). Les
données de cette étude sont présentées en figure 53 et indiquent que la perte de fibres
auditives nerveuses liée a I'age est presque trois fois plus importante que celle des cellules
ciliées internes (perte rarement supérieure a 15 % quel que soit I'age). Il y a donc une
augmentation réguliere du degré de désafférentation des cellules ciliées survivantes sous
I’effet du vieillissement. En d’autres termes, un grand nombre de neurones auditifs de I'oreille
interne agée sont déconnectés de leurs cellules ciliées internes. Or, quand une synapse est
perdue, sa fibre auditive associée devient silencieuse (chaque fibre étant connectée a une
cellule ciliée interne) et Famplitude de la réponse neuronale diminue de maniére
proportionnelle a la quantité de synapses perdues (Sergeyenko et al., 2013). 1l est souvent
envisagé que les fibres auditives affectées par cette synaptopathie cochléaire soient des fibres
a seuil haut et a taux de décharge spontané bas : Furman et al. (2013) démontrent que la
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synaptopathie cochléaire induite par sur-exposition au bruit chez des rongeurs agés est
sélective pour ce type de fibres auditives qui représentent 40 % de la population totale des
fibres auditives nerveuses. Schmiedt et al. (1996) notent également une réduction de I’activité
de cette catégorie de fibres auditives chez des chats agés et celles-ci seraient également les
plus vulnérables a une forte exposition au bruit chez I’'homme (Liberman, 1978).
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Figure 53. Pourcentage de cellules survivantes en fonction de I'dge (étude post-mortem chez
Phumain). Les cercles bleus indiquent les cellules ciliées internes. Les cercles noirs indiquent les
cellules du ganglion spiral. Les cercles rouges indiquent les axones périphériques des fibres auditives
nerveuses. Cette figure montre que la perte d’axones périphériques liée au vieillissement est plus
prononcée que celles des cellules du ganglion spiral et des cellules ciliées internes. Chaque point
représente la survie cellulaire dans chaque cas, moyenné sur tous les points d’échantillonnage aux
fréquences audiométriques comprises entre 0,25 et 8 kHz et normalisés en pourcentage de survie. La
fléche rouge indique le seul cas exposé a une ototoxine connue (cisplatine). Les limites a 95 % de
confiance sont indiquées pour les régressions des données de cellules ciliées internes et des axones
des fibres auditives nerveuses. Extrait de Wu et al. (2019).

Or ces fibres auditives périphériques présentent des gammes dynamiques plus grandes que
celles des fibres a taux de décharge spontané haut, une meilleure aptitude a préserver
I'information temporelle et plus spécifiquement d’AM que les autres catégories de fibres et
sont aussi plus robustes au bruit (Schmiedt et al., 1996 ; Bharadwaj et al., 2014). Tout ceci
conduit donc a penser que la perte d’'unités neurales pourrait dégrader I'extraction et la
représentation du signal dans les voies auditives centrales, contribuant de maniere
significative au déclin régulier des capacités auditives (Wu et al., 2019). Le vieillissement, est
donc associé a une désafférentation neuronale consécutive a la « synaptopathie
cochléaire » aussi dénommée « perte auditive cachée » ; I'ensemble de ces éléments
pourrait contribuer a des difficultés de compréhension de la parole dans le bruit apparaissant
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a un age intermédiaire (Grose et al., 2006) et plus avancé tout au long de la vie (Snell & Frisina,
2000). Ceci pourrait également contribuer a des troubles de localisation spatiale nécessitant
I"utilisation d’indices binauraux (Noble et al., 1994) malgré des seuils auditifs normaux, la
perte de synapses ne provoquant pas d’élévation de seuils électrophysiologiques ou
audiométriques a moins qu’elle ne soit compléte a 80-90 % (Lobarinas et al., 2016).

D’aprés Bharadwaj et al. (2014), la perte de fibres auditives nerveuses a seuil haut et a taux
de décharge spontané bas est susceptible d’affecter plus particulierement le codage des
indices d’ENVy véhiculés par les sons complexes comme la parole. Dans une cochlée saine, la
convergence de multiples entrées stochastiques produites par ces fibres auditives
périphériques conduit a I'amélioration de la précision temporelle dans le pattern de décharges
neurales de plusieurs types de cellules dans les noyaux cochléaires (Joris et al., 1994 ; Oertel
et al., 2000). Ainsi, il est probable qu’une réduction du nombre de fibres auditives dégrade la
précision avec laquelle les indices d’ENVy (mais également ceux de TFSy) sont transmis aux
structures auditives centrales (Lopez-Poveda & Barrios, 2013). Cette prédiction est vérifiée
par une étude de simulation informatique menée par Goodman et al. (2018). Les auteurs
simulent les réponses du noyau cochléaire antéroventral a des signaux d’AM a l'aide d’un
modele de neurone formel de type « leaky integrate and fire » recevant un nombre variable
d’entrées périphériques. Comme indiqué dans la figure 54 ci-dessous, la réduction du nombre
d’entrées - simulant ainsi I'effet d’'une synaptopathie cochléaire - altere drastiquement la
TMTF simulée de ces neurones de type « chopper » (sustained et transient) du noyau
cochléaire. Les effets d’une synaptopathie cochléaire sur le codage temporel pourraient donc
se manifester a un niveau central (ici, le tronc cérébral bas).
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Figure 54. TMTF simulée pour un modéle mathématique de neurone du noyau cochléaire antéro-
ventral. Chaque figure représente lindice de synchronisation en fonction de la cadence de
modulation d’un son pur modulé sinusoidalement en amplitude. La figure de gauche représente les
résultat de simulation d’un modeéle de neurone de type « Sustained Chopper ». La figure de droite
représente les résultats de simulation d’un modéle de neurone de type « Transient Chopper ». La
courbe continue bleue montre les résultats de simulation lorsque le nombre d’entrées (i.e., le nombre
de fibres auditives périphériques convergeant sur le modeéle de neurone Chopper) est égal a 50. La
courbe en pointillés rouges montre les résultats de simulation lorsque le nombre d’entrées (i.e., le
nombre de fibres auditives périphériques) est réduite a 10. Extrait de Goodman et al. (2018).
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Parallelement a cela, des études neurophysiologiques réalisées sur des animaux non humains
suggerent qu’a un niveau périphérique (i.e., dans les fibres afférentes de type 1), une
surexposition au bruit n’affecte pas le mécanisme de verrouillage en phase sur les indices de
TFSy dans le silence tandis qu’il améliore - paradoxalement - le codage des indices d’ENVy
(Miller et al., 1997 ; Kale & Heinz, 2010 ; 2012 ; Henry et al., 2014). Ce point est détaillé plus
bas et plusieurs explications sont apportées a cela. A contrario, le codage des indices de TFSn
par les fibres auditives périphériques serait réduit dans des environnements bruyants (Henry
& Heinz, 2013) et ce essentiellement en raison de |’élargissement des filtres cochléaires et de
la dégradation du rapport signal-sur-bruit a la sortie des filtres, et altéré pour le traitement de
sons complexes comme, par exemple, des voyelles (Miller et al., 1997). Toutefois, plusieurs
études dont celle réalisée par Harrison et Evans (1979) ne démontrent pas d’altération du
mécanisme de verrouillage en phase des fibres périphériques sur les indices de TFSy a la suite
d’une atteinte des cellules ciliées externes produite par la prise de substances ototoxiques.

[.3.d.11. Altération du mécanisme de verrouillage en phase

A un niveau périphérique (i.e., au niveau des fibres auditives afférentes de type 1), le
mécanisme de verrouillage en phase neuronal sur les indices d’ENVy et de TFSy est altéré a
des degrés divers par un trauma acoustique ou par une substance ototoxique. Plusieurs
études importantes menées par Heinz et collaborateurs fournissent une caractérisation
détaillée de ces altérations et des explications précises des causes de ces troubles du codage
temporel.

Kale et Heinz (2010 ; 2012) évaluent les effets d’'une perte auditive neurosensorielle induite
par un traumatisme sonore irréversible provoqué volontairement par les expérimentateurs
sur le codage temporel périphérique. Les auteurs utilisent ici des sons modulés et des bandes
de bruits véhiculant des indices d’ENVy et de TFSy et enregistrent des trains d’impulsion
nerveuses dans les fibres auditives périphériques de rongeurs (chinchillas). La figure 55 ci-
dessous compare le codage temporel de I'ENVy entre une population de fibres auditives de
rongeurs sains et une population de fibres auditives de rongeurs lésés (Kale & Heinz, 2010).
Trois métriques différentes sont utilisées afin de quantifier le verrouillage en phase sur I’ENVy
en réponse a des sons purs modulés en amplitude ou des formants. Chaque point indique la
valeur maximale de chaque métrique calculée. Ces représentations n’indiquent pas de
dégradation du codage de 'ENV\y par les fibres auditives périphériques lésées (lignes rouges)
mais a contrario un rehaussement du codage de I’lENVy (valeurs minimales et maximales plus
élevées pour les trois métriques) et ce dans la région fréquentielle du trauma acoustique
(entre 1 et 4 kHz). Ce résultat électrophysiologique est conforme avec I’hypothese formulée
par Moore (2014) selon laquelle la perte du mécanisme actif et de la compression d’amplitude
instantanée produite par la contraction des cellules ciliées externes peut conduire a une
amplification de la représentation interne de la profondeur de modulation du signal AM.
Toutefois, d’autres explications sont a considérer, comme par exemple une augmentation de
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la réponse transitoire des fibres nerveuses résultant d’une atteinte des cellules ciliées internes
(Scheidt et al., 2010).
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Figure 55. Quantification du codage temporel des indices d’ENVy en fonction de la fréquence
caractéristique de la fibre nerveuse périphérique a I’aide de trois métriques distinctes (une métrique
par colonne : Index de synchronisation; Response modulation ; Max Sumcorr Peak Height). Les
données sont représentées pour des fibres auditives périphériques saines (croix) et lésées (cercles)
en réponse a des sons purs modulés en amplitude (figures A, B, C) et en réponse a des formants
(figures D, E, F). Les lignes pleines bleues (fibres saines) et rouges (fibres Iésées) représentent les
moyennes pondérées sur I'ensemble de la population neuronale. La barre horizontale indique la
région (1-4 kHz) pour laquelle les seuils des fibres sont significativement élevés. Extrait de Kale et
Heinz (2010).

Des patterns similaires sont obtenus entre les fibres auditives périphériques saines et |ésées
(voir figure 56A) lorsque I"'amplitude du verrouillage en phase neural est estimée pour les
indices de TFSy (Kale & Heinz, 2010). Ainsi, le mécanisme de verrouillage en phase sur la
structure temporelle fine n’est pas affecté pour les fibres auditives individuelles soumises a un
traumatisme sonore permanent.
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Figure 56. Amplitude du verrouillage en phase des réponses neuronales sur la TFSy ou 'ENVy d’un
son pour des fibres auditives périphériques saines (croix) ou lésées (cercles ouverts). La figure A
montre I'amplitude du verrouillage en phase sur la TFSy (Max Diffcorr Peak Height) en réponse a des
sons purs modulés en amplitude en fonction de la fréquence caractéristique. La figure B quantifie le
verrouillage en phase sur la TFSy et 'ENVy & I'aide d’une métrique distincte (SCC/SAC Ratio) pour
laquelle une valeur proche de 0 indique que le verrouillage en phase sur la TFSy est prédominant
tandis qu’une valeur proche de 1 indique que le verrouillage en phase sur ’'ENVy est prédominant.
Les cercles pleins représentent des fibres auditives périphériques dont la courbe d’accord est élargie
par rapport a la normale (et dont la sélectivité fréquentielle est dégradée). La barre horizontale
indique la région (1-4 kHz) pour laquelle les seuils des fibres sont significativement élevés. Extrait de
Kale et Heinz (2010).

Cependant, bien que cette capacité de verrouillage en phase sur la TFSy ne soit pas dégradée,
le rehaussement du codage de I'ENVy rapporté plus haut en figure 55 déplace la transition
entre le verrouillage sur la TFSy et le verrouillage sur I'ENVNn vers des fréquences
caractéristiques plus basses au sein des fibres auditives |ésées (figure 56B). Ces données
révelent donc un déficit relatif du codage périphérique de la TFSy par rapport a FENVy.

Si le déficit temporel observé par Kale et Heinz (2010) — bien que significatif — soit de taille
modeste, les résultats obtenus par Henry et al. (2016) suggérent la possibilité d’un déficit
beaucoup plus substantiel. Chez I’'animal sain (i.e., normo-entendant), le verrouillage en phase
des réponses d’une fibre auditive périphérique sur les indices de TFSy et d’ENVy évoqués par
un son (par exemple, une bande de bruit) concorde avec la fréquence caractéristique de la
fibre (cf. figure 57, colonnes de gauche montrant les réponses de fibres accordées
respectivement en basse et haute fréquence). Le codage est donc tonotopique. Lorsque
I’animal est soumis a un traumatisme acoustique permanent, le mécanisme actif se dégrade
et la pointe de la courbe d’accord (tuning curve) des fibres auditives périphériques de la région
fréquentielle Iésée tend a disparaitre (cf. figure 57, graphiques du haut : colonnes de gauche
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versus colonnes de droite). Par conséquent, la queue (basse fréquence) de la courbe d’accord
de la fibre joue un réle accru dans la réponse aux sons.
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Figure 57. Figures de gauche : courbes d’accord (en haut) de fibres auditives périphériques saines et
codage d’ENVy et TFSy (en bas) en réponse a un bruit large bande centré sur 1 kHz (figure a) et 4 kHz
(figure b). Figures de droite : courbes d’accord (en haut) de fibres auditives périphériques Iésées et
codage d’ENVy et TFSy (en bas) en réponse a un bruit large-bande centré sur 4 kHz. Extrait de Henry
etal. (2016).

Le codage tonotopique des fibres auditives périphériques lésées est donc profondément
distordu et ceci introduit une discordance dans le codage des indices de TFSy et d’ENVy
réalisé par chaque fibre. Ainsi, dans les fibres basales dont la fréquence caractéristique est
supérieure a 1.5 kHz, la fréquence dominante maximale des réponses verrouillées sur les
indices de TFSy passe a 2.4 kHz dans les fibres exposées au bruit, alors qu’elle n’est que de 4.5
kHz dans les fibres saines. Par comparaison, les réponses aux indices d’ENVy correspondent
toujours a la fréquence caractéristique dans les fibres exposées au bruit. De fait, cette fibre
auditive périphérique dont la position tonotopique n’a pas changé encode dorénavant les
indices de TFSy a une position spatiale différente (décalée vers les basses fréquences). Les
conséquences perceptives d’une telle distorsion du codage temporel périphérique sont tres
certainement importantes. A l'aide d’une tache psychophysique de transposition
fréquentielle, Bernstein et Oxenham (2003) démontrent qu’une telle dissociation entre
codage de TFSy et d’ENVy altére fortement la perception de la hauteur tonale et fondamentale
des sons chez des auditeurs normo-entendants.
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1.3.d.111. Perte d’inhibition centrale

Les mécanismes de décodage des informations temporelles extraites a un niveau
périphérique devraient dépendre - au moins partiellement - des relations inhibitrices entre les
neurones de fréquences caractéristiques différentes (Shamma, 1985). Différentes études
menées sur I'animal suggerent que la quantité de neurotransmetteurs inhibiteurs (glycine et
GABA) ayant une action dans les voies auditives centrales diminue avec I'dge et une perte
auditive neurosensorielle dans le noyau cochléaire et le colliculus inférieur (Zhao & Evans,
1990). Or, ces neurotransmetteurs régulent les propriétés des réponses spectro-temporelles
des neurones situés dans les noyaux cochléaires (Caspary et al., 1993 ; Zhao & Evans, 1990),
dans le complexe olivaire supérieur (Moore & Caspary,1982) et au niveau du colliculus
inférieur (Pollak & Park, 1993). Si I’équilibre relatif entre excitation et inhibition neuronale est
altéré au sein des noyaux auditifs du systéeme auditif 4gé ou présentant des dommages
cochléaires, les propriétés de réponses neuronales devraient étre fortement affectées. A
minima, le décodage des indices de TFSy extraits par un mécanisme de verrouillage en phase
est donc probablement perturbé (Shamma & Lorenzi, 2013).

En résumé, les altérations observées ou susceptibles d’étre observées dans le codage
périphérique et central (nerf auditif, tronc cérébral) des indices de TFSy et d’ENVy a la suite
d’une synaptopathie cochléaire, d’une perte auditive neurosensorielle et du vieillissement
devraient fortement affecter les capacités de détection et de discrimination d’AM et de FM
chez ’lhumain.

I.4. Caracterisation psychophysique et neurophysiologique du
bruit interne

[.4.a. Préambule

La variabilité est une caractéristique intrinséque du comportement humain. Elle se manifeste
a lafois dans les activités perceptives et dans tout type d’action impliquant le systeme moteur,
et ce méme lorsque les conditions externes sont maintenues aussi constantes que possible
(Faisal et al., 2008). Elle ne peut étre ignorée dans les études de psychophysique sensorielle.
Il n’est donc pas étonnant qu’elle prenne la forme d’un des principes de base de la théorie de
la détection du signal (TDS) (Green & Swets, 1966).

L'ensemble des perturbations aléatoires d’un systeme sensoriel supposées étre a |’origine de
cette variabilité sont regroupées sous le terme générique de bruit interne, un concept
particulierement bien illustré par la théorie de I'information (Shannon & Weaver, 1949) sur
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laquelle la TDS se fonde. Dans cette théorie décrivant la transmission de I'information a
travers un canal, le bruit du canal d’un systeme s’ajoute au signal d’origine pendant la
transmission. Cette théorie part du principe que le bruit de I’environnement externe déforme
le signal d’entrée et qu’il représente une nuisance indésirable interférant avec la transmission
du signal d’origine. Par conséquent, le degré de divergence entre les signaux d’entrée et de
sortie d’un systeme fournit une estimation de la quantité de bruit présent dans un canal. Ce
bruit peut étre décrit comme un ensemble de composantes déterministes (mesurable par la
performance moyenne) ou stochastiques (mesurable par la dispersion des valeurs autour de
la moyenne) au sein du canal. Le rapport entre la performance moyenne et le degré de
variabilité d’un systéeme sensoriel permet d’accéder a la magnitude du signal par rapport a la
guantité de bruit présent dans un signal. Quelle que soit son origine, les approches basées
sur le paradigme du traitement de l'information et la TDS supposent que le bruit interne
contribue a minimiser 'opération de certaines structures sensorielles, aboutissant a une
discrimination sous-optimale du signal d’entrée (Green & Swets, 1966 ; Deutsch & Newell,
2004).

Au vu de la théorie de I'information et de la TDS, détection et discrimination sensorielles sont
réalisées en présence d’une activité neuronale aléatoire continue (activité neuronale
spontanée) ; par conséquent, le signal neuronal doit étre d’'une magnitude suffisamment
importante pour émerger et étre pris en compte lors de la prise de décision de I'observateur
(Pardhan et al., 1996). Il s’ensuit que les niveaux relatifs de bruit externe (ensemble des
incertitudes liées a I’environnement de test) et de bruit interne (au sein du systéme sensoriel
ou du systeme nerveux central) contrélent la réponse de |'observateur réel a une entrée
sensorielle. Par exemple, lorsque le bruit externe est tres faible par rapport au bruit interne,
le niveau de bruit interne contraint la détection ou la discrimination du signal. A I'inverse,
lorsque le niveau de bruit externe est élevé, celui-ci peut « noyer » I'effet du bruit interne.
Ainsi, les représentations internes des stimuli physiques sont imparfaites et des stimuli
identiques peuvent conduire a des perceptions différentes (Green, 1964 ; Green & Swets,
1966 ; Gold et al., 1999).

Depuis une cinquantaine d’années, différentes méthodes psychophysiques ont été
développées afin d’évaluer la magnitude et |la nature (additive vs. multiplicative) du bruit
interne : ces méthodes incluent notamment la méthode du bruit équivalent (Nagaraja, 1964),
le paradigme de double-passe (Green,1964) , les observations multiples du signal dans le bruit
(Swets et al., 1959). Il est également possible de réaliser une estimation directe de la
variabilité a partir de la fonction psychométrique (Jesteadt et al., 2003) ou par ajustement de
modeéles perceptifs aux données empiriques (Oxenham & Buss, 2000 ; Wallaert et al., 2017 ;
2018 ; Ewert et al., 2020). La localisation du bruit interne sur le trajet des voies auditives est
difficile a effectuer mais elle peut étre explorée en combinant des mesures
neurophysiologiques et des mesures psychophysiques (Faisal et al., 2008). Ainsi, les études
s’'intéressant aux propriétés stochastiques des réponses des fibres du nerf auditif suggerent
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gu’une proportion significative de bruit interne serait d’origine périphérique (e.g., Carney,
1993 ; Colburn, 1973 ; 1977 ; Javel & Viemeister, 2000 ; Siebert, 1968 ; Heinz et et al., 2001).

Ces techniques ont été majoritairement utilisées afin d’évaluer I'impact du bruit interne sur
des taches auditives et visuelles et ce afind’étudier/évaluer: i) les trajectoires
développementales (Buss et al., 2009 ; Banai et al., 2011 ; Falkenberg et al.,, 2014); ii)
I"apprentissage perceptif (Jones et al., 2013); iii) les effets du vieillissement sur la perception
(Pardhan, 2004) ; iv) des pathologies bien spécifiques telles que la dyslexie (Hornickel & Kraus,
2013 ; Ziegler et al.,, 2009), I'amblyopie (« ceil paresseux ») (Levi et al.,, 2007), la
dégénérescence maculaire (McAnany et al., 2013) et I'autisme (Milne, 2011 ; Dinstein et al.,
2012).

Par ailleurs, le bruit interne peut étre vu comme une variable d’ajustement dans les modeles
computationnels visant a prédire quantitativement le comportement perceptif et notamment
dans les modeles auditifs dédiés a la perception d’AM et de FM. Ainsi, la comparaison des
prédictions avec les résultats empiriques en détection et discrimination d’AM suggere que le
bruit interne pour le traitement des indices d’enveloppe temporelle (ENV,) est non seulement
additif (sa variance étant indépendante du stimulus) mais également multiplicatif (sa variance
étant proportionnelle a la magnitude du stimulus le long de la dimension étudiée) (Ewert &
Dau, 2004 ; Wallaert et al., 2017).

Ce chapitre a pour objectif de définir le concept du bruit interne ainsi que ses méthodes
d’estimation. L'impact du bruit interne sur le développement, le vieillissement ou dans
certaines pathologies sera discuté au travers de plusieurs études menées en modalité auditive
et visuelle.

1.4.b. Bruit interne

1.4.b.1. Définitions

Comme tout dispositif physique, le cerveau humain opére en présence de variabilité.
Néanmoins, les calculs sont effectués avec une rapidité et une précision remarquables,
pouvant atteindre les limites physiques fixées par les capteurs sensoriels (Hecht et al., 1942).
Le cerveau humain semble donc avoir développé des stratégies robustes vis-a-vis des
multiples sources de variabilité biologique (London et al., 2010). D’un point de vue
opérationnel, la variabilité s’observe a partir de I’enregistrement des réponses neuronales
et/ou comportementales d’un organisme a des présentations répétées de signaux identiques.
Les enregistrements électrophysiologiques varient d’essai en essai (Tomko & Crapper,
1974 ;Tolhurst et al., 1983 ; Shadlen & Newsome, 1998). Il en va de méme sur le plan
comportemental, cette variabilité représentant alors le facteur limitant la possibilité de
prédire la réponse d’un sujet d’essai en essai par I'expérimentateur (Green, 1964).
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L'interprétation de cette variabilité est difficile car elle peut provenir de deux sources
distinctes :

i) la premiéere dépend des propriétés déterministes du systeme étudié. L’aspect déterministe
des systemes sensoriels et des modeles computationnels de perception résulte du fait que la
perception ou la sortie des modeles est entierement contrainte par les valeurs des parametres
du systeme et des conditions initiales et ce a n’importe quelle échelle (moléculaire, neuronale
ou comportementale). Le systéme déterministe - par définition - ne comprend aucun élément
aléatoire en soi. Dans ce cas, la variabilité apparente des réponses du systeme sensoriel ou du
modele résulte d’un comportement instable pendant I’état initial du systeme ou bien de la
méconnaissance de cet état initial. Ceci peut conduire a une amplification exponentielle de
petites perturbations avec le temps, un phénomeéene couramment dénommé « effet papillon »
(d’apres les travaux de Lorenz qui illustre I’effet de cette incertitude sur les conditions initiales
sur les mouvements atmosphériques ; Lorenz, 1963 ; 1969).

ii) la seconde dépend des propriétés stochastiques du systéme étudié. La stochasticité
représente I'ensemble des processus pouvant étre matérialisés par une distribution de
probabilités ou un pattern pouvant étre analysé statistiguement mais ne pouvant pas étre
prédit correctement. Cette forme de variabilité survient dans des phénomeénes naturellement
et véritablement stochastiques et décrit I'ensemble des perturbations aléatoires
indépendantes du signal d’entrée (Faisal et al., 2008). Elle provient d’une variabilité d’essai en
essai a I’échelle moléculaire ou neuronale et constitue donc une forme de bruit intrinséque
(caril contribue a la variabilité sans apporter aucune information et ne peut pas étre éliminé)
(London et al., 2010).

Le bruit interne représente une quantité inférée de la variabilité biologique, sa présence étant
déduite de la manifestation de ses effets (Green, 1964). Il ne peut étre observé directement
par les physiologistes : en effet, sachant que le traitement sensoriel n’est pas completement
compris, il est difficile de dissocier le « bruit interne » du signal. Ainsi, le bruit interne est
synonyme de la présence d’effets aléatoires qui ne sont pas totalement compris tant au niveau
physiologique que psychophysique. Il représente donc I'incertitude dans une réponse interne
a une entrée sensorielle, qui, contrairement au bruit externe, est généré par des sources
intrinséques de I'observateur (Green, 1964 ; Green & Swets, 1966 ; Jones et al., 2013).

Ce bruit interne intervient a toutes les étapes de traitement et prend donc différentes formes
(voir figure 58 ci-dessous). Dés la premiére étape ou I’énergie du stimulus acoustique est
transformée en signal mécanique par le mouvement des cellules ciliées, une variabilité peut
survenir au travers du mouvement brownien des cellules ciliées (Denk et al., 1989). A ce stade,
le processus de transduction sous-jacent amplifie le signal audio d’entrée et le convertit en
impulsions électriques (Faisal et al., 2008). Un bruit sensoriel interne déja présent ou
engendré durant le processus d’amplification (bruit transducteur) (Lillywithe et al., 1979)

96



augmente la variabilité d’essai en essai. Par conséquent, les niveaux de bruit sensoriel fixent
le seuil de perception pour les étapes ultérieures de traitement de I'information car si le signal
est plus faible que le bruit, celui-ci ne peut pas étre distingué apres amplification. Ceci est
compatible avec le théoreme de « I'inégalité de traitement des données » qui indique qu’une
étape de traitement donné (méme en |'absence de bruit) ne peut pas extraire plus
d’information qu’aux étapes précédentes. Par conséquent, pour réduire le bruit, les
organismes fournissent en retour une énergie métabolique et structurale élevée des le
premier étage de traitement (étage sensoriel). Par la suite, des sources de bruit interne
peuvent résulter de I'encodage et de la transmission neuronale dans le systeme auditif
périphérique (Javel & Viemeister, 2000) ou central (e.g., Vogels et al., 1989).

\
\

Synaptic noise

Figure 58. Boucle sensori-motrice impliquée dans une tdche comportementale (attraper une balle),
indiquant les différentes sources de bruit interne a toutes les étapes du systeme nerveux. a) Les
sources de bruit sensoriel affectent la transduction des signaux. b) Les sources de bruit cellulaire
daffectent les canaux ioniques des membranes excitables, la transmission synaptique et les
interactions du réseau. c) Les sources de bruit moteur affectent les motoneurones et les muscles.
Dans cette tdche comportementale, le systeme nerveux doit donc agir en présence de bruit dans la
détection du signal, le traitement de l'information sensorielle et la réalisation du mouvement. Extrait
de Faisal et al. (2008).

Le bruit interne se distingue donc des limitations systématiques pesant sur la performance de
I’observateur (Berg, 2004 ; Berg & Green, 1990). Dans des taches sensorielles, ces facteurs
systématiques décrivent principalement la maniere dont "auditeur est capable d’intégrer
I'information au sein ou entre les canaux sensoriels (Jones et al., 2013), ou de prendre en
compte la totalité de [linformation sensorielle disponible. Le concept d’efficacité
d’échantillonnage (sampling efficiency) recouvre ces différentes notions. Le terme
d’« efficacité d’échantillonnage » est introduit initialement par Burgess et al. (1981) (voir
également Burgess et Barlow, 1983) mais ce méme concept est parfois dénommé « efficacité
de calcul » par Pelli (1981) ou encore « efficacité centrale » par Barlow (1977). Une efficacité
d’échantillonnage réduite résulterait donc d’une intégration inadéquate (sous-optimale) des
informations sensorielles disponibles (le sujet n’attribuant pas les bons poids perceptifs aux
informations clés), ou encore la perte d’information sensorielle résultant de capacités
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mnésiques ou attentionnelles réduites (e.g., certaines informations sont systématiquement
oubliées ou ignorées).

[.4.b.11. Effets neuronaux et comportementaux

Dans certains cas, ces sources de bruit semblent avoir des effets bénéfiques sur le
comportement de réseaux neuronaux impliqués dans le traitement de linformation
sensorielle (Faisal et al., 2008). L'une des améliorations constatées correspond au processus
de résonance stochastique découvert dans les neurones visuels du chat. Cette dite résonance
stochastique engendre une amélioration de la détection et de la transmission de signaux
faibles en présence d'un bruit synaptique, dans des systemes nécessitant 'atteinte d’un
certain seuil (Faisal et al., 2008 ; Destexhe et al., 2001 ; Shu et al., 2003). Ceci se traduit par
une facilitation de l'initiation des potentiels d'action et une robustesse dans la formation des
réseaux neuronaux en présence de bruit, contribuant ainsi a I'adaptation aux changements

dynamiques dans |'environnement.
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Figure 59. Modéle de résonance stochastique proposé par Krauss et al. (2016). (A) : principe de la
résonance stochastique. Un signal infra-liminaire est présenté a I’entrée d’un détecteur et la réponse
du détecteur est indiquée pour trois niveaux différents d’intensité de ce bruit interne. Si la quantité
est trop faible (signal du haut), le signal ne peut pas étre transmis et si la quantité de bruit est trop
importante (signal du bas), le signal dispardait dans le bruit. En revanche, pour un niveau de bruit
optimal (signal du milieu), la transmission du signal est la meilleure. (B) : modele développé par
Krauss et al. (2016) composé de trois unités fonctionnelles : (i) capteur supposé étre localisé dans la
cochlée entre une cellule ciliée interne (CCI) et une fibre afférente; ii) unité recevant I'information
provenant du capteur et qui calcule la fonction d’autocorrélation des variations du taux de décharge
des fibres afférentes provenant d’un capteur, reflétant son contenu informationnel ; iii) générateur
de bruit blanc contrélé par le détecteur d’information, retournant le bruit au capteur via des
connexions retour (boucle de rétroaction). Extrait de Krauss et al. (2016).

Dans le systeme auditif, le processus de résonance stochastique semble participer d’un
phénomene de régulation biologique faisant suite a un dommage cochléaire. Krauss et al.
(2016) suggerent que ce processus permet de réguler I'entrée sensorielle a la suite d'un
traumatisme sonore ayant conduit a I"apparition d’acouphene: les sons d’intensité
infraliminaire au sein d'une synapse endommagée peuvent en effet étre transmis
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efficacement dans les voies auditives et donc détectés grace a I’action d’un bruit interne
régulant I'entrée sensorielle (voir figure 59a présentant le principe de résonance stochastique)
(Benzi et al., 1981 ; Collins et al., 1996 ; Levin & Miller,1996). L’existence d’un bruit interne
additif pourrait ainsi maximiser la transmission de I'information (Wiesenfeld & Moss, 1995).
En effet, dans les systemes de détection auto-adaptatifs de signaux basés sur la résonance
stochastique, le niveau de bruit optimal est ajusté en continu grace a une boucle de rétro-
contrble afin de maintenir I'efficacité de transmission de I'information méme dans le cas ou
les propriétés du signal d’entrée changent (Krauss et al., 2016). Dans ce contexte de résonance
stochastique, le contenu de I'information transmise est quantifié en comparant I’entrée et la
sortie sensorielles (Shannon, 1948). Moss et al. (2004) démontrent que cette « information
mutuelle » - lorsqu’elle est représentée en fonction de la magnitude du bruit interne - atteint
un maximum dans une gamme de fréquences spécifique indiquant le niveau de bruit optimal
additionné au signal d’entrée pour atteindre une transmission d’information optimale par
résonance stochastique (voir figure 59a ci-dessus).

Les simulations obtenues a I'aide du modele de Krauss et al. (2016) sont illustrées en figure
60. Ces simulations indiquent qu’a la suite d’'une réduction chronique de |I’entrée sensorielle
au niveau du systéme auditif périphérique (suite a une lésion cochléaire), la résonance
stochastique permet d’améliorer la transmission de I'information sensorielle en optimisant la
fonction d’autocorrélation des fibres auditives périphériques. Ceci se produirait a mesure que
la perte auditive augmente, conduisant a une amélioration des seuils auditifs (gain de +4 dB
pour une perte auditive de 20 dB ; + 6 dB pour une perte de 40 dB). Pour compenser |’élévation
des seuils auditifs a la suite d’une lésion cochléaire, le bruit interne est additionné a la boucle
de résonance stochastique sur I’entrée sensorielle et doit étre augmenté en permanence pour
compenser la perte de fibres, constituant donc probablement la raison de I’hyperactivité
neuronale généralement associée a I'acouphéne. Au vu de cela, Facouphéne pourrait donc
apparaitre comme un mécanisme compensatoire visant a restaurer les seuils auditifs a la
suite d’une perte auditive grdce au bruit interne. Dans ce cas particulier, I'augmentation du
bruit interne apparait donc bénéfique.

La régulation du bruit interne devrait agir au niveau des projections efférentes du complexe
olivaire supérieur sur les cellules ciliées internes ou encore au niveau du noyau cochléaire
dorsal (Krauss et al., 2016). Par conséquent, I’action du bruit interne varie suivant la région
fréquentielle affectée par le traumatisme sonore car elle implique différentes catégories de
fibres auditives périphériques comme l'illustre la figure 60 ci-dessous. A lI'aide du modele de
résonance stochastique proposé par Krauss et al. (2016), on peut émettre I’hypothése qu’a la
suite d’un traumatisme sonore, la résonance stochastique devrait étre plus efficace dans les
basses fréquences (inférieures a 3-4 kHz) que dans les hautes fréquences. En effet, en basse
fréquence, les fibres auditives présentent majoritairement un taux de décharge spontanée
élevé et des seuils bas. En raison de ce seuil bas, une faible quantité de bruit interne devrait
étre nécessaire pour conduire a une résonance stochastique efficace. Au contraire, les fibres
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auditives qui sont les premieres atteintes dans la partie basale de la cochlée codant les hautes
fréquences (Zimmermann et al., 1995) présentent majoritairement un taux de décharge
spontanée bas et des seuils élevés. Ces dernieres devraient donc avoir besoin d’une plus
grande quantité de bruit interne pour maximiser le processus de résonance stochastique. Ceci,
pourrait expliquer en partie pourquoi les acouphenes apparaissent généralement dans les
hautes fréquences : le systeme tente d’améliorer la transmission des sons par résonance
stochastique, induisant une élévation globale des seuils auditifs chez les sujets acouphéniques
dans les hautes fréquences seulement. En effet, la forte quantité de bruit interne pourrait
étre percue comme un acouphéne qui en retour pourrait réduire le bénéfice apporté par la
résonance stochastique sur les seuils absolus (Krauss et al., 2016).
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Figure 60. Asymétrie anatomique des distributions de seuil des fibres auditives de type | innervant
une cellule ciliée interne. Dans une cochlée saine, les neurones présentant des taux de décharge
spontanée élevés et des seuils bas (pointillés en bleu foncé) sont majoritaires en dessous de 3-4 kHz
alors que les neurones présentant des taux de décharge spontanée bas et des seuils élevés sont
observés dans toute la cochlée et majoritairement en haute fréquence (pointillés en bleu clair). A la
suite d’un traumatisme sonore, ces neurones a taux de décharge spontanée bas et a seuils élevés
sont affectés en premier et le plus sévérement (pointillés en rouge) tandis que la premieére catégorie
de fibres auditives (a taux de décharge spontanée bas et a seuils élevés) est en grande partie
épargnée (pointillés magentas). La résonance stochastique augmente l'intensité du bruit pour
compenser la perte auditive (zones oranges en basse et haute fréquence). Il est intéressant de noter
que l'intensité du bruit en hautes fréquences doit étre beaucoup plus élevée, ce qui peut engendrer
des acouphenes dans cette région fréquentielle. Extrait de Krauss et al. (2016).

Cette étude ouvre de nouvelles perspectives sur lacompréhension des acouphénes et pourrait
déboucher sur des approches thérapeutiques. Dans ce contexte, il est possible d’envisager a
la fois I'ajout d’un bruit externe pour réduire le processus de résonance stochastique et donc
le bruit interne ou encore des stratégies de suppression de ce processus dans les hautes
fréquences ou les acouphénes sont généralement percues (Krauss et al., 2016).
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Toutefois, bien que ce bruit interne puisse avoir des effets bénéfiques sur le traitement de
I'information auditive, il est plus souvent identifié comme étant lié a des déficits auditifs en
environnement bruyant comme le démontrent récemment Resnik et Polley (2021). Dans
cette étude combinant mesures comportementales et enregistrements corticaux chez le petit
animal (rongeur), les déficits auditifs dans le bruit sont caractérisés a la suite d’une
dégénérescence neuronale modérée des fibres afférentes de type | (CND pour cochlear neural
degeneration) sur I'ensemble des fréquences induite pharmacologiquement par injection
d’ouabaine. Les résultats présentés en figure 61(H) indiquent que la dégénérescence
neuronale ne provoque pas d’élévation des seuils (absolus) de détection de sons purs dans le
silence, contrairement aux seuils de détection mesurés dans le bruit. Parallelement, les
mesures corticales indiquent une augmentation du gain cortical amplifiant a la fois le signal
cible et le bruit de fond, susceptible d’expliquer pourquoi la détection dans le silence est
préservée tandis que ce bénéfice n’est pas observé dans le bruit.
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Figure 61. Résultats des tdches comportementales et mesures corticales démontrant que la
dégénérescence neuronale des fibres auditives périphériques de type | dégrade la détection de sons
purs dans le bruit mais pas dans le silence. (A) : le schéma du haut décrit 'approche utilisée pour
éliminer les synapses afférentes des fibres du nerf auditif sur les cellules ciliées internes par
application bilatérale d’ouabaine sur la fenétre ronde de la cochlée. Figure du bas:
immunomarquage des zones présynaptiques et des terminaisons post-synaptiques des cochlées de
souris avec et sans dégénérescence neuronale permettant d’identifier les synapses afférentes. La
fléche bleue indique les éléments pré-synaptiques tandis que la fleche verte indique les récepteurs
post-synaptiques glutamatergiques sur les terminaisons nerveuses des fibres de type I. (B) : schéma
décrivant les mesures de potentiels évoqués auditifs en réponse a un son pur de fréquence égale a
12 kHz et d’intensité égale a 70 dB SPL. La fleche indique I'onde I. (C) : amplitude de I'onde | avant et
aprés deux semaines d’administration d’ouabaine (G gauche) ou d’une autre solution (a droite).
Chaque ligne représente la moyenne des oreilles gauche et droite d’une souris stimulée par des sons
purs de 12 kHz et de 70 dB SPL (10 souris sont traitées par ouabaine et 10 souris forment un groupe
témoin). (D) : seuils estimés a partir des potentiels évoqués auditifs et (E) des produits de distorsion
(DPOAE) sur quatre fréquences avant et aprés traitement. (F): déroulé des mesures
comportementales et physiologiques pour chaque groupe. (G) : fonctions psychométriques pour la
détection des sons purs dans le silence et dans le bruit. (H) : les seuils de détection avant et apreés
traitement, dans le silence ou dans le bruit. Extrait de Resnik et Polley (2021).
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Les enregistrements physiologiques révelent que durant les essais ou le signal - bien que
présent - n’est pas détecté (essais « miss »), I'activité corticale apparaissant juste avant la
présentation du signal cible en présence de bruit externe présente des bouffées d’activité
neuronale aléatoire (voir figure 62 aprés CND dans le bruit, en bas a droite). Cette activité
neuronale précédent le signal cible pourrait représenter une source de bruit interne
responsable de déficits de détection dans le bruit chez les souris présentant une
dégénérescence neuronale. De plus, les résultats démontrent que ces activités corticales
apparaissant juste avant la cible prédisent les échecs de détection de la cible (Resnik & Polley,
2021).
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Figure 62. Dynamique d'ensemble de la couche corticale 2/3 pendant les essais comportementaux
de type "hit and miss". (A) : réponses neuronales imagées pendant la tdche comportementale de
type go/no-go. (B) : chronologie des mesures avant et apreés le traitement. (C) : neurogrammes d'une
souris avec les changements d'activité trame par trame pour les essais comportementaux en réponse
a un son cible de 50 dB SPL dans le silence ou en présence d'un bruit de fond continu de 50 dB SPL.
Les réponses sont présentées séparément pour les essais réussis (hit) et manqués (miss). Les niveaux
d'activité sont notés indépendamment pour chaque essai par rapport aux niveaux d'activité
spontanée pendant la période totale de pré-stimulus. Extrait de Resnik et Polley (2021).

Il est a noter que différentes stratégies sont mises en place par le systeme nerveux central
pour minimiser d’autres effets plus néfastes :

i) le moyennage apparait en présence d'informations sensorielles redondantes des
la premiere étape de traitement et permet de contrer |'effet du bruit interne
lorsque différentes unités véhiculent un méme signal et que chacune est affectée
par différentes sources de bruit indépendantes (Faisal et al. , 2008). Ce procédé
agit notamment sur les fluctuations aléatoires dans le mouvement des stéréocils
des cellules ciliées internes par un couplage mécanique des canaux ioniques dans
le processus de transduction (Kozlov et al., 2007).
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ii) la divergence apparait lorsqu’un neurone établit plusieurs synapses. Quand les
signaux électriques sont transmis sur de longues distances par lI'intermédiaire
d’axones bruités, ce processus intervient en envoyant le méme signal de maniere
redondante sur différents axones et en combinant par la suite ces signaux une fois
arrivés a destination. Ce phénomene apparait dans le comportement des cellules
ciliées internes qui fournissent une entrée divergente sur 10 a 30 cellules
ganglionnaires grace a une synapse en ruban (Glowatzki & Fuchs, 2002).

iii) la connaissance préalable de la structure du signal permet de compenser ces
inefficacités lors d'une tache de reconnaissance d'un signal acoustique. La TDS
montre qu'un "observateur idéal" soumis a un bruit interne additif peut étre
obtenu en adaptant les parameétres de cet observateur a ceux du signal a détecter.
Ce phénomene intervient dans |'étape de prise de décision d'un observateur
(Turin, 1960). Ceci correspond au principe de « filtre ajusté » ou - sur le plan
neurobiologique - les champs récepteurs neuronaux incorporent des
connaissances préalables sur les entrées attendues et permettent donc aux
neurones d’atténuer I'impact du bruit interne.

1.4.c. Méthodes d’estimation du bruit interne

Différentes méthodes psychophysiques ont été développées pour mesurer le bruit interne
(Swets et al., 1959 ; Watson, 1963 ; Green, 1964 ; Spiegel & Green, 1981 ; Robinson & Berg,
1986 ; Berg, 1987 ; Lutfi, 1989 ; Dai, 1994 ; Lentz & Richards, 1997 ; Murray et al., 2002). Ces
estimations de bruit interne découlent souvent d’'une comparaison entre la performance d’un
observateur idéal et celle d’un observateur réel a I'aide d’un modéle basé sur la TDS (Green,
1960b). La performance des observateurs humains est généralement 5 ou 6 dB moins bonne
que celle d’un observateur idéal et cette différence, qui est relativement indépendante des
propriétés du bruit externe, peut étre attribuée a des inefficacités dans le processus de
décision (Tanner & Birdsall, 1958) ou a d’autres sources de bruit interne (Swets et al., 1959 ;
Green, 1960a ; de Boer, 1966 ).Les principales méthodes d’estimation sont présentées ci-
dessous. D’autres méthodes ont été développées plus récemment, comme par exemple celle
basée surI’estimation de la sensibilité a une irrégularité dans I’enveloppe temporelle du signal
(Moore & Vinay, 2019). Cette approche sera détaillée dans le chapitre portant sur les
application de ces méthodes a I'étude du développement, de [’apprentissage, du
vieillissement ou de pathologies.

[.4.c.i. Méthode du bruit équivalent

A l'origine, la méthode du bruit équivalent a été développée par des ingénieurs afin de
mesurer les propriétés de réponse des amplificateurs électroniques dont I'efficacité se
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caractérise par la présence d’un gain élevé et d’un bruit intrinseque additif faible (Friis, 1944).
Ainsi, pour mesurer le bruit intrinseque en sortie d’un amplificateur, un signal bruité est
présenté en entrée en utilisant une étendue de valeurs d’amplitude (i.e., d’écarts-types) du
bruit externe relativement large. Le rapport signal-sur-bruit est ensuite analysé en sortie de
I"amplificateur en fonction du niveau de bruit externe: lorsque le bruit externe domine le bruit
interne, le rapport signal-sur-bruit dépend principalement du bruit externe (il diminue a
mesure que le bruit externe augmente) tandis que lorsque le bruit intrinséque de
I"amplificateur est plus fort que le bruit externe, le rapport signal-sur-bruit est déterminé
majoritairement par le bruit intrinseque et ne varie pas lorsque le niveau de bruit externe
augmente (Lu & Dosher, 2008). Il s’ensuit que le niveau du bruit intrinséque du systéme — pour
sa composante additive- est équivalent au niveau du bruit externe présenté en entrée et
estimé au coude de la fonction reliant I’'amplitude du signal d’entrée aux écarts-types de bruit
externe (voir figure 63 ci-dessous). Il est donc obtenu au point de transition entre les deux
régimes (a I'endroit ol le niveau de bruit externe et de bruit interne sont équivalents).
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Figure 53. (a) : De gauche a droite : huit images de bruit visuel externe présentant une valeur de
contraste croissante (N.x:); (b) :représentation du signal cible (un Gabor) additionné a chaque niveau
de bruit externe. (c): Amplitude du signal d’entrée requise pour maintenir la performance de
lobservateur au seuil de détection (niveau de sensibilité d’= 1.414) en fonction du contraste (N.x:) du
bruit externe. Le seuil est constant jusqu’a un niveau du bruit externe N, indiqué par la fleche
verticale, au-dela duquel il augmente avec le contraste du bruit externe. Extrait de Lu et Dosher
(2008).

Nagaraja (1964) propose d’utiliser cette méthode afin de mesurer le bruit interne dans les
systemes perceptifs. Cette méthode est couramment utilisée dans des taches de détection et
de discrimination auditive (Ahumada & Lovell, 1971 ; Bos & de Boer, 1966 ; Eijkman et al.,
1966 ; Osman, 1971; Moore, 1975 ;Hartmann & Pumplin, 1988 ; Humes & Jesteadt,1989 ;
Richards et al., 1991) et encore plus largement dans des taches visuelles (Rose , 1948 ; Tanner
& Birdsall, 1958 ; Hay & Chesters,1972 ; Pelli, 1981 ; Burgess et al., 1981 ; Legge et al., 1987 ;
Geisler, 1989 ; Gegenfurtner & Kiper, 1992 ; D’Zmura & Knoblauch, 1998). L'idée de base est
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tres simple puisque I'estimation du niveau de bruit interne et des caractéristiques des
systemes perceptifs peut étre obtenue en étudiant la fagon dont la performance est affectée
par un bruit externe manipulé directement par I’expérimentateur dans une tache perceptive
donnée.

D’un point de vue méthodologique, le seuil de détection ou de discrimination du signal cible
est généralement mesuré a I'aide d’'une méthode a deux intervalles et deux alternatives en
choix forcé avec une procédure adaptative convergeant vers un niveau de sensibilité d’ fixé
(souvent a 1) (Legge et al., 1987 ; Lu & Dosher, 1998). Le signal cible et le signal de
comparaison sont respectivement présentés dans un ordre aléatoire d’essai en essai. Ces deux
signaux sont masqués par un bruit externe de variance fixe, synthétisé dans chaque intervalle
d’observation. Le seuil de détection est mesuré pour des variances croissantes de bruit
externe dans le domaine d’intérét (intensité, modulation, fréquence, luminosité, etc.) (Legge
et al., 1987). Cette méthode mesure donc les seuils de détection ou de discrimination sans
faire d’hypotheése sur I’origine ou le locus du bruit interne (Nagaraja, 1964). Dans ce contexte,
la mesure du bruit équivalent est une mesure de bruit interne qui est exprimée dans les
mémes unités que le bruit externe (Pardhan, 2004).

Equation utilisée dans le modéle de bruit équivalent :
12 | E2(N+1)  E; = k(N + Ngy) = kN + kN4 (1)
/ E, : Energie du signal cible au seuil

L c N : Densité spectrale de bruit externe
k: Pente liée a I'efficacité avec laquelle I'observateur
échantillonne les informations disponibles sur le stimulus
Neq: Interception avec 1'axe des abscisses liée au niveau de
bruit interne

10 -

Observateur idéal :
E(=N+2 Performance limitée uniquement par 1'énergie du signal et le
B/ bruit externe
v E=N+1 E,= kN (1)
A E=N d'.=\E/N (2)
4 ouk, = (d'))’N (3)
, d', : Critére de détectabilité
“IDEAL OBSERVER

1)

(criterion: d'

Observateur réel :
Performance limitée par un bruit interne additif et une
inefficacité d'échantillonnage

d'c = (kE)/(N +N¢y) (4)

A : : L Efficacité statistique :
-2 0 2 4 Quantification de la distance entre 1'observateur idéal et
l'observateur réel.
NOISE SPECTRAL DENSITY, N F = (d', (observateur réel)d’ . (observateur idéal))?(5)

THRESHOLD SIGNAL ENERGY, E;

Figure 64. Prédictions issues du modéle linéaire obtenues a partir de I’équation (1). L’énergie du
signal au seuil est tracée en fonction de la densité spectrale du bruit, tous deux étant exprimés dans
les mémes unités. Le seuil est défini pour un niveau de sensibilité (d’) de 1. L’observateur idéal
(courbe en pointillés) présente une efficacité d’échantillonnage (estimée par la pente de la courbe)
égale a 1 et un bruit équivalent nul (correspondant a I'ordonnée a I’origine de la courbe). La courbe
A présente une efficacité d’échantillonnage de 1 unité et un bruit équivalent de 1 unité. La courbe B
présente une efficacité d’échantillonnage de 1 unité et un bruit équivalent de 2 unités. La courbe C
présente une efficacité d’échantillonnage de 0.5 unités et un bruit équivalent de 1 unité. Extrait de
Legge et al. (1987).
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Ce paradigme du bruit équivalent permet d’évaluer séparément le niveau de bruit interne
additif et |'efficacité d’échantillonnage de |'observateur a partir de la fonction empirique
reliant le seuil de discrimination de I'observateur a I’énergie (ou la « magnitude ») du bruit
externe (Pardhan, 2004). Cette fonction prend souvent le nom de fonction « seuil versus
contraste (TvC)». Ici, I'énergie du signal cible au seuil E;, peut étre reliée a la densité spectrale
de bruit par une fonction linéaire du type : E: = k(N+Neg) (1) ou la pente k (proportionnelle a
I'efficacité d’échantillonnage) et l'intercept Neq (le paramétre relié au bruit interne) sont
estimés a partir des données empiriques. Plus ces valeurs sont grandes, plus les seuils sont
élevés et par conséquent la performance est mauvaise (Legge et al., 1987). Le terme « bruit
équivalent » est utilisé car Neq est exprimé en unités de densité spectrale de bruit externe et
peut par conséquent étre concu comme équivalent a une source de bruit additionnée au
stimulus (Pelli, 1981). Une valeur d’efficacité d’échantillonnage inférieure a 1 unité refléte
I'incapacité de I'observateur de collecter toute I'information disponible de maniéere optimale.
Les fonctions « seuils vs. contraste » exprimées en unité d’énergie au seuil (d’ =1) dans le bruit
(densité spectrale de bruit) sont présentées en figure 64 pour un observateur idéal (pointillés)
et réel (traits plein). L'ordonnée a ’origine (négative) permet d’extraire la valeur (négative) du
bruit interne équivalent et I'inverse de la pente permet d’extraire [Iefficacité
d’échantillonnage (Legge et al., 1987). Il est intéressant de noter que I'énergie au seuil en
absence de bruit externe pour les courbes B et C est égale a deux fois celle de la courbe A en
raison d’un bruit équivalent plus fort pour la courbe B et d’une efficacité d’échantillonnage
plus petite pour la courbe C.

[.4.c.ii. Masquage de piédestal

Une alternative a la méthode du bruit équivalent consiste a mesurer puis modéliser les
données de discrimination pour une modalité sensorielle spécifique dans laquelle un seul
parametre d’intérét est varié. De fait, cette méthode réalise une estimation indirecte du bruit
interne (Vilidaite & Baker, 2017).

Le principe de cette méthode consiste a mesurer les seuils de discrimination pour une entrée
sensorielle donnée a I'aide d’une procédure adaptative a n alternatives en choix forcé (nAFC).
Le parametre d’intérét du stimulus de base (« piedestal ») est soit augmenté soit diminué (a
I"aide d’un pas spécifique échantillonnant une gamme de valeurs a tester dans un parmi n
intervalles d’observation, et ce d’essai en essai. Ceci permet d’obtenir des seuils de
discrimination pour plusieurs valeurs du parametre d’intérét (i.e., plusieurs niveaux du
« piedestal »). Généralement le signal cible et le (les) signau(x) de comparaison sont masqués.
Dans une tache visuelle de discrimination de contraste, la fonction résultante prend la forme
d’une courbe en « U » (« dipper ») (Nachmias & Sansbury, 1974) dans laquelle on observe une
amélioration des seuils a des niveaux de contraste relativement faibles et une élévation des
seuils a des niveaux de contraste plus élevés. Cette fonction de contraste empirique peut étre
simulée a I'aide de I’équation de Naka-Rushton (Naka & Rushton, 1966) qui tient compte de
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la non-linéarité du transducteur (Legge & Foley, 1980) : resp= C?/(Z+C%+ a;,,; ou resp est la
réponse interne de I'observateur pour chaque intervalle, C représente le contraste du
stimulus, p et q sont les exposants produisant une réponse accélératrice aux bas niveaux de
contraste et compressive aux niveaux plus élevés, Z est la constante de saturation (parametre
qui controle le gain) et g;,; est proportionnel au bruit interne de chaque observateur. Pour
simuler les expériences de discrimination par niveau de contraste, une réponse (resp) est
calculée pour chacun des deux intervalles avec un bruit Gaussien de moyenne nulle et
I'intervalle présentant la plus grande valeur de resp est sélectionné. Cette modélisation
permet donc de dissocier les effets du gain (Z) et du bruit interne additif (o;,,;) (voir figure 65
ci-dessous).

Response —>

Discrimination threshold —>

Pedestal contrast —> Stimulus contrast —>

Figure 65. A : prédictions du modéle pour une tdche de discrimination de contraste avec différents
paramétres du modéle. La courbe rouge correspond a la courbe de référence pour des parameétres
Oint= 0.2 et Z=8. Courbe verte : 'ensemble de la fonction est décalé verticalement lorsque le bruit
interne est augmenté d’un facteur 3.5. Courbe bleue: I'ensemble de la fonction est décalé
diagonalement lorsque le parameétre de gain est augmenté par un facteur 4 (aux faibles niveaux de
contraste du piédestal, les seuils augmentent puis ils convergent aux valeurs de contraste élevées).
B : Courbes de réponse aux valeurs de contrastes correspondantes. Les lignes rouges et vertes se
chevauchent, indiquant que les changements de a;,; ne produisent pas de décalage de la fonction
tandis qu’une augmentation du gain, Z, produit un décalage vers la droite. Extrait de Vilidaite et
Baker (2017).

Glasberg et al. (2001) utilisent la méthode de masquage de piédestal pour étudier I'influence
du bruit interne et du bruit externe sur la discrimination d’intensité pour un son pur faisant
office de « piédestal ». La fréquence du son pur est égale a 250, 1000 ou 4000 Hz. L'intensité
du signal cible peut augmenter (incrémentation) ou diminuer (décrémentation). La durée de
I'incrément et du décrément varie systématiquement entre 5 et 200 ms. Deux conditions sont
testées : i) en I'absence de bruit externe ou seul le bruit interne est supposé affecter la
performance ; ii) en présence d’un bruit externe large-bande supposé avoir une influence
considérable sur la performance. La figure 66 présente les données obtenues par Glasberg et
al. (2001) pour trois participants normo-entendants. Elles indiquent qu’en présence du bruit
externe, les seuils de discrimination d’incrément et de décrément d’intensité diminuent (i.e.
s’améliorent) lorsque la fréquence du piédestal augmente. Par contre, en I'absence de bruit
externe, les seuils de discrimination d’incrément ou de décrément d’intensité ne varient pas
significativement avec la fréquence du piédestal. Ce résultat suggere que le bruit interne
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limitant la performance de discrimination d’intensité présente des caractéristiques
similaires quelle que soit la fréquence. Les auteurs attribuent I'effet de la fréquence sur les
seuils d’incrément et de décrément masqués aux fluctuations du bruit externe en sortie des
filtres cochléaires centrés sur la fréquence du signal (a savoir, celle du piédestal). Ces
fluctuations sont plus lentes dans les basses fréquences audio car les filtres cochléaires sont
plus étroits, et ces fluctuations lentes - parce qu’elles sont audibles - ont un effet plus
important (plus masquant) sur la discrimination d’incrément ou de décrément d’intensité.
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Figure 66. Seuils de discrimination moyens des 3 participants en fonction de la durée de I'incrément
ou du décrément d’intensité (figure A : condition incréments ; figure B : condition décréments). Les
seuils sont mesurés en présence de bruit masquant (colonne de gauche) ou en I'absence de bruit
masquant (colonne de droite). Les courbes sont tracées a l'aide d’une échelle logarithmique. Le
paramétre est la fréquence audio du stimulus. Les barres d’erreurs indiquent un écart-type de +/-1
entre les sujets. Extrait de Glasberg et al. (2001).

[.4.c.i11. Méthode de double-passe

En I'absence de variabilité dans le stimulus, la majeure partie de la variabilité des réponses de
I’observateur est susceptible d’étre produite par le bruit interne (Vilidaite & Baker, 2017). Par
conséquent, il devrait étre possible d’estimer le bruit interne en présentant une séquence
de signaux physiques strictement identiques plusieurs fois de suite puis en mesurant la
cohérence des réponses (« response consistency ») entre ces répétitions (Lu & Dosher,
2008). Cette idée est exploitée par Green (1964) sous la forme du paradigme dit de « double-
passe ». Cette méthode est considérée comme mesurant directement la quantité totale de
bruit interne (additif et multiplicatif) par rapport au bruit externe, pour chaque condition de
stimulus. Elle est habituellement réalisée a I'aide de deux passes successives (Green, 1964 ;
Ahumada, 1967; Spiegel & Green, 1981 ; Burgess & Colborne, 1988 ; Lu & Dosher, 2008) mais
peut étre implémentée avec un nombre de passes supérieur a deux (paradigme n-pass).
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La méthode de double-passe a rarement été utilisée en audition (Green, 1964 ; Spiegel &
Green, 1981 ; Jones et al., 2013). Elle a beaucoup plus souvent été utilisée en modalité visuelle
(e.g., Burgess & Colborne, 1988 ; Hasan et al., 2012 ; Lu & Dosher, 2008) ou pour des taches
plus cognitives (Diependaele et al., 2012). Dans |'étude princeps menée par Green (1964),
une tache de détection d’un son pur est effectuée a I’aide d’un paradigme a deux intervalles
et deux alternatives en choix forcé 21, 2AFC a stimuli constant sur une centaine d’essais.
Chaque essai est divisé en deux intervalles d’observation successifs dans lequel le signal cible
et le signal de comparaison sont respectivement présentés. Le signal cible est présenté au
seuil (correspondant a une sensibilité d’ fixée généralement a 1) tel que mesuré avant
I’expérience. Les deux signaux sont masqués par un bruit externe de variance fixe, re-
synthétisé dans chaque intervalle d’observation. Dans la moitié des essais et de maniere
aléatoire, le signal cible n’est pas présenté, mais le sujet n’est pas prévenu de I’'absence de la
cible. Dans ce cas, la réponse du sujet est uniguement déterminée par la variance du bruit
interne.

D’un point de vue opérationnel, les signaux utilisés dans cette premiéere session faisant office
de « premiere passe » sont enregistrés et présentés a nouveau dans une nouvelle session
faisant office de « deuxieme passe ». Ces signaux sont donc strictement identiques sur le plan
acoustique. Les réponses du sujet sont enregistrées lors de chaque essai et a chaque passe.
Le pourcentage d’accord (PA) mesurant le fait que la réponse est identique ou non entre les
deux passes successives et le pourcentage correct (PC) sont estimés pour chaque condition de
test. Comme la performance, ce pourcentage d’accord varie donc entre 50 et 100 %. Un
niveau d’accord de 100 % d’accord signifie que I’observateur donne toujours la méme réponse
aux essais correspondant des deux passes.
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Figure 67. Prédictions du modeéle probabiliste de décision dans le paradigme de double-passe
proposé par Spiegel et Green (1981). Ce graphique représente la relation prédite entre le
pourcentage d’accord (pour les essais ou le signal est absent) entre les deux passes (présenté en
abscisses) et le rapport des variances du bruit interne et du bruit externe (présenté en ordonnées).
Comme indiqué dans cette figure, un pourcentage d’accord de 66 % (comme observé dans les
expériences psychophysiques sur les sujets humains) est obtenu pour un rapport de variance de 1.
Cette relation non linéaire entre le pourcentage d’accord du modéle et le rapport des variances (bruit
interne/bruit externe) permet donc déterminer le niveau de bruit interne pour un observateur réel
donné a partir des réponses mesurées empiriquement. Extrait de Spiegel et Green (1981).
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Dans cette étude, Green (1964) considére seulement les essais ou le signal est absent pour
estimer le bruit interne. Seul le pourcentage d’accord, PA, est donc pris en compte pour
I’estimation du bruit interne car PC n’est pas calculable. Le pourcentage d’accord observé
empiriguement sur les participants est comparé au pourcentage d’accord prédit par un
modele probabiliste de décision extrémement simple, faisant I’hypothése qu’a chaque essai,
la réponse du sujet (c’est-a-dire, le choix de I'intervalle cible) est uniquement déterminée par
la variance des bruits externe et interne (le sujet choisissant I'intervalle d’observation pour
lequel I'énergie dans la dimension pertinente est la plus grande), sachant que : i) ces deux
bruits sont additionnés et ii) la distribution de ces bruits est Gaussienne et de moyenne nulle.
Les prédictions de ce modele probabiliste sont présentées en figure 67 dans le cas des
expériences de détection menées par Green (1964). D’aprés ce modéle, un pourcentage
d’accord moyen de 66 % est obtenu pour une variance de bruit interne égale a la variance de
bruit externe. Ce niveau de pourcentage d’accord est observé empiriquement sur les sujets
humains ayant participé aux taches de détection. Pour cette téche, le bruit interne est donc
aussi fort que le bruit externe ...
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Figure 68. Courbes théoriques reliant le pourcentage correct PC au pourcentage d’accord PA pour
une gamme de rapports entre le bruit interne o;,, et le bruit externeo ;. Extrait de Lu et Dosher
(2008).

Dans le cas ou le signal est totalement absent au sein des essais pris en compte, la variance
du bruit interne s’estime donc directement a partir du pourcentage d’accord entre passes
successives. Dans le cas ol le signal est présent dans I'un des deux intervalles de chaque essai,
la mesure du bruit interne dépend a la fois de la précision des réponses (le pourcentage de
réponses correctes, PC) et de la cohérence des réponses entre passes successives (le
pourcentage d’accord, PA) de I'observateur réel. Les estimations de pourcentage d’accord
sont alors généralement obtenues pour différentes conditions d’amplitude du signal (Lu &
Dosher, 2008) et donc pour différents niveaux de performance, PC. Pour chaque niveau de
bruit externe a,,, la forme de la fonction « PC versus PA » est alors déterminée par le rapport
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des variances a = 0j,;/0..: - Ces fonctions PC versus PA sont simulées en figure 68 pour
différentes valeurs de a a I’aide des équations de base de la TDS appliquées a la double-passe.
Le niveau de bruit interne g;,; (estimé en unités de bruit externe o,,;) des sujets réels est
obtenu en comparant les courbes PC versus PA empiriques aux courbes PC versus PA prédites
(Lu & Dosher, 2008 ; Spilioti et al. , 2016 ; Vilidaite & Baker, 2017). Grace a cette méthode, le
bruit interne total - pouvant étre de nature additive et/ou multiplicative - est comparé a une
quantité physique controlée par I’'expérimentateur (Lu & Dosher, 2008), a savoir I'amplitude
du bruit externe.

Les estimations du bruit interne a I'aide du paradigme de double-passe indiquent que le ratio
Q = Oipt/0ext €St généralement compris entre 1.0 et 1.4 en audition (Green, 1964 ; Swets et
al., 1959) et entre 0.65 et 1 en vision (Burgess & Colborne, 1988; Gold et al., 1999 ; Levi &
Klein, 2003). D’apres Green (1964), ces estimations représentent des limites inférieures du
rapport a car elles ne considerent pas le biais de réponse qui a pour effet d’augmenter I’accord
des réponses entre les deux passes et par conséquent est susceptible de diminuer I’estimation
du bruit interne. Deux études récentes démontrent également que ce ratio n’est pas affecté
par I'apprentissage perceptif (Chung et al., 2005 ; Gold et al., 1999).

Hasan et al. (2012) testent plusieurs facteurs susceptibles d’affecter les estimations de bruit
interne a partir des données empiriques de double-passe : i) I'ordre de présentation des
signaux aux essais correspondant entre les deux passes ; ii) le retour sur les réponses
(feedback) du participant d’une passe a |’autre pour les essais ou les signaux sont identiques
(important a étudier car le feedback de chaque participant differe d’une passe a I'autre et
cette différence peut étre attribuée au stimulus externe présenté au participant durant les
deux passes, méme si cette différence ne porte pas sur le stimulus auditif ou visuel en soi), ce
qui va perturber I'ensemble de I'approche et enfin iii) le nombre d’essais présentés au sein de
chaque condition de test (la résolution de I'estimation du bruit interne). Pour tester les effets
de ces trois facteurs sur I'estimation du bruit interne via un paradigme de double-passe, des
taches de discrimination auditive (fréquentielle) et visuelles (discrimination de I’orientation
d’un Gabor) sont respectivement effectuées sur six et dix participants. Dans un premier temps,
différentes stratégies sont utilisées pour délivrer la seconde-passe : i) la séquence des signaux
est présentée dans le méme ordre en passe 1 et 2 ; ii) les signaux sont présentés dans un ordre
aléatoire en passe 2 ; iii) chaque stimulus est répété immédiatement dans une seconde passe.
Dans un second temps, I'effet du feedback est évalué pour chaque participant en conservant
I'ordre des signaux présentés en passe 1 et en passe 2 en présentant exactement le méme
feedback du participant aux essais correspondants en passe 1 et 2. Ensuite, le bruit interne
est extrait a partir des mesures empiriques individuelles de PA et de PC pour chaque condition
a I'aide d’un algorithme minimisant les erreurs quadratiques entre le couple (PA ; PC) mesuré
et prédit par un modele dérivé de la TDS. Les résultats obtenus pour les trois stratégies visant
a tester I'effet de I'ordre démontrent que le choix spécifique d’une stratégie de double-passe
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ainsi que le feedback du participant d’une passe a I'autre n’affectent pas les estimations de

bruit interne.
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Figure 69. Effet du nombre d’essais sur I’estimation du bruit interne par double-passe. Les figures A
a C montrent les résultats simulés pour trois valeurs de bruit interne distinctes (1.3, 0.6, 2.6); la
méme valeur de sensibilité (d’) de 1.5 est utilisée pour les trois simulations. Les symboles
représentent la valeur médiane du bruit interne estimé pour 100 simulations et les barres d’erreurs
représentent la fourchette du 25é et 75é percentile. Les lignes en pointillés indiquent la valeur
simulée. Le nombre d’essais indiqué ne concerne qu’un seul passage ; le nombre d’essais total qui
serait nécessaire pour I'expérience de double-passe est donc le double du chiffre indiqué ci-dessus.
Extrait de Hasan et al. (2012).

Enfin, I’effet de la résolution de I’estimation du bruit interne est étudié en simulant une tache
a deux alternatives en choix forcé avec un niveau de bruit interne fixe pour un nombre d’essais
croissant allant de 100 a 10 000 et pour une sensibilité d’ égale a 1.5. Les résultats représentés
en figure 69 indiquent que la variabilité de I'estimation du bruit interne diminue a mesure
que le nombre d’essais augmente et ce quelle que soit la valeur de bruit interne. Ces résultats
indiquent qu’au moins 10 000 essais sont nécessaires afin d’obtenir une variabilité de
I’estimation de bruit interne inférieure a 15% (Hasan et al., 2012).

[.4.c.iv. Estimation a partir de la pente de la fonction psychométrique

La fonction psychométrique associée a une tache perceptive donnée fournit probablement le
meilleur moyen d’estimer la distribution du bruit interne bien qu’il n’y ait pas de consensus
concernant la forme exacte de cette fonction psychométrique (e.g., Buus & Florentine, 1991 ;
Moore et al., 1999). La figure 70 ci-dessous illustre parfaitement les effets du bruit interne
(dont la variance est variée) sur la pente de la fonction psychométrique dans une tache
psychophysique donnée. Notons qu’une augmentation de bruit interne est associée a une
diminution de pente dans les taches oui/non et les taches en choix forcé, mais qu’elle est
également associée a une augmentation de seuil dans les taches en choix forcé.
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Figure 70. Fonctions psychométriques prédites dans une tdche oui/non (figure en haut & gauche) et
dans une tdche en choix forcé (figures en bas a gauche [échelle linéaire] et a droite [échelle
logarithmique] lorsque la variance du bruit interne augmente par un facteur 4 (figure en haut a
droite). Extrait de Vilidaite et Baker (2017).

Cette méthode d’extraction du bruit interne a partir de la pente de la fonction psychométrique
a été exploitée dans des taches de discrimination d’intensité en audition (Lufti, 1989 ; Buus &
Florentine, 1991 ; Moore et al., 1999 ; Jesteadt et al., 2003) et est particulierement bien
décrite dans les travaux de Jesteadt et al. (2003). La fonction psychométrique est
généralement construite a partir des données obtenues avec une méthode a stimuli
constants. Notons que la fonction psychométrique peut également étre reconstruite a partir
des données obtenues avec une méthode adaptative. Dans ce cas, la pente de la fonction
psychométrique est alors estimée a partir de I’écart-type des estimations de seuils pendant
les derniéres inversions de I’escalier psychophysique.

1.4.c.1v. Méthode de classification de limite

Cette méthode est appliquée par Jones et al. (2013) a une tache de discrimination
fréquentielle. Ici, la tache psychophysique est concue comme un probléme de classification
binaire : I'espace de décision est décrit comme un espace a deux dimensions ol chaque axe
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correspond a la valeur du parametre d’intérét tel qu’il est présenté dans l'intervalle en
question (1 ou 2). Dans ce probleme de classification, la « frontiere » idéale est une droite
passant par la valeur centrale du parametre sur lequel est appliqué une variation dans les
stimuli d’essai en essai. Dans la tache de discrimination fréquentielle décrite par Jones et al.
(2013), le signal cible et le signal de comparaison sont présentés dans un ordre aléatoire
d’essai en essai entre les intervalles 1 et 2. Les deux signaux sont présentés symétriquement
autour d’une certaine fréquence (X). Les fréquences du signal cible et de comparaison sont
égales a Xt oy, (ol oy, est variée avec un certain pas spécifique dans une gamme de valeurs
permettant de couvrir I'ordre de grandeur du bruit interne dans la tache en question). Par
conséquent, la « frontiere de classification » idéale passe par X et dans cet exemple présente
une pente égale a 1 passant par I'origine (voir figure 71 ci-dessous).
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Figure 71. Ajustement de modeéle de classification sur un seul auditeur. Les lignes de classification
sont représentées par des lignes en traits gras et les écarts-types des erreurs par rapport aux limites
(ellipses) indiquent le bruit interne. Une petite ellipse correspond a une valeur de bruit interne faible.
Une limite de classification proche de la fonction d’identité (diagonale passant par 'origine) indique
une stratégie d’encodage efficace. Extrait de Jones et al. (2013).

Dans cette méthode, chaque pente (ou « limite de classification ») est estimée en trouvant la
fonction linéaire qui prédit le mieux les réponses des participants en fonction des fréquences
des signaux présentés. A partir de I'ajustement de ces pentes, trois facteurs sont estimés : i)
I'efficacité d’échantillonnage définie comme |'angle entre la pente observée et la pente
idéale; ii) le bruit interne estimé a partir de I’écart entre les erreurs de classification (prédites
vs. observées); iii) le biais de réponse représentant la distance euclidienne de la limite de
classification par rapport au point de fréquence centrale X (ici, défini par les coordonnées X
(1000 Hz ; 1000 Hz).
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[.4.c.v. Méthode d’estimation basée sur le gel des fluctuations
externes

Ewert et Dau (2004) réalisent la premiére étude visant a caractériser la contribution relative
du bruit interne et du bruit externe dans une tache de détection d’AM. Ici, les seuils de
détection d’une AM sinusoidale de 4, 16, 64 et 256 Hz sont mesurés en présence d'un masque
d’AM obtenu en utilisant des bandes de bruit étroites de largeur 8, 32, 128, 512 et 2048 Hz
comme porteuses de la modulation cible. Dans une condition expérimentale, la porteuse (la
bande de bruit) est rafraichie entre stimuli (« condition aléatoire »). Dans une autre condition,
la porteuse est « gelée » (c’est-a-dire, strictement identique entre stimuli). Le spectre de
modulation du bruit externe est donc identique (et triangulaire) entre les deux conditions. Les
effets de masquage dans le domaine de I’AM sont donc identiques dans les deux conditions.
En condition « masque gelé », la stochasticité du masque est éliminée et les décisions de
I’observateur ne sont donc influencées que par le bruit interne. En condition « masque
aléatoire », le masque est stochastique (il varie de stimuli en stimuli) et les décisions de
I’observateur sont donc influencées par deux sources de variabilité distinctes : la variabilité
externe et a laquelle s’ajoute celle produite par le bruit interne. Les résultats sont représentés
en figure 72 ci-dessous.
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Figure 72. Seuils de détection d’une AM sinusoidale de cadence f., en fonction de la bande passante
du bruit faisant office de porteuse. Chaque figure correspond a une valeur de f., donnée (4, 16, 64 ou
256 Hz). Les triangles correspondent aux données mesurées en condition « masque gelé » et les
cercles aux données mesurées en condition « masque aléatoire ». Extrait d’Ewert et Dau (2004).
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Les seuils de détection d’AM sont généralement identiques en condition « masque gelé » et
« masque aléatoire », a I'exception de la condition ou la cadence d’AM cible est de 4 Hz et la
bande de bruit porteuse est la plus étroite (8 et 32 Hz). Ainsi, dans les conditions ou les
fluctuations d’amplitude du bruit masquant et celles de la cible sont relativement rapides
(e.g.,>8-32 Hz), le bruit externe n’a que peu ou pas d’influence sur les seuils et la performance
est essentiellement influencée par le bruit interne. La magnitude de ce dernier est donc plus
forte que celle du bruit externe introduit par la porteuse. Ce résultat est important car il
suggere que le bruit interne peut étre extrémement fort dans une téche de détection d’AM
(en tout cas, plus fort que le bruit externe). Dans les conditions ou les fluctuations d’amplitude
du bruit masquant et de la cible sont relativement lentes et résolues auditivement par les
auditeurs, les seuils de détection s"améliorent de 5 a 10 dB en condition « masque gelé ». Cet
effet de démasquage est inhérent a la méthode utilisée et réflete probablement I'usage d’un
masque dont la structure temporelle est perceptible mais totalement identique entre stimuli.
L’effet de démasquage résuterait donc de la mémorisation de la structure temporelle du
masque par I'auditeur, permettant a I'auditeur de le « soustraire » en quelque sorte lors de la
comparaison des intervalles cible et de comparaison au sein de chaque essai.

Dans le modele EPSM, les décisions sont basées seulement sur I'augmentation de la variable
de décision. Cela résulte en une méme prédiction pour les conditions bruit masquant aléatoire
gelé et non gelé. Le second modele, PEMO, tout en surestimant la performance de détection
dans les deux conditions, est capable de prédire une différence de seuil entre I'état gelé et
aléatoire. Ceci peut s'expliquer par une plus grande quantité d'information reflétée dans la
variable de décision au sein du modele PEMO par rapport au modele EPSM, indépendamment
des différences de bruit interne. Cette observation contredit donc le fait que |'étape de
décision d'un observateur dans une tache de détection en 3AFC ne se base pas sur les
phénomeénes de mémorisation du stimulus comparé dans les trois intervalles au sein de
chaque essai. Le modéle EPSM de Ewert et Dau (2000) ne tenant pas compte des phénoménes
de mémorisation dans la prise de décision ne simule donc pas correctement le processus de
décision d'auditeurs réels.

[.4.c.vi. Ajustement de modeles

Le bruit interne peut étre estimé grace a un modeéle computationnel de traitement perceptif,
en ajustement la variance du bruit interne de ce modele de facon a ce que les données
empiriques (e.g., des mesures de seuils ou de performance d’un sujet) correspondent aux
données simulées dans des conditions expérimentales identiques. Le bruit interne est souvent
considéré comme uniforme a travers I’ensemble des conditions (e.g., Patterson, 1976 ; Plack
& Oxenham, 1998). Néanmoins, de multiples facteurs peuvent parfois étre associés au bruit
interne et certains sont susceptibles de varier en fonction des propriétés physiques des
signaux ou de |la procédure expérimentale (Jesteadt et al., 2003). Ces différentes sources de
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bruit sont modélisables dans les modeles computationnels et ceci permet d’apporter une
interprétation sur les mécanismes sous-jacents.

Par exemple, les travaux de Durlach et Braida (1969) sur la résolution auditive en intensité
proposent que cette derniere est affectée par différentes sources de bruit associées au sujet,
au paradigme expérimental ou aux signaux. Le modeéle théorique de Durlach et Braida (1969)
vise a prédire la résolution auditive en intensité et se décompose en une étape décisionnelle
(distinguant la sensibilité du biais de réponse), un bruit interne dit « de sensation » un bruit
interne dit « mnésique » et central : le bruit de sensation est supposé refléter I'inefficacité de
codage a des étages de traitement précoces du systeme auditif et ne devrait pas étre affecté
par des changements dans le protocole expérimental, tandis que les sources de bruits
mnésiques et centraux ne devraient pas dépendre du stimulus en lui-méme mais plutdt des
parametres expérimentaux tels que la durée de l'intervalle entre les stimuli ou encore les
conditions de présentation des stimuli entre les intervalles (Berliner & Durlach, 1973). La
source de bruit dominante dépend des conditions de test et il est donc possible que différents
paradigmes conduisent a des dépendances différentes vis-a-vis des parametres testés comme
la durée du stimulus, sans pour autant impliquer I'existence de mécanismes différents
(Jesteadt et al., 2003).
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Figure 73. Seuils de détection d’une AM sinusoidale simulés par le modéle EPSM (symboles pleins)
Les résultats sont comparés aux données empiriques (symboles ouverts). Les triangles correspondent

aux données mesurées en condition « masque gelé » et les cercles aux données mesurées en
condition « masque aléatoire ». Extrait d’Ewert et Dau (2004).
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Ewert et Dau (2004) ont tenté de simuler leurs données de détection d’AM obtenues en
condition « masque gelé » et « masque aléatoire » (cf. figure 72 plus haut) a 'aide de
différentes versions du modele du « banc de filtres de modulation ». Le modele « EPSM »
(pour : Modéle de spectre de puissance d’enveloppe) élaboré par Ewert et Dau (2000) contient
guatre étapes : filtrage cochléaire, extraction d’enveloppe par filtrage passe-bande centré sur
la fréquence de modulation du signal cible, calcul de puissance en sortie de chaque filtre de
modulation passe-bande et prise de décision par comparaison de la puissance entre intervalles
d’observation. Les limitations de la résolution en intensité - et donc, de performance dans la
tache de détection d’AM - sont simulées par I'ajout d’un bruit interne (un bruit qualifié
d’ « additif ») appliqué indépendemment en sortie de chaque filtre et de variance constante
(sa variance est donc indépendante du signal). A cela s’ajoute un bruit « multiplicatif » dont la
variance est proportionnelle a la puissance calculée en sortie des filtres de modulation (sa
variance augmente avec la puissance du signal). Ce bruit multiplicatif est nécessaire afin de
reproduire la loi de Weber observée en discrimination de profondeur d’AM. Une autre version
de ce modele, dénommée PEMO ou « modele de perception » (Dau et al., 1997), ne prend pas
en compte de bruit mulitplicatif (ce modele n’utilise donc qu’un bruit additif), et I'étape de
décision correspond a un mécanisme d’appariement de gabarit. Ici, le modele calcule la
fonction de corrélation croisée entre I'enveloppe extraite par les filtres de modulation (et
bruitée par le bruit additif) et une représentation interne ou gabarit stocké en mémoire. Les
résultats des simulations du modele EPSM sont représentés en figure 73 ci-dessus. Ceux du
modele PEMO sont représentés en figure 74 ci-dessous.
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Figure 74. Seuils de détection d’'une AM sinusoidale simulés par le modéle PEMO (symboles pleins)
Les résultats sont comparés aux données empiriques (symboles ouverts). Les triangles correspondent
aux données mesurées en condition « masque gelé » et les cercles aux données mesurées en
condition « masque aléatoire ». Extrait d’Ewert et Dau (2004).
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Les simulations obtenues avec le modele EPSM sont tres proches des résultats empiriques (les
seuils sont similaires en condition « masque aléatoire » et « masque gelé »), a I’exception des
conditions ou les fluctuations d’amplitude du masque et de la cible sont lentes. Les simulations
obtenues avec le modele PEMO sont tres proches des résultats empiriques mais ce
uniquement en condition « masque aléatoire ». En condition « masque gelé », les seuils
simulés sont constants et bien trop bons : ils atteignent la valeur plancher fixée par le bruit
interne additif. Par contre, le modele PEMO simule correctement le fait que les seuils sont
meilleurs en condition « masque gelé » qu’en condition « masque aléatoire ». Le succes du
modele EPSM est lié au fait qu’il utilise un bruit interne additif et un bruit interne multiplicatif,
ce dernier n’étant pas incorporé dans le modele PEMO. L'incapacité du modele EPSM a
simuler I'effet de démasquage observé lorsque les fluctuations d’amplitude du masque et de
la cible sont relativement lentes est lié au fait que ce modele n’a pas de mémoire. A contrario,
le modele PEMO, parce qu’il mémorise un gabarit du signal, peut s’affranchir de I'influence
délétere du masque lors de la prise de décision par corrélation croisée entre gabarit et sortie
de filtres de modulation.

I.4.d. Effets du bruit interne en perception auditive et visuelle

Les méthodes d’estimation du bruit interne ont largement été employées dans des taches
auditives et visuelles afin de répondre a de nombreuses questions que nous abordons dans
cette section en faisant le parallele entre quelques études. Ces méthodes se sont avérées
utiles afin de caractériser finement le développement, I'apprentissage perceptif, les effets du
vieillissement et certaines pathologies sensorielles et/ou cognitives en termes de bruit interne
et d’efficacité d’échantillonnage. Ces mémes méthodes ont également permis de dissocier les
mécanismes sensoriels et cognitifs impliqués dans des taches perceptives variées.

[.4.d.1. Trajectoires développementales

En modalité visuelle, un grand nombre d’études démontre que la perception du mouvement
s’améliore progressivement au cours du développement (Bogfjellmo et al., 2014), arrivant a
maturité entre 7 ans et 12 ans (Ellemberg et al., 1999; Parrish et al., 2005). La sensibilité aux
patterns plus complexes de mouvement global tels que I’expansion et la rotation se développe
plus tard chez les enfants (Baumberger & Fluckiger, 2004). Des changements sont observés
jusqu’a I’adolescence, ceci dépendant du stimulus et des parametres utilisés (Falkenberg et
al., 2010). L'utilisation de paradigmes psychophysiques décrits dans la section précédente est
utilisée afin de déterminer dans quelle mesure ces trajectoires développementales résultent
d’une évolution du bruit interne, de I'efficacité d’échantillonnage, ou des deux (Falkenberg
et al., 2014).

Afin de caractériser finement la maturation des mécanismes impliqués dans la perception
globale du mouvement, Bogfjellmo et al. (2014) mesurent I’efficacité d’échantillonnage et le
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bruit interne dans une tache de discrimination de mouvement a I'aide du paradigme de bruit
équivalent. Dans ce contexte, la variabilité externe constitue une variabilité ajoutée dans
chaque direction prise par les points durant la tache de discrimination (Dakin et al., 2005).
Cent trois participants agés entre 6 et 17 ans sont testés a deux vitesses de déplacement
différentes égales a 2.8 et 9.8 degrés par seconde. La procédure expérimentale employée
consiste en une tache a un intervalle dans laquelle deux types de signaux sont présentés
simultanément. Chaque observateur fixe un point central coloré parmi un ensemble de points
en mouvement et précise si la direction du mouvement global des points est dans le sens des
aiguilles d’'une montre ou dans le sens inverse. Le seuil de discrimination de la direction
permettant de déduire |'efficacité d’échantillonnage et le bruit interne a partir de I’équation
générale décrite précédemment. Ce seuil correspond au plus petit angle requis pour
discriminer la direction du mouvement dans 75 % des essais en I’absence de bruit directionnel
(0 degrés).
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Figure 75. Evolution du bruit interne (figures A a D) et de Iefficacité d’échantillonnage (E a H) en
fonction de I'dge a deux vitesses de déplacement des points différentes. Les figures A,C,E,G
présentent les données obtenues pour une vitesse de 2.8 degrés par seconde tandis que les figures
B,D,F,H présentent les résultats pour une vitesse de déplacement égale a 9.8 degrés par seconde.
Les figures A, B, E,F représentent les données individuelles tandis que les figures C,D,G,H représentent
les données moyennes. Les barres d’erreurs représentent les intervalles de confiance de +/- 95 %.
Extrait de Bogfjellmo et al. (2004).

Les résultats présentés en figure 75 ci-dessus révelent que durant le développement, la
capacité a discriminer la direction d’'un mouvement global se développe progressivement et
que les enfants les plus jeunes ont besoin d’un angle plus grand pour discriminer la direction
du mouvement. L’analyse des résultats démontre que I'amélioration de la discrimination avec
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I’age résulte d’'une amélioration de I’efficacité d’échantillonnage mais pas d’une réduction
du bruit interne et que la performance est meilleure lorsque la vitesse de déplacement est
plus rapide (9.8 degrés par seconde).

Ces résultats sont compatibles avec ceux d’Hadad et al. (2011) qui démontrent que la
sensibilité a la direction du mouvement global reste immature jusqu’a I’age de 12 ans, et ce
pour des vitesses de déplacement de 4 degrés par seconde et 18 degrés par seconde. lls
corroborent également ceux de Banton et al. (2001) qui suggérent que si la bande passante
des mécanismes de détection du mouvement (sélectifs directionnellement) se rétrécit avec
I’age, la sensibilité a la discrimination de la direction augmente. Une bande passante plus large
signifie que la précision de la discrimination de la direction est pauvre car des petites
différences de direction conduiront a des réponses non distinguables de la part d’un détecteur
(Banton et al., 2001), rendant I’observateur incertain vis-a-vis de la direction locale d’éléments
individuels dans le stimulus.
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Figure 76. Estimations de l'efficacité d'échantillonnage moyenne pour (A) la discrimination de la
direction (triangles) ; (B) la détection (carrés) et (D) la sommation (cercles), représentée en fonction
de I'dge et de la vitesse. Les diamants gris dans tous les panneaux indiquent les valeurs moyennes
pour les adultes. La figure (E) présente les estimations du bruit interne pour les trois tdches
combinées en fonction de I'dge et de la vitesse. Les symboles ouverts représentent les valeurs
moyennes a 1 Hz et les symboles pleins les valeurs moyennes a 6 Hz. Les barres d’erreur indiquent
les intervalles de confiance a 95 %. Les lignes ajustées correspondent a des régressions linéaires
estimées par les moindres carrés. A 1 Hz, I'efficacité d’échantillonnage pour la discrimination n’a pas
pu étre estimée avant I'dge de 7 ans. La figure (C) représente le seuil de contraste moyen (n=15
adultes) pour les tdaches de détection d’un réseau allant vers le haut (carrés), de la somme d’un
réseau allant vers le haut ou vers le bas (cercles) et pour la discrimination d’un réseau allant vers le
haut et vers le bas (triangles) en fonction de la densité spectrale de puissance du bruit blanc Gaussien
ajouté. La figure F représente les rapports d’efficacité relative des enfants par rapport aux adultes
pour la discrimination de direction. Extrait de Falkenberg et al. (2014).

o
o

Falkenberg et al. (2014) utilisent également le paradigme du bruit équivalent pour étudier le
développement de la perception du mouvement sur une large cohorte de 166 enfants agés
entre 5 et 14 ans et un plus petit groupe d’adultes (n=15 adultes) d’age moyen de 30 ans.
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Trois taches psychophysiques sont effectuées dans un ordre aléatoire sur chaque
participant :i) une tache de détection dans laquelle le stimulus représente un réseau de points
se déplagant vers le haut ou un espace visuel vide, ii) une tache de sommation ol un réseau
de points clignotant en contre phase (somme de deux réseaux en sens inverse avec la méme
probabilité d’occurrence) est présenté aux sujets, et iii) de discrimination (réseau de points
se déplacant soit vers le haut soit vers le bas avec la méme probabilité d’occurrence et ce, a
deux vitesses : 1 Hz et 6 Hz). La figure 76 présente I’ensemble des résultats obtenus pour les
trois taches ainsi que les estimations de bruit interne et d’efficacité d’échantillonnage. Les
résultats montrent que, méme en I'absence de variabilité externe, la discrimination de la
direction est plus difficile que la détection, surtout a 1 Hz. De plus, seule la discrimination de
la direction s"améliore avec I’age et continue de s"améliorer au-dela de 14 ans.

La méthode du bruit équivalent permet de déterminer les causes de cette amélioration. La
figure 76 illustre les seuils de contraste en présence et en I'absence de bruit externe pour les
observateurs adultes. Quand le bruit externe est ajouté aux stimuli, les seuils augmentent, et
ce surtout pour la tache de discrimination de direction. Le modele de bruit équivalent décrit
une augmentation linéaire des seuils de discrimination avec le niveau de bruit externe et ce,
pour chaque condition. Les estimations d’efficacité d’échantillonnage s’améliorent durant
I’enfance pour les deux vitesses (1 et 6 Hz) mais de maniére plus rapide lorsque la vitesse est
lente (la pente étant plus raide). Le bruit interne, quant a lui, n’est pas affecté par la nature
de la tache ou par I’age. En revanche, les enfants sont beaucoup moins efficaces que les
adultes lorsqu’il s’agit d’extraire I'information utile et ce quelle que soit la vitesse. L’efficacité
d’échantillonnage pour la perception du mouvement s’améliore donc pendant I’enfance.
Méme a I'age de 14 ans, I'efficacité reste inférieure a celle des adultes, contrairement aux
capacités de détection et de sommation ou I'on n’observe pas de différences significatives
avec l'age. Ainsi, la détection de la présence de patterns visuels en mouvement et la
perception de la direction du mouvement sont limitées a la fois par le bruit interne et par
I’efficacité d’échantillonnage, mais leurs trajectoires développementales respectives sont bel
et bien différentes. Tandis que la discrimination de la direction n’est pas encore stabilisée a
14 ans, la détection est déja au niveau adulte a partir de I’'age de 5 ans. L'utilisation de la
méthode du bruit équivalent démontre donc que Famélioration de la performance avec I'dge
pour la discrimination de la direction du mouvement est due a une amélioration de
lefficacité d’échantillonnage sans modification du bruit interne. Ces différences de
trajectoires développementales pour la discrimination de la direction et pour la détection du
mouvement suggerent que ces deux capacités font appel a des mécanismes distincts dont les
périodes de maturation different.

En modalité auditive, de nombreuses études démontrent que les adultes sont plus
performants que les enfants dans plusieurs taches comme par exemple, la détection d’un son
pur (Fior, 1972 ; Maxon & Hochberg, 1982 ; Allen & Wightman, 1994), la discrimination
fréquentielle (Maxon & Hochberg, 1982 ; Jensen & Neff, 1993), la détection d’intervalles
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(Wightman et al., 1989 ; Trehub et al., 1995), la discrimination d’intensité (Fior, 1972 ; Maxon
& Hochberg, 1982 ; Jensen & Neff, 1993) ou des taches auditives plus complexes comme la
reconnaissance de la parole dans des conditions d’écoute difficiles (Elliott, 1979 ; Nabélek &
Robinson, 1982) et de masquage informationnel (Allen & Wightman, 1995 ; Hall et al., 2005).

Linterprétation de tels résultats n’est pas aisée car la performance peut étre affectée par des
facteurs d’origine non-sensorielle plus difficiles a identifier (Hirsh & Watson, 1996 ; Talcott et
al., 2002 ; Sutcliffe & Bishop, 2005 ; Buss et al., 2009) : des facteurs cognitifs (un bruit interne
central probablement lié aux fluctuations aléatoires de |’attention, une instabilité du critere
de décision ou encore des variations dans les capacités mnésiques) (e.g., Allen et al., 1998 ;
Wightman et al., 1989 ; Allen & Nelles, 1996), ou des facteurs plus spécifiques au traitement
auditif comme une incapacité a combiner de maniére optimale I'information sensorielle (Allen
et al., 1989) ; une réduction de I'efficacité d’écoute sélective (Hall & Grose, 1991 ; 1994) ; une
diminution de I'attention temporelle sélective (Sutcliffe & Bishop, 2005) ou encore une
combinaison relativement inefficace de I'information distribuée dans le temps (Schneider &
Trehub, 1992).

Schneider et al. (1989, 1992) suggérent que ces différences développementales sont associées
a une augmentation de bruit interne (défini ici comme une augmentation de la variabilité dans
la représentation neuronale de I’entrée sensorielle). Ces auteurs prédisent qu’un bruit interne
important chez I’enfant devrait étre associé des fonctions psychométriques pentues dans une
tache de détection d’énergie masquée car I'énergie en sortie du filtre auditif centré sur la
fréquence centrale du signal devrait étre plus variable. Schneider et al. (1989) testent cette
hypothése en estimant la performance de détection de sons purs masqués par un bruit dont
la bande passante est d’1/3 d’octave sur des enfants agés entre 6 mois et des adultes de 20
ans. Contrairement a cette hypothése, la pente des fonctions psychométriques n’est pas
différente entre les enfants et les adultes.

Allen et Wightman (1994) répliquent et étendent cette premiére investigation en mesurant
les fonctions psychométriques individuelles de 18 enfants agés entre 3 et 5 ans et de 14
adultes agés entre 19 et 37 ans pour une tache de détection d’un son pur de fréquence égale
a 501, 1000 et 2818 Hz masqué par un bruit. Les résultats obtenus avec un paradigme en choix
forcé indiquent que les seuils de détection des enfants sont significativement plus élevés que
ceux des adultes. Par ailleurs, les pentes des fonctions psychométriques - quantifiées ici
comme la variation de niveau nécessaire pour produire une augmentation de performance de
20 points - sont plus douces chez les enfants que chez les adultes (voir figure 77 ci-dessous).
La diminution significative de la pente des fonctions psychométriques chez les enfants
s’explique par une augmentation de bruit interne pour la détection auditive masquée. Ceci
joue probablement un réle dans I"élévation des seuils de détection masqués des enfants.
Cependant, les auteurs notent de fortes différences inter-individuelles dans les performances
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de détection, résultant probablement de différences dans les stratégies d’écoute (a savoir,
des différences de controle de I'attention sélective liées a I’age).
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Figure 77. Seuils de détection moyens (a gauche) et pentes moyennes de la fonction psychométrique
(a droite) pour la détection d’un son pur de fréquence fixe présenté dans un bruit masquant, en
fonction de la fréquence du son pur. Les cercles indiquent les résultats des enfants tandis que les
triangles indiquent les résultats des adultes. Les barres d’erreur indiquent les limites de confiance a
95 %. Le paramétre de « pente » (slope) correspond a la variation de niveau du son nécessaire pour
produire une augmentation de performance de 20 points. Une valeur plus élevée signifie que pente
de la fonction psychométrique est plus douce. Extrait de Allen et Wightman (1994).

Buss et coll. mettent en ceuvre un programme de recherche exhaustif permettant d’évaluer
I’évolution du bruit interne dans le traitement auditif de I'information d’intensité. Ce
programme combine des protocoles inspirés de la méthode du bruit équivalent et des
estimations basées sur la pente de la fonction psychométrique. Dans une premiere série
d’études, Buss et al. (2006) testent I’"hypothése selon laquelle les effets développementaux
observés dans des taches psychoacoustiques dépendant de l'intensité des sons s’expliquent
en partie par des changements de bruit interne en manipulant la variabilité externe chez des
enfants et des adultes.

Dans une premiere expérience basée sur un protocole de détection, les auteurs testent
I’hypothése suivante : si le bruit interne est le facteur limitant la détection d’un son pur en
présence d’'un bruit a bande étroite, les enfants devraient moins bénéficier d’une réduction
de I'amplitude des fluctuations du masque que les adultes, pour lesquels le bruit externe joue
un role plus important sur la performance. En d’autres termes, des niveaux élevés de bruit
interne devraient réduire la capacité des enfants a utiliser efficacement les indices auditifs
pertinents permettant de réaliser la tdche de détection dans un bruit dont les fluctuations
sont faibles par rapport a un bruit Gaussien dont les fluctuations sont plus fortes. Huit
enfants agés entre 5 et 10.5 ans (age moyen : 7 ans) et dix adultes (3ge moyen : 28 ans) sont
testés. Les seuils de détection du son pur dans le bruit sont obtenus a I'aide d’une procédure
adaptative en choix forcé. Au total, six conditions expérimentales sont testées (voir figure 78
ci-dessous pour plus de détails sur les conditions). Les résultats de cette premiere expérience
indiquent que globalement, les seuils des enfants sont moins bons (plus élevés) que ceux des
adultes. Par ailleurs, les adultes bénéficient d’une diminution de I'amplitude des fluctuations
du bruit externe (leurs seuils s"améliorent) alors que les seuils des enfants sont comparables
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pour les deux conditions de bruit externe. Ce résultat est cohérent avec I’hypothése selon
laquelle le bruit interne en détection masquée est plus élevé chez les enfants que chez les
adultes, limitant la capacité des premiers a bénéficier d’'une diminution de I'amplitude du
bruit externe.
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Figure 78. Seuils de détection moyens de I’expérience 1 représentés pour le bruit Gaussien (panneau
supérieur) et le bruit dont les fluctuations sont plus faibles que celles du bruit Gaussien (Low-
fluctuation noise ; panneau inférieur). Les barres indiquent les données moyennes des enfants
(barres hachurées) et des adultes (barres vides), et les cercles associés a chaque barre indiquent les
données individuelles. Les conditions du stimulus sont indiquées le long de I'axe des abscisses : i)
« all-cues » : le signal est un son pur introduit dans la partie centrale du stimulus ; les interactions
entre le signal et le masque produisent deux types d’indices : des indices de niveau sonore et des
indices d’enveloppe temporelle; ii) « level-only » : le signal consiste en une augmentation du niveau
sonore du masque, définie comme I'augmentation qui aurait été produite si un son pur avait été
ajouté. Dans cette condition, il n’y a pas de changement dans les statistiques de I'enveloppe
temporelle pendant la présentation du signal; iii) « no-level » : le niveau global de la partie centrale
du stimulus a été réduit aprés I'ajout du signal de sorte qu’un changement dans les statistiques de
I’enveloppe temporelle au cours de la présentation du signal indique la présence du signal, mais sans
augmentation du niveau sonore. Les ratios a droite de chaque panneau indiquent la proportion
d’auditeurs contribuant a chaque moyenne dans les conditions sans indice de niveau : les données
individuelles sont omises de la moyenne si elles sont considérées comme indiscernables de la
performance plafond. Extrait de Buss et al. (2006).

Dans une deuxieme expérience basée sur un protocole de discrimination, le niveau sonore
est varié aléatoirement (roving) au sein des essais et entre essais. Ici, 15 enfants agés entre 5
et 10 ans (age moyen : 8 ans) sont testés et 12 adultes agés entre 17 et 50 ans (dge moyen de
29 ans) dans une tache adaptative en choix forcé estimant le seuil de discrimination d’intensité
d’un son pur (un signal ne présentant pas de variabilité au sein de I'intervalle d’observation)
ou d’une bande de bruit étroite de 20 Hz (un signal présentant une variabilité au sein de
I'intervalle d’observation). Le niveau sonore est par ailleurs varié aléatoirement entre essais
afin d’augmenter le bruit externe dans le domaine de l'intensité.
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Figure 79. Données individuelles de I'expérience 2. Les ordonnées a droite montrent les seuils de
discrimination AL en dB. Les panneaux de gauche et de droite montrent respectivement les résultats
des adultes et des enfants. Les conditions de stimulation sont indiquées en abscisse : i) « tone
steady » : son pur sans variabilité dans le niveau sonore ; « tone roved » : son pur dont le niveau
sonore varie aléatoirement entre essais; « Gnoise-steady » : bruit Gaussien, sans variabilité dans le
niveau sonore ; « Gnoise-roved » : bruit Gaussien dont le niveau sonore varie aléatoirement entre
essais. Les lignes épaisses indiquent les ajustements aux données. Extrait de Buss et al. (2006).

Les résultats de I'expérience de discrimination sont présentés en figure 79 ci-dessus. lls
indiquent que la variabilité intra- et inter-essais du stimulus a moins d’effet sur les seuils de
discrimination d’intensité des enfants que sur ceux des adultes, conformément a I’"hypothese
selon laquelle les enfants présentent un bruit interne plus élevé que les adultes pour la
discrimination d’intensité. En modélisant la sensibilité d’ comme le rapport entre le seuil de
discrimination moyen et la racine carré de la somme du carré de la variabilité externe et
interne, il est possible d’estimer le bruit interne associé a la tache. Pour les adultes, |'écart-
type du bruit interne est de I'ordre de 0.99 unités tandis que chez les enfants, I’écart-type du
bruit interne est beaucoup plus important et de I’ordre de 2.46 unités.

Dans une étude complémentaire, Buss et al. (2009) testent les conclusions précédentes en
mesurant la pente de la fonction psychométrique pour la discrimination d’intensité chez un
nouveau groupe d’enfants. Cette étude inclut 16 participants jeunes agés entre 4.9 et 9.4 ans
(age moyen : 7 ans) et 11 participants adultes agés entre 19 et 55 ans (4ge moyen : 27 ans).
La tache de discrimination est basée sur un paradigme en choix forcé. Le signal cible (un son
pur de fréquence égale a 500 Hz) est présenté dans un ordre aléatoire d’essai en essai. Dans
I'intervalle de comparaison, le son pur est présenté a une intensité de 65 dB SPL tandis que
dans l'intervalle cible, celui-ci est plus intense. Le participant sélectionne d’essai en essai,
I'intervalle contenant le signal le plus fort. La procédure est effectuée en deux étapes : i) dans
la premiére, une procédure adaptative est utilisée pour estimer le seuil (m) et I"écart-type
standard (s) des inversions. Ces estimations sont retenues pour fixer les conditions de test de
la deuxieme étape ; ii) dans la seconde, la méthode des stimuli constants est utilisée afin de
mesurer la performance a 5 niveaux d’intensités fixés a : [m-2s; m-s; m; m+s ;m+2s] sur 10
blocs de 40 essais.
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Figure 80. Fonctions psychométriques individuelles pour la discrimination d’intensité d’un son pur de
500 Hz. Chaque fonction psychométrique indique I’évolution de la performance (% correct) en
fonction de lintensité du signal exprimée en unités AL. Les cercles indiquent les données empiriques
etles lignes représentent les ajustements aux données. L’dge de chaque observateur est indiqué dans
chaque panneau, et les panneaux sont disposés de telle sorte que I'dge de I'enfant augmente de
gauche a droite. Tous les ajustements pour les adultes sont présentés dans le panneau supérieur
droit. Extrait de Buss et al. (2009).

La méthode des moindres carrés est utilisée afin d’ajuster les données de performance (le
pourcentage de discrimination correcte) de chaque observateur a I'aide d’une fonction logit
du type :

2

n 1 3

p() =2+ A -nG+— =]
(1 +e &k )
ou p représente le pourcentage correct compris entre 0 et 1, n est la probabilité d’inattention
dans un essai donné, x est le niveau du signal exprimé en pas AL, u est le point médian de la
fonction, k est la pente, sachant que des valeurs plus grandes représentant des fonctions
psychométriques moins inclinées (Buss et al., 2009). La pente de la fonction psychométrique
(k) exprimée en unités de AL est utilisée pour estimer le bruit interne (o;,;) et émettre des
prédictions de seuils.

Les estimations de bruit interne sont de 0.76 dB pour les adultes et de 1.91 dB pour les enfants.
Ces estimations sont conformes a celles réalisées par Buss et al. (2006). Les seuils prédits a
partir des estimations de bruit interne s’ajustent assez bien aux données empiriques malgré
les fortes différences individuelles observées entre enfants (cf., Wightman & Allen, 1992). Ces
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résultats corroborent I’hypothése selon laquelle le bruit interne est plus important chez les
enfants que chez les adultes, ceci expliquant pourquoi les seuils de discrimination d’intensité
s’améliorent avec I'dge. La stabilité relative de la performance des enfants suggere par
ailleurs que cet effet de I’age n’est pas lié a une plus grande variabilité dans la stratégie
d’écoute ou la motivation.

Les estimations de bruit interne peuvent également s’avérer utiles afin de dissocier les
trajectoires développementales de plusieurs capacités perceptives, et ainsi préciser et
distinguer les mécanismes sous-jacents pour chaque capacité. Banai et al. (2011) estiment les
trajectoires développementales pour la détection d’AM et de FM en évaluant deux indices de
performance sur un méme groupe d’auditeurs (des enfants de 8-10 ans, 11-12 ans et des
adultes jeunes): le seuil de détection moyen (performance moyenne) et la variabilité de la
performance intra-individuelle autour du seuil (« performance consistency »). Cet indice
représente la variabilité intra-individuelle estimée par I’écart-type calculé sur les inversions
d’une seule série ou bien sur 'ensemble des séries de I'escalier psychophysique. Comme
indiqué plus haut, cet indice est directement relié au bruit interne dans la téche de détection
de modulation. Les résultats de cette étude indiquent que pour chaque enfant, les seuils de
détection moyens en détection d’AM et de FM ne sont pas corrélés (cf. Fig.31). Il en va de
méme pour la cohérence de la performance. Dans I’ensemble, ces données suggérent que les
trajectoires développementales pour les taches de détection d’AM et de FM sont
partiellement distinctes et que par conséquent, différents mécanismes (associés a différentes
sources de bruit interne) sont responsables de la maturation de la capacité a détecter 'AM
et la FM. D’autre part, ces données indiquent que la capacité a détecter les modulations se
développe indépendamment de la capacité a les percevoir de maniere cohérente.

Plus récemment, Buss et al. (2019) mesurent les seuils de détection d’AM sur des enfants agés
entre 5 et 11 ans et des adultes en utilisant une porteuse de 4300 Hz modulée en amplitude
a 3 cadences (16, 64 et 256 Hz). Les résultats de cette étude indiquent que les seuils de
détection d’AM tendent a s’améliorer avec l'dge, I'effet développemental étant plus
important a 64 et 256 Hz qu’a 16 Hz. Dans I'’ensemble, ces données indiquent que certains
aspects du traitement d’AM arrivent a maturité pendant I'’enfance, mais cette étude ne
permet pas de préciser si les changements observés reflétent une évolution du bruit interne
ou de I'efficacité d’échantillonnage. Cabrera et al. (2019) complétent I’étude de Buss et al.
(2019) en évaluant la sensibilité a I’AM sur une cohorte beaucoup plus large de 80 enfants
répartis en trois groupes d’age différents (5-6 ans; 7-8 ans; 10-11 ans) et un groupe de 32
adultes. La tache (adaptative en choix forcé) consiste a détecter une AM sinusoidale appliquée
a une porteuse correspondant soit a un son pur, soit a une bande de bruit étroite dont la
variance est faible ou forte. Ces manipulations de porteuse permettent ainsi de faire varier le
niveau du bruit externe dans le domaine de I'enveloppe temporelle. Un modeéle
computationnel basé sur un banc de filtres cochléaires, un banc de filtres de modulation, un
bruit interne Gaussien additif et un mécanisme d’appariement de gabarit est ensuite utilisé
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afin de simuler les données empiriques de détection d‘AM. Trois éléments sont
manipulés dans le modéle : 1) le facteur de qualité (Q) des filtres de modulation, contrélant
la sélectivité fréquentielle (centrale) aI’AM ; 2) I'écart-type du bruit interne additif (0';,,¢ aq4) ;
3) la stratégie de décision, a savoir la capacité a utiliser I'information de canaux cochléaires
hors-fréquence (stratégie optimale : utilisation des sorties de tous les filtres cochléaires ;
stratégie sous-optimale : utilisation du canal accordé uniquement sur la fréquence porteuse).

Carrier: TONE Carrier: NOISE LOW Carrier: NOISE HIGH

AM Detection Thresholds (dB)
I
[6,]

Age Group
-251 -25 ®5-6 years
R
—-11 years
-30 | ~30 cadults ©
8 32 4 8 32 4 8 32
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Figure 81. Seuils de détection d'AM en fonction de la cadence de modulation exprimée en Hertz. Les
seuils sont présentés par groupe d’dge (dégradé de gris) et par condition de porteuse (TONE, NOISE-
LOW, et NOISE-HIGH). Les seuils de détection sont exprimés sous la forme 20log(m/100). La condition
« TONE » correspond au cas ou la porteuse est un son pur de 1027 Hz. La condition « NOISE »
correspond au cas ol la porteuse est un bruit a bande étroite (4 Hz) présentant des fluctuations
faibles « NOISE LOW » ou fortes « NOISE HIGH ». Extrait de Cabrera et al. (2019).

Conformément aux études précédentes (e.g., Hall & Grose, 1994), les résultats présentés en
figure 81 indiquent que les seuils de détection d’AM s’améliorent avec I’age, et ce quelle que
soit la condition testée. De plus, I'effet de la cadence d’AM et de la porteuse sur la détection
d’AM est similaire pour tous les groupes d’age : les seuils s’améliorent aux hautes cadences
d’AM et ils se dégradent lorsque la porteuse présente des fluctuations aléatoires intrinseques
d’enveloppe (cette dégradation étant plus important lorsque la variance du bruit porteuse est
maximale). Ceci suggere que les facteurs purement sensoriels contraignant la détection d’AM
(e.g., intégration temporelle et masquage de modulation) sont déja a maturité a partir de 5
ans. Les résultats de I’étude par simulation indiquent que le meilleur ajustement des réponses
du modele computationnel aux données est obtenu lorsque la magnitude du bruit interne est
10 fois plus grande chez les enfants les plus jeunes (5-6 ans) que chez les enfants les plus
dgés (10-11 ans) et les adultes. Ainsi, cette étude permet d’attribuer le développement de la
sensibilité non masquée et masquée de I’AM a une réduction progressive du bruit interne
dans le domaine d’AM avec I'age, et non a une amélioration de sélectivité fréquentielle dans
le domaine de I’AM ou a une optimisation de la stratégie d’écoute. Enfin, cette étude suggere
que la diminution de la variance du bruit interne entre 5 et 11 ans est drastique !
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[.4.d.11. Apprentissage perceptif

L’apprentissage perceptif correspond a I"amélioration de la performance dans une tache
sensorielle résultant de la répétition de cette derniére (Jones et al., 2013). L'apprentissage
perceptif est souvent spécifique aux stimuli présentés durant I'apprentissage (Fiorentini &
Berardi, 1980 ; Ball & Sekuler, 1987 ; Poggio et al., 1992 ; Fahle & Morgan, 1996) indiquant
que I’entrainement modifie les caractéristiques de réponses de certains neurones (Gold et al.,
1999). D’autres mécanismes sous-jacents peuvent étre liés a ce phénomeéne de plasticité pour
une modalité sensorielle spécifique. En modalité visuelle, plusieurs études font I’"hypothése
gue I'entrainement améliore la discrimination en réduisant le bruit interne (Dosher & Lu,
1998) ou en améliorant I'efficacité d’encodage de I’entrée sensorielle (Gold et al., 1999). En
modalité auditive, I'apprentissage perceptif conduirait a une réduction du bruit interne lors
de la discrimination fréquentielle (Jones et al., 2013). La section suivante passe en revue
certaines de ces études.

En modalité visuelle, I'apprentissage perceptif reflete une forme de plasticité dans le systeme
visuel de I'adulte, notamment dans le cadre de I'apprentissage perceptif de la texture (Karni
& Sagi, 1991) ou encore de I'orientation du mouvement (Fiorentini & Berardi, 1980 ; 1981;
Fahle & Edelman, 1993; Saarinen & Levi, 1995 ). En évaluant I'apprentissage perceptif en
présence d’une quantité variable de bruit externe et en répétant la tache plusieurs fois, il est
possible de préciser la nature de cette plasticité. En d’autres termes, un apprentissage
perceptif combiné au paradigme du bruit équivalent et au paradigme de double-passe (Dosher
& Lu, 1998; Lu & Dosher, 1998) permet d’identifier les mécanismes sous-jacents a
I’apprentissage perceptif (e.g., exclusion du bruit externe, réduction du bruit interne additif).

Dosher et Lu (1998) testent quatre participants dans une tache de discrimination de contraste
de Gabors en présence d’un bruit visuel. Ce dernier est tiré aléatoirement a partir d’'une
distribution Gaussienne parmi 8 niveaux de bruit externe et les seuils de discrimination de
contraste sont estimés a I'aide d’'une méthode adaptative ciblant 79.3 % et 70.3% de réponses
correctes. Les résultats de cette étude permettent de caractériser la fonction « seuil versus
contraste » attendue par le paradigme du bruit équivalent (Pelli, 1981 ; Ahumada & Watson,
1985) : a des niveaux élevés de bruit externe (ol ce dernier représente le facteur limitant), le
seuil de discrimination de contraste augmente tandis qu’aux niveaux faibles (ou le bruit
interne représente le facteur limitant), le seuil devient quasiment indépendant du bruit
externe. Les résultats indiquent une amélioration de la performance de discrimination de
I’orientation avec I'entrainement, quelle que soit la valeur du bruit externe (amélioration du
seuil moyen d’un facteur 2.8 entre le premier et le dernier jour de I'expérience).

Un modele d’observateur linéaire est utilisé afin de simuler les données empiriques. Ce
modele - illustré ci-dessous en figure 82 - est composé :i) d’un filtre accordé sur les

caractéristiques physiques du signal (ce dernier décrit les caractéristiques de filtrage de
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I’observateur dans une tache spécifique et correspond a une combinaison pondérée d’entrées
visuelles); ii) d’un transducteur non linéaire (traduisant les non-linéarités du systéme visuel) ;
et de facteurs d’inefficacité de traitement, a savoir : iii) un bruit interne multiplicatif décrivant
les conséquences des systémes de contrdle du gain, puis iv) un bruit interne additif reflétant
I’existence d’un seuil absolu en I’absence de bruit externe. Enfin, le modele aboutit a une régle
de décision basée sur le calcul d’une statistique donnée. Les résultats des différentes
simulations - illustrés également en figure 82 - démontrent que la réduction du bruit interne
additif a pour effet d’améliorer les seuils de discrimination dans la région ou le bruit externe
est faible (cf. figure 82b) tandis que I'exclusion du bruit externe entraine 'amélioration des
seuils de discrimination dans la région ol le bruit externe est élevé (cf. figure 82C).
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Figure 82. Simulations de la performance de discrimination de contraste pendant I'apprentissage
perceptif. L’'amélioration de la discrimination du signal est obtenue par i) réduction de bruit interne
additif, ii) exclusion du bruit externe, ou iii) réduction de bruit interne multiplicatif. La figure (a)
illustre les différentes étapes du modéle du gabarit perceptif (perceptual template model). La figure
(b) illustre le fait que I'entrainement améliore uniquement la discrimination du stimulus dans la
région limitée par le bruit interne additif (i.e., pour les valeurs de bruit externe faibles) lorsque seul
le paramétre de bruit interne additif est modifié. La figure (c) illustre le fait que I'entrainement
améliore la capacité a exclure le bruit externe, entrainant une amélioration des seuils aux niveaux
de bruit externe élevés. La figure (d) illustre le fait que I'entrainement permet de réduire le bruit
multiplicatif interne, entrainant une amélioration de la performance pour toutes les valeurs de bruit
externe. Extrait de Dosher et Lu (1998).

Combinées aux données empiriques, les simulations démontrent que Fapprentissage
perceptif pour la discrimination de contraste résulte a la fois d’une réduction du bruit interne
additif et de I'exclusion du bruit externe, visibles a partir de deux jours d’entrainement. Par
contre, elles ne corroborent pas I’hypothése d’une réduction du bruit interne multiplicatif et
d’une modification des non-linéarités (Lu & Dosher, 1998).
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Gold et al. (1999) utilisent cette fois-ci le paradigme du bruit équivalent et le paradigme de
double-passe afin de décrire les mécanismes impliqués dans la discrimination de visages et
de texture. Dans cette étude, la tache consiste a identifier un visage parmi dix visages non
familiers présentés a chaque essai au participant. Ces signaux visuels sont masqués par un
bruit Gaussien bidimensionnel statique dont la densité spectrale est variée. Dans cette tache,
une stratégie optimale consiste a réaliser une comparaison entre les dix modeles de visage et
le stimulus bruité présenté a chaque essai. La performance d’un tel observateur est donc
limitée par la quantité de bruit externe ajoutée au signal et par le processus d’appariement
de gabarit. La tache de discrimination de texture est implémentée de la méme maniere que
la tache précédente et elle consiste a identifier une texture de bruit Gaussien filtré en passe-
bande parmi dix textures différentes. Les résultats de ces deux expériences démontrent que
les seuils de discrimination de visage et de texture augmentent (se dégradent) avec le bruit
externe et diminuent (s’améliorent) avec I’entrainement. L’efficacité et le bruit interne sont
représentés en figure 83. Cette derniere indique que I'entrainement améliore I'efficacité (ce
qui cohérent avec l'idée selon laquelle I'apprentissage permet d’extraire plus d’information
dans le stimulus) mais il n’a pas d’impact sur le bruit interne. Cependant, la méthode du bruit
équivalent suppose un bruit interne additif. Or, une diminution du bruit interne multiplicatif a
le méme effet qu’une augmentation de I’efficacité d’échantillonnage. Cette méthode présente
donc une limite: il n"est pas possible de savoir si les effets d’amélioration associés a
I"apprentissage perceptif sont liés a une réduction du bruit interne multiplicatif ou a une
augmentation d’efficacité d’échantillonnage du signal. Le paradigme de double-passe qui
estime une quantité globale de bruit interne (additif et multiplicatif) permet de répondre a
cette question.
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Figure 83. Estimations de [Iefficacité (a) et du bruit interne (b) en fonction des sessions
d’entrainement pour chaque participant (symboles ouverts/pleins). Les cercles représentent les
données de la tdache de discrimination de visage tandis que les symboles carrés représentent les
données de la tdache de discrimination de texture. Extrait de Gold et al. (1999)

Quatre nouveaux participants sont testés dans une tache d’identification du visage en
présence d’un bruit externe de faible magnitude ou de magnitude élevée, au sein de deux
passes dans lesquelles les mémes signaux et bruit sont présentés durant trois sessions de test.
L’hypotheése est la suivante : si 'apprentissage réduit le bruit interne, le pourcentage d’accord

132



(« consistency ») devrait diminuer avec I’entrainement. Les résultats indiquent que quelle que
soit la condition (bruit externe faible ou élevé), le bruit interne ne change pas au cours de
I’apprentissage perceptif (voir figure 84). Ceci est compatible avec I'idée que dans ces taches,
le bruit interne est probablement de nature additive et non multiplicative.
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Figure 84. Données empiriques de double-passe (pourcentage d’accord vs. pourcentage correct) en
présence d’un bruit externe faible et élevé dans une tdche d’identification de visage. Chaque point
correspond a un observateur. Tous les observateurs présentent le méme degré d'amélioration au fil
des sessions de test que celui constaté lors de la premiére expérience. Les lignes pleines montrent les
prédictions pour un observateur avec un rapport de bruit interne/externe de 1,0 (a, b) et 2,0 (c, d).
Les symboles indiqués en légende indiquent la session d’entrainement. Extrait de Gold et al. (1999).

La littérature visuelle tend donc a conclure que les changements dans I'efficacité d’encodage
sont généralement responsables de I'apprentissage perceptif (Gold et al., 1999 ; Gold et al.,
2004 ; Lu & Dosher, 2009). L’apprentissage auditif se comporte-t-il comme |'apprentissage
visuel ? C'est a cette question que tente de répondre I'étude menée par Jones et al. (2013).

Cette étude est remarquable par son exhaustivité, car elle évalue quatre types de facteurs
associés a I'apprentissage perceptif dans des taches de discrimination fréquentielle: le bruit
interne, |'efficacité d’encodage, le biais de réponse et l’inattention, et ce a I'aide de quatre
méthodes différentes : i) I'ajustement d’un modéle d’observateur dérivé de la TDS; ii) la
méthode dite de « limite de classification » ; iii) la fonction psychométrique; et iv) le
paradigme de double-passe. Les taches de discrimination fréquentielle sont menées sur 16
auditeurs normo-entendants jeunes (moyenne d’age 25 ans).

Dans toutes les conditions, les stimuli sont des sinusoides de durée égale a 300 ms présentées
a 70 dB SPL. Une procédure adaptative a deux alternatives en choix forcé (21, 2AFC) est utilisée
pour estimer les capacités de discrimination fréquentielle. Au sein de chaque essai, une paire
de sons purs est présentée aléatoirement a partir de distributions Gaussiennes avec un écart-
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type commun oy, et des moyennes de 1000 + oy, ( oy, est compris entre 0.5 et 5.5 Hz et
varie avec un pas de 0.5 Hz). Cette gamme de valeurs est choisie a partir des données pilotes
detelle sorte qu’elle couvre la gamme susceptible de valeurs du bruit interne. Les distributions
(signal cible vs. signal de comparaison) sont séparées d’une distance égale a AHz=20y,.
Chaque procédure expérimentale est reproduite dans quatre sessions différentes.

Les résultats indiquent que la sensibilité augmente en fonction des essais, démontrant un
apprentissage perceptif pour la discrimination fréquentielle. Quelle que soit la méthode
d’analyse utilisée, le bruit interne diminue significativement avec I’'entrainement tandis que
I'efficacité d’encodage ne change pas (cf. figure 85). Une variation significative du biais de
réponse avec les sessions est révélée grace a la méthode de classification de limite mais pas a
I'aide de la fonction psychométrique (le biais étant mesuré par |'erreur constante). Les
données révelent également que la méthode de la double-passe a tendance a estimer des
valeurs de bruit interne plus grandes dans 88 % des cas.
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Figure 85. Estimations des différents facteurs (efficacité, bruit interne, biais, inattention) en fonction
de la session pour chaque méthode d'analyse : (A) : Ajustement de modéle ; (B) : Classification de
limites ; (C) : Fonction psychométrique; (D) : Double-passe. Extrait de Jones et al. (2013).

Ainsi cette étude démontre que I'amélioration de la discrimination fréquentielle suite a un
apprentissage perceptif est accompagnée d’une diminution significative du bruit interne.
Cette diminution du bruit interne est probablement liée a une repondération des premieres
informations sensorielles (présentées en session 1). Ces quatre mesures sont fortement
corrélées ce qui renforce cette interprétation. Cependant, contrairement aux études visuelles,
peu de changements dans I'efficacité d’encodage, le biais de réponse et lI'inattention sont
mis en évidence avec I'apprentissage.
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[.4.d.111. Vieillissement et troubles sensoriels liés a I’age

Tout comme le systéme auditif, le systéme visuel se dégrade naturellement sous I'effet du
vieillissement. Ceci provoque des modifications neuronales (Weale, 1975) et perceptives
(Owsley et al., 1983 ; Hemenger, 1984 ; Wright & Drasdo, 1985 ; Sturr et al., 1988 ; Burton et
al., 1993). Les modifications neuronales liées au vieillissement se produisent dans les voies
neuronales entre la rétine et le cortex (Spear, 1993 ; Gao & Hollyfield,1992). Elles peuvent étre
liées a une réduction de la densité de neurones se produisant essentiellement entre I'age de
20 ans et 87 ans dans le cortex visuel (Devaney & Johnson, 1980) ou a une réduction
qualitative du fonctionnement des neurones, susceptible d’affecter I'efficacité de traitement
central (Walsh, 1976). Sur le plan perceptif, ces changements anatomiques et physiologiques
affectent majoritairement I'accoutumance rétinienne (Owsley et al., 1983). Des recherches
récentes démontrent qu’un systeme visuel d’'une personne de 60 ans transmet
approximativement 30% de lumiére par comparaison avec le systeme visuel d’une personne
de 20 ans. Ceci produit une diminution de sensibilité au contraste aux fréquences spatiales
élevées (Kulikowski, 1971). Comme nous allons le voir ci-dessous, la mesure du bruit interne
et de I'efficacité associées aux taches de discrimination de contraste sur des participants agés
permet de séparer finement les facteurs perceptifs et neuronaux liés au vieillissement.

Pardhan (2004) exploite la méthode du bruit équivalent pour estimer la sensibilité au
contraste en présence d’un bruit externe, ce afin de mesurer |’efficacité d’échantillonnage et
les niveaux de bruit interne équivalents sous I'effet du vieillissement (Pardhan & Gilchirst,
1991). L'objectif de cette étude est de répliquer une étude précédente (Pardhan et al., 1996)
afin d’estimer si ces facteurs dépendent de la fréquence spatiale. Dans cette étude, 8
participants jeunes (17-22 ans) et 8 participants plus agés (60-72 ans) sont testés. La méthode
a stimuli constants est combinée a une procédure en choix forcé et les participants sont tenus
de détecter une image masquée par un bruit. Chaque session consiste en 50 blocs de stimulus,
chaque bloc contenant 50 essais par fréquence spatiale et par niveau de bruit externe. Les
résultats présentés en figure 86 indiquent : i) qu’en I'absence de bruit externe, la sensibilité
au contraste est réduite dans le groupe de participants agés par rapport au groupe de
participants jeunes (en accord avec des études précédentes); ii) qu’en présence de bruit
externe, lefficacité d’échantillonnage estimée est toujours plus grande chez les participants
plus jeunes quelle que soit la fréquence spatiale ; |'efficacité d’échantillonnage dépend de la
fréquence spatiale : elle diminue lorsque la fréquence spatiale augmente. Le bruit équivalent
est également dépendant de la fréquence spatiale : lorsque cette derniére est élevée (10
c/deg), une augmentation significative de bruit équivalent est observée chez les participants
agés (Pardhan, 2004).
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Figure 86. Résultats de la méthode du bruit équivalent sur deux groupes de participants (jeunes et
dgés). Les figures (A), (B), (C) présentent les fonctions de détection de contraste dans le bruit pour
chaque participant dgé (ligne pleine avec des triangles) et chaque participant jeune (ligne en
pointillés avec des cercles ouverts). La fréquence spatiale est respectivement égale & 1c/deg ; 4c/deg
et 10c/deg. Les figures (E) et (F) présentent les mesures d’efficacité d’échantillonnage et de bruit
équivalent en fonction de la fréquence spatiale et ce pour chaque groupe (Y : jeunes ; O : dgés). La
figure (D) présente les résultats des estimations d’efficacité d’échantillonnage et de bruit équivalent
par groupe de participant et par fréquence spatiale. Extrait de Pardhan et al. (2004).

Dans I'ensemble, les résultats de cette étude démontrent que des facteurs neuronaux et
optiques sont responsables d’une diminution de la sensibilité au contraste sous I'effet du
vieillissement : aux fréquences spatiales basses et intermédiaires (entre 1 et 4 c/deg), la perte
de sensibilité au contraste est principalement liée a une diminution de [Iefficacité
d’échantillonnage quel que soit I'dge des participants, tandis qu’aux fréquences spatiales
élevées (10 d/deg), la perte de sensibilité au contraste est liée a une augmentation du bruit
interne chez les participants agés. Néanmoins, cette méthode ne permet pas de localiser ces
facteurs d’inefficacité de traitement (Pardhan, 2004).
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En modalité auditive et comme nous I'avons indiqué plus haut dans ce document, des études
post-mortem sur des os temporaux humains démontrent que le vieillissement est associé a
une perte de synapses entre les cellules ciliées internes et les fibres afférentes de type |, un
phénoméne dénommé « synaptopathie cochléaire » (Viana et al., 2015). Par conséquent, la
perte de neurones véhiculant I'information du systéme auditif périphérique au systeme
auditif central est susceptible d’altérer I'efficacité du codage neuronal des propriétés
physiques des sons, comme par exemple I'information d’enveloppe temporelle ENV, (Moore
& Vinay, 2019). Néanmoins et comme indiqué dans un autre chapitre de ce document, les
études récentes indiquent que les seuils de détection d’AM ne sont que tres peu affectés par
le vieillissement (Schoof & Rosen, 2014 ; Fillgrabe et al., 2015 ; Wallaert et al., 2016). Plusieurs
raisons peuvent expliquer cela : i) il est possible que la synaptopathie cochléaire n’engendre
pas une déafférentation suffisante pour créer des effets perceptifs détectables d’apres des
prédictions basées sur un modele dérivé de la TDS (Oxenham, 2016) ; ii) il est possible que la
synaptopathie cochléaire n’engendre pas distorsions temporelles suffisantes pour altérer la
périodicité de I'enveloppe temporelle; iii) le recrutement de sonie et la magnification
perceptive d’enveloppe qui lui est associée pourraient compenser les effets déléteres de la
synaptopathie sur les seuils de détection d’AM (Ernst & Moore, 2012).

Sur la base de ces trois éléments, Moore et Vinay (2019) développent une mesure de
sensibilité a l'irrégularité de I'enveloppe temporelle du signal d’AM pouvant fournir des
preuves empiriques d’'une augmentation de bruit interne dans le codage de I’enveloppe
temporelle. Dans cette étude, la capacité a discriminer une AM réguliére de cadence égale a
8 Hz d’'une AM de méme cadence mais irréguliere du point de vue de la profondeur et de la
cadence est mesurée sur 10 sujets normo-entendants jeunes agés entre 20 et 27 ans (age
moyen : 24 ans) et sur 10 sujets plus agés (entre 64 et 80 ans ; age moyen : 70 ans) et ce a
deux niveaux d’intensité (20 et 80 dB SPL). Dans cette tache de discrimination de I'irrégularité
d’enveloppe dénommée « ERD », le degré d’irrégularité est varié afin de déterminer un seuil.
Le raisonnement est le suivant : une AM réguliere peut semblerirréguliere si le systeme auditif
est affecté par une source de bruit interne en raison d'une synaptopathie cochléaire, ce qui
se traduit par des seuils ERD plus élevés (moins bons). En d'autres termes, en présence de
synaptopathie cochléaire, le degré d'irrégularité dans le stimulus devrait étre plus élevé pour
surmonter les effets de l'irrégularité dans la représentation interne de I'enveloppe temporelle
causée par un bruit interne accru. Cette hypothese, si validée, ouvrirait la voie a I’élaboration
de tests cliniques permettant de diagnostiquer une perte auditive cachée.

Les résultats présentés en figure 87 indiquent que : i) Les seuils de discrimination d’ERD sont
significativement meilleurs a 80 dB SPL qu’a 20 dB SPL (d’un facteur 2.8 dB) mais que cet effet
du niveau est similaire quel que soit I’age des participants ; ii) conformément a I'hypothese
selon laquelle le bruit interne augmente avec I'age, les sujets agés présentent des seuils ERD
plus élevés que les sujets plus jeunes.
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Figure 87. Boites a moustaches présentant les seuils d’irrégularité d’enveloppe (ERD) par groupe de
participant (jeune ou égé) et par niveau (20 ou 80 dB SPL). Les traits gras horizontaux indiquent les
médianes, tandis que les bords inférieurs et supérieurs des boites indiquent les premiers et troisiemes
quartiles et les moustaches indiquent les 10emes et 90émes percentiles. Les seuils de discrimination
individuels sont représentés par des symboles. Extrait de Moore et Vinay (2019).

Bien que prometteuse, cette mesure de sensibilité a I'irrégularité de I'’enveloppe temporelle
ne permet pas de déterminer dans quelle mesure cette dégradation de performance est liée
a des effets plus centraux liés a des aptitudes cognitives réduites (Wingfield, 1996 ; Fillgrabe
et al.,, 2015) oU a un accroissement du bruit interne dans le domaine de I’enveloppe
temporelle.

Les travaux de modélisation visant a simuler les capacités de détection d’AM et de FM chez
des sujets normo-entendants agés et des sujets présentant une perte auditive
neurosensorielle agés suggerent que le bruit interne peut augmenter sous l'effet du
vieillissement (Paraouty et al., 2016 ; Wallaert et al., 2017 ; 2018 ; Ewert & Dau, 2000) et de
dommages cochléaires (Derleth et al., 2001 ; Ives et al., 2014 ; Paraouty et al., 2016 ; Wallaert
et al., 2017, 2018 ; Ewert et al., 2020). Parmi ces travaux, plusieurs études menées avec le
méme paradigme expérimental, les mémes stimuli mais des modeles de structure différente
indiquent que : i) I'augmentation de la variance du bruit interne additif causée par le
vieillissement en soi est relativement modeste et ii) celle causée par la presbyacousie (la
perte auditive neurosensorielle liée a I'dge) semble substantielle (Paraouty et al., 2016 ;
Wallaert et al., 2017, 2018 ; Ewert et al., 2020). Il est tout de méme possible que les moins
bonnes capacités de détection et de discrimination constatées chez les sujets agés présentant
une audition normale et les sujets presbyacousiques résultent d'une altération des
mécanismes (déterministes) de codage temporel (pour une revue, voir Gordon-Salant et al.,
2010 ; Pichora-Fuller & Mac Donald, 2008) plutot que d'une véritable augmentation de la
variabilité neuronale dans les étapes périphériques et/ou centrales de traitement auditif.

138



D’autres investigations basées sur des paradigmes différents sont donc nécessaires afin de
vérifier dans quelle mesure une augmentation de bruit interne est réellement responsable des
modifications de la sensibilité a 'AM et a la FM observées chez les sujets presbyacousiques.

[.4.d.111. Pathologies cognitives

Une augmentation de la variabilité neuronale et comportementale peut parfois étre a
I’origine de pathologies affectant les traitements cognitifs (linguistiques et attentionnels) :
Certains enfants dyslexiques présentent des troubles de traitement auditif (Hornickel &
Kraus, 2013) altérant le développement normal de la parole et du langage (Bradlow et al.,
2003 ; Ziegler et al., 2009 ; Bogliotti et al., 2008) ainsi que I'apprentissage de la lecture (Kraus
etal., 1996 ; Wible et al.,2002 ; Abrams et al., 2006 ; Cao et al., 2006 ; Bonte et al., 2007 ; Gou
et al.,2011). Une étude menée sur une large cohorte de 100 enfants par Hornickel et Kraus
(2013) mesure la « cohérence neuronale » en réponse a des syllabes. Cette étude teste
I’hypothese selon laquelle une « instabilité neuronale » serait responsable de lI'incapacité a
faire le lien entre la phonologie et 'orthographe lors de la lecture chez 'enfant dyslexique.
La cohérence des réponses neuronales est calculée séparément pour des portions reflétant la
transition de formants (7-60 ms) et la voyelle a I'état stable (60-180 ms) en comparant les
potentiels évoqués auditifs (PEAs) au début et a la fin de I'enregistrement. Les résultats
démontrent que les PEAs des enfants présentant des troubles de la lecture sont plus variables
que les enfants lisant correctement et que cette variabilité est présente d’essai en essai. Cette
signature neurale typique de la dyslexie correspond a une augmentation de bruit interne,
donnant lieu a une forte instabilité neuronale des réponses aux sons (Hornickel & Kraus,
2013). Ces résultats confirment ceux d’études antérieures menées en modalité visuelle,
suggérant que les enfants dyslexiques présentent un bruit interne plus élevé (Sperling et al.,
2005) et entrainant des difficulté d’exclusion du bruit externe (Bradlow et al., 2003 ; Anderson
et al., 2010). Les effets néfastes de ces facteurs s’accumuleraient depuis la naissance,
expliquant pourquoi le traitement phonologique est moins efficace. Enfin, il est envisageable
que l'instabilité de la représentation auditive élaborée au niveau du tronc cérébral soit
responsable d’une inefficacité dans I’apprentissage des statistiques sonores chez les enfants
dyslexiques, conduisant a des déficits dans le traitement neuronal combinés a des déficits de
I'attention sélective. Cette étude permet donc de conclure que les enfants dyslexiques
présentent une instabilité neuronale au sein du systéme auditif et que I'augmentation du
bruit interne serait responsable de troubles auditifs et visuels associés au trouble
d’acquisition du langage (Hornickel & Kraus, 2013).

Une variabilité intra-individuelle élevée des réponses comportementales pourrait représenter
une caractéristique omniprésente et importante des troubles du déficit de I’attention avec
ou sans hyper-activité (ADHD), (Castellanos & Tannok, 2002 ; Castellanos et al., 2005). Des
travaux récents démontrent également une variabilité intra-individuelle significativement
plus grande dans les temps de réponse d’un groupe de participants présentant des troubles
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développementaux d’une autre nature : I'autisme (ASD). Cette variabilité est observée dans
une simple tache a deux alternatives en choix forcé comparant un groupe de participants
témoins (non pathologique) et un groupe de participants présentant un trouble du déficit de
I’attention avec ou sans hyper-activité (Geurts et al., 2008) (voir courbes jaunes et rouges,
figure 88 ci-dessous). La mesure de variabilité intra-individuelle représente par conséquent un
indicateur important du traitement physiopathologique permettant d’expliquer certains
comportements pour une catégorie de patients présentant un trouble spécifique (Milne,
2011). L'augmentation de la variabilité intra-individuelle est également observée dans les
troubles développementaux tels que I’ADHD, I'ASD, ou encore le syndrome de Tourette
(Geurts et al., 2004 ; Goldberg et al., 2005 ; Happé et al., 2006 ; Corbett & Constantine, 2006).
Plusieurs études supposent que I'augmentation de la variabilité intra-individuelle résulte
d’une réduction de myélinisation dans le cas de I’ADHD (Russel et al., 2006), de I’ASM
(Cherkassky et al., 2006) et du syndrome de Tourette (Kates et al., 2002), affectant ainsi la
connectivité fonctionnelle entre circuits cérébraux (Geurts et al., 2008). De nombreux auteurs
suggerent que I'augmentation du bruit interne neuronal révélée par une augmentation de la
variabilité individuelle d’essai en essai dans des mesures d’EEG réalisées sur des participants
autistes devrait contribuer a une dégradation de la performance dans des taches cognitives
(e.g., Rubenstein & Merzenich, 2003 ; Baron-Cohen & Belmonte, 2005 ; Dakin & Frith, 2005 ;
Simmons et al., 2009). Par conséquent, une augmentation de bruit interne pourrait étre
responsable des nombreuses conséquences perceptives et comportementales observées
chez les enfants neuro-développementaux (Milne, 2011 ; Geurts et al., 2008 ; Dinstein et al.,
2012). Cette mesure de variabilité pourrait également permettre de dissocier ces troubles
développementaux, comme l'indiquent les données de Geurts et al. (2008).
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Figure 88. Temps de réaction (ms) d’essai en essai par type de trouble neuropsychologique (NC :
trouble du comportement ; ADHD : déficit de I’attention avec ou sans hyperactivité ; HFA : Autisme
a haut niveau de fonctionnement ; TS : Syndrome de Tourette ; ASD+ : Autistes). Extrait de Geurts et
al. (2008).
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En conclusion, ces études indiquent que :

Le concept de bruit interne désigne des processus neuronaux aléatoires intervenant a un
niveau précoce et/ou tardif des traitements perceptifs, et a un niveau sensoriel et/ou
cognitif. La variance de ce bruit interne peut étre constante et indépendante du stimulus
dans le cas d’un « bruit additif » ou proportionnelle a la magnitude du stimulus dans le cas
d’un « bruit multiplicatif ». Ce bruit interne est susceptible de jouer un role a différentes
échelles (neuronale, comportementale), et il peut avoir des conséquences néfastes
(dégrader la performance de détection, discrimination ou reconnaissance) ou bénéfiques
(e.g., améliorer la performance par résonance stochastique) sur le traitement de
'information sensorielle. Le bruit interne peut étre caractérisé par des mesures de
variabilité neuronale ou comportementale.

De nombreux paradigmes psychophysiques ont été développés afin d’estimer la variance
du bruit interne dans une tache perceptive donnée. Cette estimation dépend toujours d’un
modéle computationnel de traitement perceptif ou d’'un modeéle théorique dérivé de la
théorie de la détection du signal. L’association de plusieurs paradigmes psychophysiques
conduit a une mesure plus fiable du bruit interne permettant parfois de préciser sa nature
(additive ou multiplicative). Par contre, il n’est pas possible d’identifier le locus du bruit
interne sur la simple base de ces données comportementales.

En modalité visuelle, la technique du bruit équivalent est majoritairement utilisée tandis
gu’en modalité auditive, I’estimation du bruit interne a partir de la pente de la fonction
psychométrique est plus fréquente. La méthode de double-passe est plus rarement utilisée.
Ces paradigmes psychophysiques peuvent étre particulierement utiles dans le domaine
clinique. lls permettent de compléter le diagnostic de certaines pathologies sensorielles ou
cognitives, de dissocier certaines pathologies présentant des manifestations physiques
semblables et enfin de suivre I’évolution d’une pathologie ou d’'une capacité de traitement
sensoriel ou cognitif au cours du temps.

Les études citées plus haut suggerent que le traitement d’AM et de FM ferait appel a des
mécanismes distincts associés a des sources de bruit interne indépendantes (Banai et al.,
2011). Un modeéle computationnel de traitement de ces informations de modulation dit « a
double voie » implémente cette hypothése (Ewert et al., 2020). Ces travaux indiquent
également que l'altération des capacités de détection des informations d’AM et de FM
associée au vieillissement et a des lésions cochléaires résulterait - pour partie - d’'une
augmentation du bruit interne dans le domaine temporel causée par une synaptopathie
cochléaire (Wallaert et al., 2018 ; Moore & Vinay, 2019). Des travaux de modélisation
concluent a la possibilité d’une augmentation massive du bruit interne dans le cas de la
presbyacousie (e.g., Wallaert et al., 2018). Ces résultats - potentiellement importants sur le
plan théorique et clinique - demandent a étre vérifiés a l'aide d’'une méthode
psychophysique évaluant directement le bruit interne pour la tache en question.
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[.5. Objectifs et plan de these

I.5.a. Problématique

A travers ces premiéres pages, nous avons présenté les principales connaissances dans le
domaine de la perception auditive des modulations temporelles (AM et FM) véhiculées par
les sons complexes tels que la parole, les sons musicaux ou encore les sons
environnementaux. Nous avons ainsi caractérisé ces indices de modulation pour les trois
catégories de sons cités ci-dessus, résumeé nos connaissances quant aux capacités auditives
humaines de détection, discrimination et reconnaissance de sons sur la base de ces indices,
identifié les mécanismes sensoriels et cognitifs impliqués dans perception de ces indices d’AM
et de FM, puis précisé les effets du vieillissement, du développement et d’une perte cochléaire
sur la perception d’AM et de FM. Enfin, nous nous sommes concentrés sur le concept de
« bruitinterne » et son réle dans les traitements sensoriels visuels et auditifs. Nous avons alors
détaillé plusieurs méthodes psychophysiques d’estimation du bruit interne ainsi que les effets
potentiels du vieillissement, du développement, de I'apprentissage et de pathologies
auditives et visuelles sur le bruit interne en modalités auditive et visuelle. Ces travaux
suggérent que i) des sources de bruit interne distinctes contraignent le traitement et donc la
sensibilité auditive a ’AM et a la FM (Ewert et al., 2020), et que ii) le vieillissement et la perte
auditive neurosensorielle sont susceptibles d’augmenter - peut-étre fortement - leur
magnitude (e.g., Wallaert et al., 2017 ; 2018 ; Moore & Vinay, 2019). Le premier constat a des
conséquences théoriques importantes, car il demande de repenser |'architecture du
traitement monaural des informations auditives de nature temporelle. Le deuxieme constat
a des fortes implications cliniques, car il engage a repenser les conséquences
neurosensorielles du vieillissement et de lésions cochléaires en termes d’augmentation de
variabilité neuronale et a développer de nouveaux tests visant des capacités auditives
supraliminaires dépendant des manifestations spécifiques de ce bruit interne.

L’objectif général de la présente these consiste a estimer - pour la premiere fois - le bruit
interne dans des tdches auditives de détection d’AM et de FM chez des auditeurs humains a
I'aide d’un paradigme psychophysique congu pour mesurer directement les effets du bruit
interne dans la dimension considérée. Parmi les multiples méthodes d’estimation du bruit
interne (cf. chapitre 4), nous avons donc choisi d’utiliser le paradigme de double-passe
développé par Green (1964). Ce paradigme est original au sens ou il permet de caractériser la
perception d’AM et de FM a I'aide d’'une nouvelle métrique : la cohérence des réponses
(consistency). Le choix de ce paradigme est motivé par le fait qu’il estime le bruit interne de
maniere directe et intuitive. En effet, une augmentation du bruit interne est obligatoirement
associée a une diminution de I’accord (la cohérence) dans les réponses d’un observateur a des
signaux identiques. Par ailleurs, cette méthode s’avere étre aussi efficace que les autres et
elle présente I'avantage d’estimer un bruit interne global (additif et multiplicatif).
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Ainsi, a partir de données empiriques collectées sur des sujets normo-entendants jeunes et
agés puis des sujets malentendants agés, plusieurs modeéles sont utilisés afin d’estimer la
variance du bruit interne dans des taches de détection d’AM et de FM. Plus précisément, les
objectifs fixés visent a : i) déterminer dans quelle mesure la variance du bruit interne differe
entre des taches de détection d’AM et de FM lente et rapide appliquées a une porteuse basse
fréquence ; ii) mesurer les effets du vieillissement sur la variance de ce(s) bruit(s) interne(s) ;
et enfiniii) évaluer les effets d’'une perte cochléaire sur la variance de ce(s) bruit(s) interne(s).

Ce programme de recherche doctorale se développe autour de trois études distinctes :

La premiére étude évalue la cohérence des réponses et la performance sur un groupe de
guinze sujets normo-entendants jeunes dans une tache auditive de détection d’AM et de FM.
Deux cadences de modulation (2 vs. 20 Hz) sont testées pour une fréquence porteuse de 500
Hz. Les signaux sont présentés dans un bruit externe a deux niveaux de variabilité distincts.
Les données de double-passe sont simulées a I'aide du modele dit du « banc de filtres de
modulation » en ajustant un unique parametre : la variance d’une source de bruit interne
Gaussien et additif. L’hypothése de travail principale est que les mécanismes spatiaux
(tonotopiques) et temporels (verrouillage en phase sur la structure temporelle fine du signal)
introduisent des sources de variabilité interne distinctes (Ewert et al., 2020), toutes deux étant
susceptibles d’affecter différemment la cohérence des jugements des sujets lors de la
détection d’AM et de FM. Cette hypothese peut étre raffinée suivant la cadence de
modulation de telle sorte que: i) 'hypothése d’un mécanisme sensoriel unique pour le
traitement de I’AM et de la FM est corroborée si la variance du bruit interne ajustée aux
données est identique aux cadences lente (2 Hz) et rapide (20 Hz) ; ii) I'hypothése de deux
mécanismes distincts pour le traitement de I’AM et de la FM est corroborée si la variance du
bruit interne ajustée aux données est différente entre d’un c6té la FM lente et de I’autre coté
I’AM lente et rapide et la FM rapide. Par ailleurs, rien n’exclut que le traitement d’AM lente et
rapide soit réalisé par des mécanismes distincts (Wright & Dai, 1998) compte tenu des
différences de percepts évoqués par une AM lente (percept de fluctuations de sonie) et une
AM rapide (percept de rugosité et de hauteur). Si tel est le cas, I'hypothése de deux
mécanismes distincts pour le traitement de I’AM lente vs. rapide est corroborée si la variance
du bruit interne ajustée aux données est différente entre d’'un c6té I’AM lente et de I'autre
coté I’AM rapide.

La deuxiéme étude étend la premiere étude a un deuxieme groupe de quinze sujets normo-
entendants agés. Ici, I’estimation de la variance du bruit interne est réalisée a I'aide d’un
modele dérivé de la théorie de la détection du signal. L’hypothése testée dans cette deuxieme
étude est que le vieillissement entraine une augmentation de bruit interne en détection d’'AM
et de FM. Cette hypothese repose sur la base de données récentes sur la synaptopathie
cochléaire qui suggerent que la perte massive de fibres auditives périphériques associée au
vieillissement pourrait s’accompagner d’une augmentation de variabilité neuronale
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(Goodman et al., 2018). Des études de modélisation récentes indiquent qu’une augmentation
du bruit interne est nécessaire pour simuler correctement les données de détection d’AM et
de FM de sujets agés normo-entendants (Wallaert et al., 2017 ; 2018). Enfin, en considérant
gue la détection d’AM et de FM implique deux sources distinctes de bruit interne susceptibles
d’affecter I’accord des réponses, il est probable que I'efficacité du mécanisme de verrouillage
en phase sur la structure temporelle fine de la FM soit affectée sous I’effet du vieillissement.

La troisiéme étude compare les données de double-passe de deux groupes de sujets normo-
entendants jeunes (n=19) et malentendants agés (n=10). Les sujets sont testés au méme
niveau SPL pour une AM et une FM lente de cadence lente égale a 2 Hz et une porteuse
sinusoidale de 500 Hz. Comme pour I'étude précédente, I’estimation de la variance du bruit
interne est réalisée a 'aide d’'un modele dérivé de la théorie de la détection du signal.
L’objectif de cette troisieme étude est de tester I'hypothése selon laquelle la perte auditive
neurosensorielle provoque une augmentation du bruit interne en détection d’AM et de FM.
Cette hypothese est basée sur plusieurs travaux de modélisation simulant la détection et la
discrimination d’AM et de FM et suggérant que la variance du bruit interne augmente - peut-
étre substantiellement - a la suite de Iésions cochléaires (Derleth et al., 2001 ; Ives et al., 2014 ;
Paraouty et al., 2016 ; Wallaert et al., 2017 ; 2018 ; Ewert et al., 2020).

[.5.b. Plan de thése

Les trois études de ce programme de recherche sont présentées dans les chapitres Il a IV. Les
résultats révelent que :

i) Quelle que soit la cadence de modulation, les indices d’AM et de FM sont détectés
par des mécanismes sensoriels distincts possédant leur propre source de bruit
interne additif. Les simulations d’un modele a banc de filtres de modulation
reproduisant a la fois les données empiriques de cohérence et de performance
pour un grand nombre de conditions expérimentales confirment sa capacité a
offrir une approche unifiée de la perception d’AM lente et rapide. Toutefois, les
résultats suggerent qu’un bruit multiplicatif affecte également le traitement d’AM.

ii) Avant |'age de soixante ans, le bruit interne (estimé cette fois-ci a I'aide d’un
algorithme basé sur la théorie de la détection du signal) n"augmente pas quelle que
soit le type de modulation et la cadence de modulation.

iii) Une perte auditive neurosensorielle associée au vieillissement n’altéere pas le bruit
interne dans la détection d’AM et de FM lente.

Le dernier chapitre de thése évalue ces résultats a la lumiére des études antérieures. Il discute

les limites et voies d’amélioration de ce programme de recherche, ainsi que I'intérét clinique
de I’estimation du bruit interne pour le diagnostic de certaines pathologies auditives.
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Chapitre 1I :

Application du paradigme de double-
passe a la detection d’AM et de FM chez
des sujets normo-entendants jeunes

II.1. Double-pass consistency for amplitude- and frequency-
modulation detection in normal-hearing listeners

II.1.a. Résume

Amplitude and frequency modulation (AM, FM) provide crucial auditory information. If FM is
encoded as AM, it should be possible to give a unified account of AM and FM perception both
in terms of response consistency and performance. These two aspects of behavior were
estimated for normal-hearing participants using a constant-stimuli, forced-choice detection
task repeated twice with the same stimuli (double pass). Sinusoidal AM or FM with rates of 2
or 20 Hz were applied to a 500-Hz pure-tone carrier and presented at detection threshold. All
stimuli were masked by a modulation noise. Percent agreement of responses across passes
(PA) and percent-correct detection (PC) for the two passes were used to estimate consistency
and performance, respectively. These data were simulated using a model implementing
peripheral processes, a central modulation filterbank, an additive internal noise and a
template-matching device. Different levels of internal noise were required to reproduce AM
and FM data but a single level could account for the 2- and 20-Hz AM data. The level of internal
noise yielding best predictions increased with the level of the modulation-noise masker. These
results suggest that distinct sources of internal variability are involved for AM and FM
detection at low audio frequencies.
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II.1.b. Article

L’article suivant a été accepté par The Journal of the Acoustical Society of America en Ao(t
2021 puis publié le 15 Novembre 2021.

I. INTRODUCTION

The auditory perception of amplitude and frequency modulation (AM and FM) has received
substantial interest over the last decades because of the repeated demonstration of the
crucial role played by AM and FM cues in robust speech perception (e.g., Shannon et al., 1995;
Zeng et al., 2005) and in environmental sound perception (Singh and Theunissen, 2003; Thoret
et al., 2020). It is generally assumed that auditory processing of AM and FM overlaps because
of “FM-to-AM conversion” in the cochlea (the frequency-dependent attenuation of the FM
caused by the tuned cochlear filters resulting in AM cues; Zwicker, 1952; Saberi and Hafter,
1995). Although questions remain as to how slow FM is detected by humans at low audio
frequencies (Whiteford and Oxenham, 2015; Paraouty et al., 2016, 2017; Whiteford et al.,
2017; Ewert et al., 2018; Wallaert et al., 2018; King et al., 2019; Moore et al., 2019;
Parthasarathy et al., 2020; Whiteford et al., 2020), the consensus that has emerged posits that
the perception of AM and fast FM is mediated by AM processing through a cascade of
processing stages including: bandpass (cochlear) filtering, fast-acting amplitude compression,
half-wave rectification, short-term adaptation with fast time constants, demodulation
achieved by lowpass filtering followed by a modulation filterbank, and a decision stage using
either a template-matching strategy or time-averaged statistics such as the envelope power
(Viemeister, 1979; Strickland and Viemeister, 1996; Dau et al., 1997a,b; Ewert and Dau, 2000;
McDermott and Simoncelli, 2011).

This general model (hereafter, referred to as the “modulation-filterbank model”; for
recent implementations, see Jepsen et al., 2008; Jgrgensen et al., 2013; Biberger and Ewert,
2016, 2017; Wallaert et al., 2017, 2018; King et al., 2019; Cabrera et al., 2019) postulates that
temporal-modulation cues in sounds are transformed into so-called “neural temporal-
envelope” cues (i.e., fluctuations in mean firing rate in auditory neurons) and that fine-timing
“temporal fine structure” (TFS) cues (i.e., carrier information) are discarded after
demodulation achieved by central (post-cochlear) processes. This type of model incorporates
an important source of “inefficiency” in temporal-modulation processing: a Gaussian internal
noise added to the representation of temporal-envelope cues at the output of modulation
filters. Internal noise (Green and Swets, 1966) refers to the accumulation of several sources
of variability such as the stochastic nature of neuronal firing, the internal state of the observer’
organism, or fluctuations in attention (Javel and Viemeister, 2000; Faisal et al., 2008; Amitay
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et al., 2013). Internal noise is initially included in this model of modulation perception to limit
the resolution of the observer and thus auditory sensitivity to temporal modulation, that
otherwise would be perfect. This implies that the decision processes postulated for temporal-
modulation detection use a degraded representation of temporal-envelope cues extracted by
modulation filters (i.e. some envelope information is lost along the auditory pathway before
final decision making). Surprisingly, little effort has been made to characterize internal noise
in temporal-modulation detection, with the exception of the work by Ewert and Dau (2004).
This study assessed the contribution of internal noise to AM detection by comparing AM
detection thresholds for random- versus frozen-noise carriers. Threshold patterns obtained
for the frozen-noise carriers were found to be quite similar to those obtained for the random-
noise carriers when broadband noise was used as a carrier. The absence of any variability in
the AM stimulus in the case of the frozen-noise carrier had little impact if any on the listener’s
decisions. This led the authors to conclude that AM detection performance is affected by a
large amount of internal noise (relative to external variability) in the temporal-envelope
processing pathway. This outcome is consistent with previous work conducted for other
perceptual dimensions in the auditory and visual modalities, concluding that the “specific
choice generated by an observer on a given trial depends, to a large extent, on a loud source
of variability that is not under direct experimental control” (e.g., Barlow, 1956; Green, 1964;
Burgess and Colborne, 1988; Pelli, 1990; Neri, 2010).

However, it is important to note that internal noise not only limits observer sensitivity:
it is also a source of neural variability that determines the consistency of the auditory
judgments made by the observer in a given perceptual task. In other words, for a given
stimulus, a high level of internal noise is expected to yield more variable responses from trial
to trial (Green, 1964; Lu & Dosher, 2008). To quote Green (1964) on this issue, “internal noise
is the limiting factor in a trial-by-trial prediction of the subject’s responses”. This operational
definition of internal noise led to the “double-pass” method (Green, 1964), a psychophysical
paradigm aiming at inferring the variance of internal noise for a given task from the agreement
of individual responses between two successive trials using identical stimuli. The double-pass
technique has been used extensively to assess internal noise for a wide range of perceptual
tasks and different sensory modalities (e.g., Green, 1964; Spiegel and Green, 1981; Burgess
and Colborne,1988; Lu and Dosher, 2008; Neri, 2010; Hasan et al., 2012; Vilidaite and Baker,
2016). It also proved useful to characterize perceptual learning in the auditory (Jones et al.,
2013) and visual modalities (Lu and Dosher, 2004, 2006, 2008).

Here, the double-pass method was used to assess and compare behavioral consistency
- and thus the influence of internal noise - for slow and fast AM and FM detection. According
to the modulation-filterbank model described above, AM detection should be mediated by
(neural) temporal-envelope cues irrespective of modulation rate. This implies that both slow
(<10 Hz) and fast AM detection should be limited by the same sources of inefficiency.
Consistent with this assumption, the modulation-filterbank model uses a single source (and
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variance) of internal noise for temporal-envelope processing irrespective of temporal-
envelope rate (Dau et al., 19973, b). Still, some doubts remain as to whether slow and fast AM
are processed by the same mechanisms. For instance, Wright and Dai (1998) showed that the
detectability of sinusoidal AM at unexpected rates differs for slow and fast modulation rates.
Therefore, it is still unknown whether the same source of internal noise constrains AM
processing at slow and fast rates.

For FM, it is generally assumed that detection is also mediated by temporal envelope
(rate/place) information at fast modulation rates (higher than 5-10 Hz) or at high carrier
frequencies (higher than 4-10 kHz) (Moore and Sek, 1994; Paraouty et al., 2018; Whiteford et
al., 2020). As indicated above, this overlap between AM and FM processing is a consequence
of “FM-to-AM conversion” in the cochlea: frequency-dependent attenuation of time-varying
instantaneous frequency in the FM stimulus caused by the tuned cochlear filters results in AM
(i.e., temporal envelope cues) that is encoded via fluctuations in the mean discharge rate of
auditory-nerve fibers. Still, doubts remain as to how slow (<10 Hz) FM is detected at low
carrier frequencies (< 2-4 kHz). In that case, FM information is potentially conveyed by
changes over time in the pattern of neural phase locking of auditory-nerve fibers or neurons
in the low brainstem (Moore and Sek, 1996; Paraouty et al., 2018; Wallaert et al., 2018; Moore
and Sek, 2019; Moore et al., 2019; Parthasarathy et al., 2020) because the precision of neural
phase locking is constant for frequencies up to about 0.6-2 kHz for most mammals (Palmer
and Russell, 1986). Some psychophysical studies also pointed out that TFS cues are not used
to detect FM with modulation rates above about 10 Hz, arguing that the central mechanism
using neural phase-locking information is sluggish (e.g., Moore and Sek, 1994). This implies
that at low carrier frequencies, slow FM detection should be limited by sources of inefficiency
distinct from those limiting fast FM and slow and fast AM detection. Ewert et al. (2018)
implemented this assumption in a “two-path” model of AM and FM detection using different
sources (and variances) of internal noise for temporal-envelope (rate/place cues) and TFS
(phase-locking cues) processing.

The general goal of the present study was to test whether the modulation-filterbank
model described above (i.e., a model of modulation processing using a single source of
additive internal noise) was able to account for double-pass consistency data in an AM and
FM detection task. More specifically, this study aimed to: i) assess double-pass consistency of
auditory judgments in sinusoidal AM and FM detection using a slow (2 Hz) and a fast (20 Hz)
modulation rate, a low (500 Hz) carrier frequency and a bandpass (AM or FM) noise masker
(weak or strong in magnitude), and ii) compare the results with the predictions of the
modulation-filterbank model using the same tasks and stimuli.

The double-pass method was used to estimate the consistency of auditory judgments
in each experimental condition. This method (Green, 1964; Burgess and Colborne, 1988; Lu
and Dosher, 2008) is typically performed using two passes. Stimuli presented in each pass are
masked by an external source of noise, as double-pass consistency is determined by the ratio
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of internal to external noise (Green, 1964): if external variability outweighs internal variability,
then observer’s consistency should be high. Conversely, if internal variability outweighs
external variability, then observer’s consistency should be low. To estimate double-pass
consistency for modulation detection, a 2-interval, 2-alternative forced-choice (2I, 2AFC)
detection-in-noise task was run twice with identical sequences of external noise in the two
successive passes. External noises used for AM and FM detection were generated in the AM
and FM domains, respectively (external variability was therefore introduced in the dimension
- AM or FM - relevant for the task). Two levels of the variance of external (modulation) noise
were used for each type of noise. The modulation-filterbank model simulated each
experimental condition. The bandwidth of the simulated cochlear filters was set to 1
equivalent rectangular bandwidth (ERBn); envelope phase was preserved at the output of
modulation filters tuned below 10 Hz, and for each modulation filter centered at and above
10 Hz, only the Hilbert envelope of the output was passed on. For each experimental
condition, the model was run for target modulation strengths set to the mean detection
threshold across real participants, and the magnitude of the additive internal noise was varied
systematically in order to find the value that minimized the model’s prediction errors
estimated in terms of performance and consistency. A unified account of AM and FM
perception would be achieved if a single level of the variance of internal noise could minimize
the model’s prediction errors estimated in terms of performance and consistency in all
experimental conditions.

Il. METHODS

A. Listeners

Fifteen young normal-hearing listeners aged between 18 and 30 years (mean = 23 years;
standard deviation, SD = 3 years) participated in the experiments. Only two of them had
previous experience in psychoacoustic measurements. They were recruited through the
logistic plateform RISC (“Relais d’Information sur les Sciences de la Cognition, UMS CNRS 332”)
at Ecole normale supérieure (Paris). Each listener had pure-tone audiometric thresholds < 20
dB HL between 0.25 and 4 kHz (ANSI, 1996) in both ears and the audiometric thresholds at the
tested frequency (0.5 kHz) ranged between -5 and 20 dB HL (mean= 6.2 dB HL; SD = 5.3 dB
HL).

All listeners were fully informed about the goal of the study and provided written
consent before their participation. This study was approved by the local ethical committee of
University Paris Descartes (CERES, N° IRB: 20143200001072).
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B. Stimuli

All stimuli were generated digitally at a sampling rate of 48 kHz using the MATLAB
environment (release 2013b). They were presented to the right ear of each participant at a
sensation level (SL) of 40 dB using an external soundcard (DAC audio USB Audioengine D3, 24-
bit resolution) and Sennheiser HD 280 pro headphones 64 ohms (Old Lyme, CT).

The whole series of tests was conducted in an IAC double-wall soundproof booth and
all levels were calibrated using a Bruel and Kjaer 2250 sound-level meter. The latter was also
used to calibrate the headphone with an artificial ear (4153 6 cc coupler, IEC standard-60318-
1). Calibration was performed between 0.125 and 4 kHz.

All experiments were based on a 2I, 2AFC paradigm. Each trial was divided into two
successive observation intervals containing a 500-Hz pure tone modulated (in amplitude or in
frequency) by a modulation-noise masker. Onset and offset of the modulation-noise masker
were simultaneous with each 500-Hz tone. In the target interval, a sinusoidal signal at a fixed
rate (2 or 20 Hz) was added to the modulation-noise masker before being applied to the 500-
Hz pure-tone carrier. The sinusoidal signal had the same duration as the pure-tone carrier.
The target and comparison intervals were presented in random order. The two observation
intervals were separated by a 400-ms silent interval. The duration of each stimulus was set to
1 sec. A 100-ms raised-cosine ramp was applied to the beginning and the end of each stimulus.
All stimuli were normalized in terms of their root-mean-square (RMS) power.

1. AM detection

A modulation noise was generated by filtering a 1-sec Gaussian white noise n(t) with zero
mean below 80 Hz using a 4™-order lowpass Butterworth filter. The standard deviation of the

modulation noise, gext, was set to two values: 0.07 or 0.14 modulation-depth units (m.d.u.).
AM

The comparison stimuli were sinusoidal carriers (with a frequency fc= 500 Hz) with
instantaneous amplitude modulated using the bandpass noise masker, n(t). The target stimuli
were sinusoidal carriers (with a frequency fc= 500 Hz) with instantaneous amplitude
modulated by the sum of a sinusoidal signal (of rate f» and magnitude m) and the bandpass
noise masker, n(r).

Equation [1] describes the target stimulus Tam (t):

T (t) = [1 4+ msin(ufi,t + @y )+0ext n(t)]sin 2uf.t+p,) [1]
AM
Equation [2] describes the comparison stimulus Cawm (t):

Cym(t) = [1+aixtn(t)]sin(2nfct + @) [2]
M
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whereis the time expressed in seconds (s), m is the AM depth (ranging between 0 and 100 %)
of the target signal, f,, is the modulation rate of the target signal expressed in Hertz (2 or 20
Hz), ¢4, and ¢, are the starting phases of the AM target signal and the carrier, respectively.
@4y and @, were randomly and independently chosen (between 0 and 2 r radians) for each
stimulus in the setup experiment (measure of AM detection thresholds) and in the first pass
of the main experiment (measure of double-pass consistency for AM detection).

2. FM detection

As for the AM task, a modulation noise was generated by filtering a 1-sec Gaussian white noise
n(t) with zero mean below 80 Hz using a 4'"-order lowpass Butterworth filter. The standard

deviation of the modulation noise, gext, was set to two values: 0.07 or 0.14 modulation-index
FM

units (m.i.u.). The comparison stimuli were sinusoidal carriers (with a frequency f.= 500 Hz)
with instantaneous frequency modulated using the bandpass noise masker, n(t). The target
stimuli were sinusoidal carriers (with a frequency f.= 500 Hz) with instantaneous frequency
modulated by the sum of a sinusoidal signal (of rate fn and magnitude B = A f/f,,) and the
bandpass noise masker, n(z).

Equation [3] describes the target stimulus Trm (t):

Try (t) = sin [27f .t +@ .+ Bsin 27 fit+@ ey )+Textn(t)] [3]
FM
Equation [4] describes the comparison stimulus Crum (t):

CFM(t) = sin[anCt + Pc + O'extn(t)] [4]
FM

where 1 is the time expressed in seconds (s), B = A f/f,, where A f is the frequency excursion
of the target signal expressed in Hertz, £, is the modulation rate of the target signal expressed
in Hertz (2 or 20 Hz), @ry and ¢, are the starting phases of the FM target signal and the carrier,
respectively. gy and ¢, were randomly and independently chosen (between 0 and 2 &
radians) for each stimulus in the septup experiment (measure of FM detection thresholds) and
in the first pass of the main experiment (measure of double-pass consistency for FM
detection).
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3. Modulation-noise maskers

Modulation spectrum (modulation-noise masker)
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Figure 1. Stimuli: Modulation-noise maskers and AM/FM targets. Top panel: Long-term modulation

spectrum of AM and FM modulation-noise maskers. The standard deviation of the masker, ¢ ext ,
AM,FM

was set to 0.07 units. Modulation spectra were averaged over 100 stimuli. Bottom panels: a) left
panels: long-term power spectra of a 20-Hz sinusoidal AM (top panel) and FM (bottom panel) target
with (orange and yellow lines) and without (blue lines) AM and FM modulation-noise maskers.
Power spectra were offset (+/- 2 Hz) for clarity. Blue lines (no masker) are shown here to illustrate
the detrimental effects caused by modulation-noise maskers; AM and FM stimuli were always

presented against a modulation-noise maskers in the setup and main experiments. Here, 0 ext
AM,FM

was set to three values: 0 (no masker), 0.07 or 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.). For AM target stimuli,
modulation depth was set to 10 %. For FM target stimuli, frequency excursion was set to 3 Hz. Power
spectra were averaged over 10 stimuli. b) right panels: modulator waveforms of the 20-Hz sinusoidal
AM (top panel) and FM (bottom panel) target. Modulator waveforms were obtained for independent
samples of modulation noise.

For both AM- and FM-detection tasks, the modulation-noise masker, n(z), was refreshed
between intervals and trials in the setup experiment (measure of modulation-detection
thresholds), and in the first pass of the main experiment (measure of double-pass
consistency). The modulation-noise maskers used in the second pass of the main experiment
were exactly the same as those used in the first pass of the main experiment (in corresponding
trials). Modulation-noise maskers were different across participants (each participant was
assigned a unique set of randomly selected modulation-noise maskers, but the statistics of
modulation noises remained globally the same for all participants). Fig. 1 (top panel) shows
that the long-term modulation spectrum of the modulation-noise maskers is lowpass in shape,
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cutting around 80 Hz. The effects of the modulation noise on the AM and FM targets are
illustrated in the bottommost panels of Fig. 1, that show the long-term power spectra (left
panels) and modulator waveforms (right panels) of the AM and FM target stimuli used in the
experiments. Power spectra and modulator waveforms are shown for a 20-Hz sinusoidal AM
(bottommost, top panels) and FM (bottommost, bottom panels) signal. The bottommost left
panels show that the AM and FM noise maskers introduce audio-frequency components on
either side of the sidebands of the target signal, and that the level of these masking audio-
frequency components increases when the standard deviation of the modulation noise
increases from 0.07 to 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.). The bottommost right panels illustrate the
corruption caused by the modulation noise on the target sinusoidal modulators in the time
domain.

C. Procedure

Two experiments were completed in the same order for each participant: in the first (so-called
“setup”) experiment, an adaptive procedure was used to measure individual AM and FM
detection thresholds corresponding to three distinct levels of performance. In the second (so-
called “main”) experiment, a double-pass consistency task was used to measure the
percentage of agreement in the same detection tasks at a fixed level of performance based
on individual detection thresholds measured in the first experiment. The whole series of
experiments were based on one or two hours per session with several sessions spread out
over a 1-4 week period for each participant. Altogether, the experiments lasted on average 14
hours per participant. For each task and for each trial, the participant was instructed to choose
the interval containing the target sinusoidal modulation.

Each participant was tested for the following 24 experimental conditions: two types of
modulation [AM vs. FM]; two modulation rates [2 vs. 20 Hz]; two levels of the standard
deviation of the (external) modulation-noise masker [0.07 vs. 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.)];
three levels of (targeted) performance [64 % (d’=0.5), 76 % (d’=1), and 84 % (d’=1.5) correct
detection]. The two levels of the modulation-noise masker standard deviation were
determined in a pilot experiment to yield distinct levels of detectability of modulation targets.
These values were also selected to prevent over-modulation. The individual AM and FM
detection thresholds were then used to set the modulation strength (i.e., the modulation
depth or frequency excursion, respectively) of the target signals in the subsequent double-
pass experiments. Hence, the AM and FM detection tasks in the double-pass consistency
paradigm were performed at same level of difficulty.

The double-pass consistency task was conducted with the purpose of estimating PA in

the participant responses for corresponding trials in two successive passes. PC was also
calculated across the two successive passes for each participant.
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1. Setup experiment: Detection thresholds

AM detection thresholds (modulation depth, m) and FM detection thresholds (frequency
excursion, A f) were first measured for each participant with adaptive staircases that
attempted to converge on 64% (d’=0.5), 76% (d’=1) and 84% (d’=1.5) correct detection using
a 21, 2AFC paradigm and a weighted 1-up, 1-down method (Garcia-Pérez, 1998).

Each block consisted of a variable number of trials. Each trial was divided into two
successive observation intervals containing the target and comparison stimuli, presented in
random order. The bandpass noise masker was refreshed for each interval and trial. Each
observation interval was marked by a red light on the computer screen that was synchronized
with the stimulus’ presentation. Participants were instructed to report the observation
interval containing the target stimulus. Visual feedback was given to the participant after each
trial. The dependent variables for these measures were the modulation depth m for the AM
detection task and the frequency excursion A f for the FM detection task. At the beginning of
each staircase, the modulation strength of AM and FM targets was set to a supra-threshold
level: The AM target was presented at a modulation depth of 80 % (-2 dB when expressed as
20logm) and the FM target was presented at a frequency excursion of 8 Hz. At the beginning
of each staircase, the tracking variable (the modulation strength of AM and FM targets)
changed by a step (a factor) up of 4 after a wrong response and by a step (a factor) down of 2
after a correct response. After the first 4 reversals, the 1-down 1-up rule was used up to
sixteen reversals, using different steps to reach 64 %, 76% and 86 % of correct responses
(Garcia-Pérez, 1998). These twenty reversals were performed for each series of measures and
the mean threshold was taken as the geometric mean of the tracking variable during the last
sixteen reversals. The order of the conditions was randomized across runs.

AM and FM detection thresholds at 2 and 20 Hz were first measured once in the
absence of any modulation noise masker in order to familiarize participants with the detection
tasks. AM and FM detection thresholds were then measured twice in each condition (i.e.,
forty-eight staircases). Two measures of detection threshold were thus carried out in each
experimental condition and the final detection threshold for each condition was taken as the
mean of these two estimates.
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2. Main experiment: Double-pass consistency

The consistency of auditory judgments in AM and FM detection was then measured in each
experimental condition and for each participant using the double-pass paradigm developed
by Green (1964). Here, AM and FM detection were measured using a 2I, 2AFC paradigm with
constant stimuli. In total, each participant was tested over 2x100=200 trials in each of the 24
experimental condition. In other words, each participant was run twice with identical stimuli,
making two successive “passes” of 100 trials in each experimental condition. However, for
each trial, the presentation order of the target and comparison stimuli was randomized (and
was thus different across the two passes) to avoid contextual effects. The 24 experimental
conditions were tested in random order. Thus, 4800 trials were run per participant. These
4800 trials were split into 10 (shorter) series of double-pass experiments in which all (24)
conditions were completed. Each series was therefore composed of 480 trials: it consisted in
a first block of 240 trials in which all (24) conditions were completed 10 times in random order,
repeated twice with exactly the same stimuli in a different trial order in a second block of 240
trials (pass 2) after a 5 min break. Short breaks were given to participants between each series
of double-pass experiments.

Each block therefore consisted of 240 trials. Five training trials (including random
conditions) where modulation targets were presented at a modulation strength yielding a d’
of 3 were inserted at the beginning of each block to familiarize the participant with the task
and stimuli. For each block, each trial was divided into two successive observation intervals
containing the target and comparison stimuli, presented in random order. Each observation
interval was marked by a red light on the computer screen that was synchronized with
stimulus’ presentation. Participants were instructed to report the observation interval
containing the target stimulus. Participants were not given any visual feedback after each trial,
except for the first five training trials. Participants’ responses to these training trials were not
taken into consideration in the assessment of double-pass consistency and percent-correct
detection.

For each experimental condition, double-pass consistency was calculated as the
percentage of agreement between the participants’ responses to corresponding trials within
the first and the second pass. The accuracy of responses was also calculated as the percentage
of correct responses over the 200 trials [100 trials (pass 1) +100 trials (pass 2)] corresponding
to a given experimental condition.
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lll. RESULTS
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Figure 2. Individual detection thresholds as a function of the standard deviation of the modulation-

noise masker (6 ext ). Top and bottom panels show AM and FM detection thresholds, respectively.
AM,FM

Left and right panels show the 2-Hz and 20-Hz data, respectively. For each panel, detection
thresholds are shown for each level of sensitivity targeted by the adaptive procedure (red: targeted
d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5). Upward triangles show conditions where
participants were not able to perform the AM-detection task. On each box, horizontal lines indicate
the median threshold; boxes span the 25™-75" percentiles and vertical lines span the minimum and
maximum thresholds.

A. Setup experiment (adaptive tasks)

Individual detection thresholds are plotted as a function of the standard deviation of the

modulation-noise masker (o ext ) in each panel of Fig. 2. Top and bottom panels show AM
AM,FM

and FM detection thresholds, respectively. Left and right panels show the 2-Hz and 20-Hz data,
respectively. For each panel, detection thresholds are shown for each level of sensitivity
targeted by the adaptive procedure (red: d’=0.5; blue: d'=1; green: d’=1.5).

Linear mixed-effect models were run with R (R Core Team, 2020) using the Ime4
package (Bates et al., 2004). Independent variables tested were: modulation rate [fm: 2 or 20

Hz], standard deviation of the modulation-noise [0 ext :0.07 or 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.)],
AM,FM

and targeted level of sensitivity [d’: 0.5, 1 or 1.5]. The dependent variable was: i) AM detection
thresholds (expressed in dB, 20 logm), or ii) log-transformed FM detection thresholds. In the
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statistical model, fixed effects corresponded to fm, 0 ext andtargeted d’, with aninteraction
AM,FM

term between these variables (to test all significant interactions). Random effects
corresponding to individual participants were introduced in the model to take into account
individual variability. All categorical variables were expressed using contrast coding. There
were no noticeable deviations from homoscedasticity or normality. p-values were obtained
by means of Type Ill analysis of variance (ANOVA) on linear-mixed models. The significance
level was set at 0.05. The results of these statistical analyses are detailed in Tables I- and Il of
the Appendix section.

1. AM detection thresholds

The analysis revealed, as expected: i) a significant main effect of f» on AM detection thresholds
[R=6.6; standard error (SE)= 0.8; x? (1) =59.8; p <0.0001], indicating that AM detection
thresholds were significantly lower (better) at 20 Hz: AM detection thresholds were on

average 7 dB lower at 20 Hz compared to 2 Hz; ii) a significant main effect of gext on AM
AM

detection thresholds [R=4.6; SE= 0.8; y? (1) =4.6; p <0.0001], indicating that AM detection

thresholds increased (worsened) with gext: AM detection thresholds were on average 7 dB
AM

higher at gext=0.14 m.d.u. than at gext:=0.07 m.d.u.; iii) a significant main effect of targeted
AM AM

sensitivity level on AM detection thresholds [R=6.3; SE= 0.8; 2 (2) =53.8; p <0.0001]. There
were no significant interactions between independent variables fm, gext and d’ (all p >0.05).
AM

AM-detection 2 df
thresholds X P
Intercept 656.28 1 2.20e-16
O ot 28.4702 1 9.51e-08
fn 59.8814 1 1.00e-14
d’ 53.8709 2 2.00e-12
Oext * fom 0.8539 1 0.35
AM
Oext *d’ 2.0002 2 0.37
AM
fm*d 1.9334 2 0.38
aﬁﬁ * fm*d' 0.5336 2 0.77

Table I. Analysis of deviance (Type Ill Wald chi-square tests) showing p-values from Imer models
(Ime4 package) including AM-detection thresholds as dependent variable, and modulation rate f,,,

targeted sensitivity level (d’), ¢ ext as independent variables. df stands for degree of freedom.
AM,FM
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2. FM detection thresholds

The analysis revealed, as expected: i) a significant main effect of gext on FM detection
FM

thresholds [8=9.7; SE= 1.9; 2 (1) =16.2; p <0.0001], indicating that FM detection thresholds

increased (worsened) with gext: FM detection thresholds were on average 1.8 times higher at
FM

Oext=0.14 m.i.u. than at gext=0.07 m.i.u; ii) a significant main effect of targeted sensitivity
FM FM

level on FM detection thresholds [8=8; SE=1.9; y? (2) =67.8; p <0.0001]. There was no
significant main effect of fn on FM detection thresholds and no significant interactions
between independent variables fn, gext and d’ (all p >0.05).

FM

FM detection )
thresholds X df P
Intercept 18.8811 1 1.39e-05
O ext 16.2447 1 5.67e-05
AM FM
fm 0.5465 1 0.46
d’ 67.8274 2 1.86e-15
Oext * fm 1.9553 1 0.16
FM
Oext * d’ 1.4967 2 0.47
FM
fm*d 1.5699 2 0.45

Table II. Analysis of deviance table (Type Ill Wald chi-square tests) showing p-values from Imer
models (Ime4 package) including FM-detection thresholds as dependent variable, and modulation

rate f,,, targeted sensitivity level (d’), ¢ ext as independent variables. df stands for degree of
AM FM

freedom.
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B. Main experiment (double-pass consistency)
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Figure 3. PC versus PA curves showing double-pass consistency (i.e., percent agreement, PA) and
performance (i.e., percent correct, PC) data for each participant. The top and bottom panels show

the data collected using 6 ext of 0.07 and 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.), respectively. For each panel,
AM,FM

the individual data are shown for each level of sensitivity targeted by the initial adaptive procedure
(red: targeted d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5).

During the adaptive tasks, three participants (referred to as A, B, C) reached AM detection
thresholds above -5 dB in some experimental conditions, suggesting that they were not able
to perform the task. They are shown by upward triangles in Fig. 2. More precisely, one
participant (A) could not perform the task in two experimental conditions (2-Hz AM detection,

Oext =0.07 and 0.14 m.d.u., targeted d’=1.5) and two participants (B, C) could not perform the
AM

task in a single experimental condition (participant B: 2-Hz AM detection, gext= 0.14 m.d.u.,
AM

targeted d’=1; participant C: 2-Hz AM detection, gext=0.14 m.d.u., targeted d’=1.5). For these
AM

three participants, modulation depth was set to -3 dB in the subsequent (double-pass)
constant-stimuli experiment in these corresponding conditions. These participants could
perform the task in the double-pass experiment well above chance level (PC >75%) and PA
scores were not affected. All participants could perform the adaptive task in the FM detection
experiments.

Figure 3 shows the double-pass consistency and performance data for each
participant. The left and right panels show the 2- and 20-Hz data, respectively. The top and
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bottom panels show the data collected using 0 ext of 0.07 and 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.),
AM,FM

respectively. For each panel, the individual data are shown for each level of sensitivity
targeted by the initial adaptive procedure (red: targeted d’=0.5; blue: targeted d’=1; green:
targeted d’=1.5). For each experimental condition, a positive correlation was found between
PC and PA data: as expected, higher detection performance is associated with higher
consistency in listeners’ judgments : Bravais-Pearson r ranged between 0.6 and 0.99, except

for 20-Hz FM detection where r=0.35 for gext=0.07 m.i.u. and targeted d’=0.5. Mean PA and
FM

PC calculated for each modulation type (AM, FM) and rate (2, 20 Hz) are shown in Table III.

AM FM
NDITION
co 0 S fm= 2 HZ fm= 20 HZ fm= 2 HZ fm= 20 HZ

d’=0.5 56 (65) 54 (62) 57 (68) 55 (60)

G ext =0.07w.| d=1 | 70(79) 64 (75) 69 (80) 62 (74)
AM,FM

d’=1.5 75 (83) 77 (85) 80 (88) 79 (88)

d’=0.5 58 (68) 60 (65) 57 (68) 60 (68)

0 ext =014wu| d=1 | 64(74) 68 (79) 65 (76) 67 (76)
AM,FM

d’=1.5 71 (81) 73 (82) 75 (85) 75 (84)

Table lll. Mean percent-agreement (PA, in %) in each condition. Percent correct (PC, in %) is shown
between parentheses. Data averaged across the 15 participants.

A statistical analysis of double-pass consistency data was conducted using a linear
mixed-effect model with R (R Core Team, 2020) using the Ime4 package for each dependent
variable (PC or PA converted into rationalized arcsine units). Note that this statistical analysis
made on empirical PA and PC data was purely descriptive (i.e., it was not testing a specific

hypothesis). Modulation type [AM or FM], fm [2 or 20 Hz], 0 ext [0.07 or 0.14 units (m.d.u.
AM,FM

or m.i.u.)] and targeted d’ level [0.5,1 or 1.5] were included as fixed effects together with all
interactions between factors; the participants were included as random intercepts.
Significance level was set at 0.05 and p-values were obtained using a Type Il ANOVA on linear-
mixed models.

The analysis conducted on PA scores showed that the main effects of modulation type,
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fmand o ext were not significant (all p >0.05). The analysis only showed a significant main
AM,FM

effect of targeted d’ on PA [R =10; SE=1.9; y?(2) =55.3; p <0.0001]. There was also a significant

interaction between targeted d’ and o ext [R =-3; SE=1.9; ¥?(1) =2.7; p=0.046] indicating
AM,FM

that PA was significantly increased when o ext was highest at targeted d’ levels of 0.5 and
AM,FM

1. The analysis did not reveal any significant interactions between independent variables
modulation type or f (all p >0.05).

The analysis conducted on PC scores confirmed that targeted d’ had a significant main
effect on PC data [R =15; SE=2.9; x2(2) =72; p <0.0001]. The main effects of modulation type,
fm and o,,; were not significant (all p >0.05). This was expected as listeners were tested at
their individual detection threshold targeting a d’ of 0.5, 1 and 1.5 in each experimental
condition. The analysis did not reveal any significant interaction between independent
variables (all p >0.05). The results of these statistical analyses are detailed in the Table IV of
the Appendix section. The outcome of these statistical analyses was not affected by removing
the three participants (A, B and C) that could not perform the task in the setup experiment.

IV. MODEL SIMULATIONS

The general goal of the present study was to test whether the modulation-filterbank model
was able to account for the double-pass consistency data collected for young normal-hearing
participants in the AM and FM detection tasks described above.

A. Model specifications

The model structure was similar to that used by Wallaert et al. (2017, 2018), King et al. (2019)
and Cabrera et al. (2019). This model implemented a cascade of processing stages including:
peripheral (i.e., cochlear) filtering, half-wave rectification, amplitude compression, short-term
adaptation, demodulation (lowpass filtering followed by a modulation filterbank), and a
decision stage using a template-matching strategy:

1. A bank of five, 1-ERBy wide gammatone filters, one centered at the carrier
frequency f. of the stimulus, and the remaining four centered at 1 and 2 Cams
(units of the ERBny number scale; Glasberg and Moore, 1990) above and below the
fc of the stimulus.

2. A ‘broken-stick’ input-output function for the output of the gammatone filter

tuned to the f. of the stimulus; the function was linear up to a knee-point of 40 dB
SPL and compressive (using a power law with an exponent of 0.3) above; the
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remaining four gammatone filters were not submitted to this non-linear
transform.

Half-wave rectification of the output of the five gammatone filters.

High-pass filtering (1°* order, 6 dB/oct roll-off, 3-Hz cut-off) of the output of all
channels to simulate short-term adaptation (cf. Tchorz and Kollmeier, 1999).

The resulting signal at the output of each channel was passed to a filterbank
(Butterworth filters; -6 dB/oct rolloff) with 10 logarithmically-spaced channels
between 2 and 120 Hz (Moore et al., 2009), each with a Q factor of 1 (Lorenzi et
al., 2001) to decompose the modulations of the processed signals, producing 50
channels; envelope-phase information was preserved at the output of each
bandpass modulation filter. For each modulation filter centered below 10 Hz, the
waveform at the output of the filter was passed on for further processing, while
for each filter centered at and above 10 Hz only the Hilbert envelope of the output
was passed on.

Independent Gaussian noises were added to the output of each of the 50 channels;

III

this noise had a constant standard deviation g;,,; expressed in “model” units, m.u.

(Wallaert et al., 2017, 2018; King et al., 2019).

The final decision stage was based on a template-matching strategy (Wallaert et
al., 2017). The model generated an “optimal” template at the start of each pass
with the modulation strength (the dependent variable: m or Af) set at a starting
value of -2 dB for AM detection and 8 Hz for FM detection, and without any added
external and internal noise. The template was calculated as the difference
between the internal representations of the target and reference stimuli, channel
by channel. On each trial, the target and reference stimulus intervals were
correlated (channel by channel) with the template. The interval with the largest
correlation coefficient (summed across channels) was selected by the model.
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Figure 4. Predictions of the modulation-filterbank model for the “double-pass” AM detection task. A
2-Hz sinusoidal AM was used as the target to illustrate the model’s behavior for this task. The

standard deviation of the modulation-noise masker, ¢ ext , was set to 0.07 m.d.u. (left panel) and
AM,FM

0.14 m.d.u. (right panel). The model was simulated for several levels (i.e., standard deviation,
expressed in model units, m.u.) of the additive internal noise.Each dot was calculated from 200 trials.
For each level of internal noise (as indicated by the hue code, dark blue corresponding to the highest
level), double-pass consistency (percent agreement, PA) and performance (percent-correct
detection, PC) were simulated for AM depth varying between -40 dB (1%) and -3 dB (70 %) in 1-5 dB
discrete steps. For a given PC level, PA decreases with increasing levels of internal noise and it
increases with increasing levels of external modulation noise.

Double-pass consistency was simulated with this general model. The model was
initially calibrated with a pure tone presented at 40 dB SPL to map “physical dB SPL” into
model units (m.u.) and to set the knee point of the amplitude-compression function (see
model description, stage 2). At the beginning of each pass, an internal template was generated
in the absence of (external) modulation noise masker and by setting the variance of internal
noise to zero. The template was generated using supra-threshold values of the modulation
depth for AM and the excursion frequency for FM (-2 dB and 8 Hz, respectively). These supra-
threshold values corresponded to those used at the beginning of the adaptive staircases to
assess modulation detection thresholds for real participants in the setup experiment. The
model was always run with the same stimuli and psychophysical procedure used for real
participants except that i) the starting phase of target modulations was set to 7 (instead of
being randomized for real participants) because the decision device of the model calculated
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the correlation between the internal template and the output of modulation filters as in
Wallaert et al. (2017); ii) the number of trials that was necessary to obtain reliable estimates
of PC and PA scores was increased to 1500 trials per pass (instead of 100 for real participants).
Simulations were run using the same Matlab environment (AFC psychoacoustics software,
version 1.40.1, Ewert, 2013).

Figure 4 illustrates the model’s behavior for this task, and more specifically the effects
of external and internal noise on PCand PA in two experimental conditions: 2-Hz AM detection

with gext set to 0.07 m.d.u. (left panel) and 0.14 m.d.u. (right panel). In each experimental
AM

condition, the model was simulated for several levels of the internal noise ranging from 0 to
150 m.u. For each level of internal noise, PC and PA were simulated for AM depth varying
between -40 dB (1%) and -3 dB (70 %) in 1-5 dB discrete steps. Figure 4 shows that PC and PA
are strongly related (Lu and Dosher, 2008): a perfect or near-perfect performance is
necessarily associated with perfect or near-perfect agreement; in addition, high PC values
cannot be associated with low PA values (if PA<100%, there must be one of the two passes
where the observer makes incorrect responses and therefore PC<100%). Figure 4 also shows
that for a given PC level, PA decreases with increasing levels of internal noise: At high levels
of internal noise, the PC versus PA curves are slanted; as internal noise decreases, the PC
versus PA curves become steeper. Finally, comparison between the two panels of Fig. 4 shows

that PA increases with increasing levels of external noise gext. In summary, these preliminary
AM

simulations indicate that PA is governed by the ratio between internal-noise and external-
noise standard deviations: the higher this ratio, the lower PA.

The model was then run for the 24 experimental conditions described above, and for
target modulation strengths (m or Af) set to the mean detection threshold across participants.
For each experimental condition, the model was simulated with a range of values of the
standard deviation of the additive internal noise, g;,,; (between 80 and 300 m.u. for AM
detection and between 20 and 160 m.u. for FM detection). For each value of g;,,;, the absolute
error between the model and the participants’ data (the absolute value of the difference in
PA and PC between simulated and real data, referred to the “prediction error” below) was
calculated.
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B. Simulation results
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Figure 5. Prediction errors (average across targeted d’ levels) of the modulation-filterbank model as
a function of gi.: for PA (left panel) and PC (right panel) scores. In each panel, prediction errors are
shown for 2-Hz AM (dashed dark-red lines), 20-Hz AM (continuous dark-red lines), 2-Hz FM (dashed
black lines) and 20-Hz FM (continuous black lines). Top and bottom panels show the model’s

prediction errors for ¢ ext =0.07 and 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.), respectively. The x-axis is
AM,FM

logarithmic.

Figure 5 shows the model’s prediction errors (absolute errors between empirical and
simulated data) averaged across targeted d’ levels as a function of gin for PA (left panel) and
PC (right panel) scores. In each panel, prediction errors are shown for 2-Hz AM (dashed dark-
red lines), 20-Hz AM (continuous dark-red lines), 2-Hz FM (dashed black lines) and 20-Hz FM
(continuous black lines). Top and bottom panels show the model’s prediction errors for

0 ext =0.07 and 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.), respectively. Figure 5 indicates that in each
AM,FM

experimental condition, prediction errors calculated for both PA and PC were substantially
affected by changes in g;,,;. In each experimental condition, the model did not predict PA and
PC scores equally well (error curves did not overlap perfectly for PA and PC) but prediction
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errors dropped below 2-5 points of percentage for both PA and PC for specific values of g;;,;.
The level of g;,; that yielded the lowest prediction errors changed with modulation type,
modulation rate, and level of the modulation-noise masker. Simulations were run ten times
using these values of g;,; to check that the model predictions did not change substantially
across simulations. The coefficient of variation (CV) was calculated for PA and PC in each
experimental condition. CV was generally less than 0.5, indicating that model predictions were
quite reproducible. Overall, the level of 0;,; that yielded the lowest prediction errors for PA
and PC was lower for FM than AM, and lower for 2-Hz FM than for 20-Hz FM; for each type of
modulation, it was generally lower at the lowest level of the modulation-noise masker. For
each experimental condition, values of g;,; lower than this level were associated with
simulated PA and PC scores higher than empirical scores. Conversely, values of 0;,; higher
than this level were associated with simulated PA and PC scores lower than empirical scores.

The following lines describe the effects of the modulation-noise masker on simulated

PA and PC scores. When gext was lowest (0.07 m.d.u.), prediction errors were lower than 5
AM

percentage points for both PA and PC for 2- and 20-Hz AM when 7;;,,; =160 m.u. When cgext
AM

was increased to 0.14 m.d.u., higher levels of internal noise were required to reach a minimum
in prediction errors for both PA and PC for 2- and 20-Hz AM (0;,;=175 and 250 m.u.,

respectively). When gext was lowest (0.07 m.i.u.), a level of internal noise of 30 m.u. was
FM

associated with prediction errors lower than 5 points of percentage for both PA and PC for 2-
Hz FM; in comparison, a level of 100 m.u. was required to reach a minimum in prediction

errors for both PA and PC for 20-Hz FM. When gext was increased to 0.14 m.i.u., a higher level
FM

of internal noise was required for 2-Hz FM only (0;,; =35 m.u.). It is noteworthy that an

increase in ogext Was associated with an over-estimation of PA scores for AM; an increase in
AM

Oext Was associated with an over-estimation of PC for FM. Therefore, the modulation-noise
FM

masker had more impact on simulated PA and PC scores than on real scores.
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Figure 6. PC versus PA data for AM and FM detection. Each panel shows the simulation data obtained
with 0 ;,; =160 m.u. plotted along with the empirical data (mean across participants; closed circles).
In each panel, the simulation (closed circles) and real data (open circles) are shown for each level of
sensitivity targeted by the initial adaptive procedure (red: targeted d’=0.5; blue: targeted d’=1;
green: targeted d’=1.5).

In Fig. 5, model’s prediction errors were calculated with a range of values of the
standard deviation of the additive internal noise, 0;,;, and averaged across the three d’ levels
targeted by the initial adaptive procedure. Figure 6 shows the simulated PA and PC scores for
each targeted d’ level (red: targeted d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5) when
a fixed level of internal noise was used, that is for g;,; =160 m.u. In each panel, the simulated
data (open circles) are plotted along with the empirical data (mean across participants; closed
circles). As indicated above, the model predicted accurately PA and PC scores for 2- and 20-Hz

AM when gext was lowest (0.07 m.d.u.). For 2-Hz AM, increasing gext to 0.14 m.d.u. yielded
AM AM

accurate predictions for PC scores, but PA scores were over-estimated (i.e., better than
observed in real participants). For 20-Hz AM, both PA and PC scores were over-estimated

when oext=0.14 m.d.u. The model failed to account for FM data. For 2-Hz FM, the model
AM

predicted PA and PC scores at or just above chance level (<60 %). For 20-Hz FM, the predicted
PC scores increased up to about 70 % for a targeted d’ of 1.5; however, predicted PA scores
remained close to chance level, inconsistent with the real data. Thus, the model failed when
the internal noise was fixed. In other words, different levels of internal noise were required to
fit all the data.
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Taken together, these results indicate that the modulation-filterbank model was able
to reproduce accurately double-pass consistency data for both slow and fast AM at the lowest

level of the modulation-noise masker (here, gext=0.07 m.d.u.) but it was more sensitive to
AM

changes in the level of the modulation-noise masker than the real participants. Still, the
modulation-filterbank model could not account for double-pass consistency data for both AM
and FM detection using a single source (and level) of additive internal noise.

V. DISCUSSION

1. Separate source(s) of internal variability for AM and FM detection at low
carrier frequencies

a. Separate sources of internal noise for AM and FM detection. Our crude implementation of
the “modulation-filterbank model” using a single source (and thus, a single level) of additive
internal noise gave a good account of consistency and detection performance of listeners’
judgements (mean PA and PC data across listeners) for both slow (2 Hz) and fast (20 Hz) AM
when external variability conveyed by the modulation-noise masker was relatively low

(ext=0.07 m.d.u.). The model could also account for slow and fast FM detection but for levels
AM

of the internal noise smaller than that yielding best model predictions for AM. Moreover,
different levels of internal noise were required to predict performance and consistency of
listeners’ judgements for slow and fast FM detection.

Taken together, these results are consistent with the idea that the same sources of
sensory and cognitive variability constrain slow and fast AM processing. These results add to
those of recent studies demonstrating the capacity of the modulation-filterbank model to
account for a large set of detection, discrimination or identification data collected in
psychophysical tasks where listeners are expected to rely on temporal-envelope cues (e.qg.,
Biberger and Ewert, 2016). It is important to note that the present study tested for the first
time the ability of the modulation-filterbank model to reproduce the consistency of human
auditory judgements in AM detection tasks in addition to accuracy.

Our model could not provide a unified account of AM and FM detection at a low audio
frequency (500 Hz). These results are therefore inconsistent with the notion that slow and fast
FM are detected via a simple frequency-to-place (FM-to-AM) conversion mechanism
operating at the cochlear level (Whiteford et al., 2017, 2020). More precisely, these results
show that FM-to-AM conversion cues resulting from cochlear filtering cannot be used by a
modulation filterbank to detect either slow or fast FM. Other mechanisms and thus, other
sources of internal variability make a noticeable contribution to FM detection irrespective of
FM rate. Recent electrophysiological data collected on guinea pigs revealed that both slow
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and fast FM are well encoded in the phase-locked discharge patterns of cochlear-nucleus
neurons (Paraouty et al., 2018). Therefore, these sources of variability may be related to those
constraining the coding of temporal fine-structure (TFS) cues via neural phase locking in
auditory-nerve fibers and brainstem neurons (e.g., Moore and Sek, 1992). Alternatively, these
sources of variability may be related to those contraining a more central mechanism distinct
from those involved in monaural AM detection. It is still possible that the latter may be using
out-of-phase temporal-envelope cues at different cochlear place, but they would require a
neural machinery different from that used to detect AM (this issue is discussed further below).
The effects of the mechanism responsible for FM detection on behavioral variability - whether
it corresponds to neural phase locking to TFS cues or not - may be estimated within the
present framework in terms of an “equivalent” internal noise in the temporal-envelope
domain. The level of this “equivalent” internal noise is smaller (by a factor 1.5-5) than that
constraining AM detection. This suggests that this mechanism is more efficient than that
operating on temporal-envelope fluctuations at the output of cochlear filters.

b. Mechanisms of FM detection at low carrier frequencies. It is perhaps surprising that the
modulation-filterbank model proved unable to predict FM detection scores (PC) above chance
level in the present experimental conditions, knowing that FM detection thresholds at fast (20
Hz) rate could be predicted relatively well in previous work (Wallaert et al., 2018; King et al.,
2019) using a comparable implementation of the modulation-filterbank model. The reason for
this might be the addition of the (FM) modulation-noise masker in the present FM detection
experiments, a crucial aspect of the double-pass design (Green, 1964). Previous work used
either no masker or a deterministic (sinusoidal) AM masker when measuring and predicting
FM detection thresholds. It follows that the stochastic fluctuations introduced by the FM-
noise masker prevented the template-matching decision module of the current model to
make efficient use of the temporal-envelope cues resulting from FM-to-AM conversion at the
output of cochlear filters. To examine this possibility, an additional model simulation was
carried out. The current implementation of the modulation-filterbank model was simulated in
the absence of external modulation noise (that is by setting g,,; to 0 units) in the adaptive
tasks (cf. setup experiment). Here, we used the level of variance of internal noise 0;,;=160
m.u. that minimized the model's prediction errors for the double-pass experiment for 2-Hz

and 20-Hz AM in the presence of low external modulation noise (gext =0.07 m.d.u.; cf. Fig.
AM

5). When there was no external noise, the model accounted for all conditions except slow FM.
When external noise was applied, the model was successful for AM but not for either FM
condition. More precisely, our model reproduced unmasked AM-detection thresholds at 2 and
20 Hz very well (-18.2 and -25.8 dB, respectively, when targeted d’=1; for comparison: -17 and
-24 dB for real listeners in King et al. (2019) in comparable conditions) and unmasked FM-
detection thresholds at 20 Hz (3.3 Hz when targeted d’=1; for comparison: 2.3 Hz for real
listeners in King et al. (2019) in comparable conditions). As in King et al. (2019), our model
underestimated real unmasked 2-Hz FM-detection thresholds by a large amount (7.4 Hz when
targeted d’=1; for comparison: 1.8 Hz for real listeners in King et al. (2019) in comparable
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conditions). Our model was also run using 2 and 20-Hz AM and FM masked by low external

modulation noise (0 ext =0.07 units) using 0;,,=160 m.u. Our model reproduced masked
AM,FM

AM-detection thresholds at 2 and 20 Hz very well (-14.2 and -20.7 dB, respectively, when
targeted d’=1; for comparison: -13.8 and —21.4 dB for the real listeners tested here). Not
surprisingly, our model underestimated masked FM-detection thresholds by a substantial
amount at 2 and 20 Hz (12 and 6 Hz, respectively, when targeted d’=1; for comparison: 2.4
and 3 Hz, respectively for the real listeners tested here). These simulation data are shown in
Table V (simulation data are also shown for targeted d’ of 0.5 and 1.5).

In summary, the modulation-filterbank model as implemented here could successfully
account for slow and fast-AM detection measured in the presence or absence of modulation
maskers with a random structure. The modulation-filterbank model could also account for
fast-FM detection in the absence of masker or in the presence of a deterministic masker (e.g.,
a sinusoidal AM) on the sole basis of FM-to-AM conversion cues resulting from cochlear
filtering. In other words, the model could use the out-of-phase envelope patterns elicited by
FM at the output of cochlear filters tuned to frequencies below and above the carrier
frequency to detect fast FM at a performance level similar to that of real listeners. The
modulation-filterbank model therefore gives a parsimonious account of the fast-FM data
measured in these conditions: no additional mechanism - such as a cross-channel mechanism
- is required to account for these behavioral data. However, the model clearly fails when fast
FM is presented against a masker with random structure, indicating that FM-to-AM
conversion does not convey robust cues for FM detection in noisy conditions, and that an
additional mechanism distinct from that involved in AM detection is required to account for
performance and sensitivity of real listeners in this case.

It has been assumed that even at low carrier frequencies (<2-4 kHz) where phase
locking information is available, FM detection at high rates is mediated by temporal-envelope
cues resulting from FM-to-AM conversion at the output of cochlear filters because auditory
processing of TFS cues may be too sluggish (e.g., Moore and Sek, 1994). Still,
electrophysiological (i.e., single-unit) data collected on guinea pigs indicate that fast FM
carried by low-frequency tones is accurately encoded in terms of neural phase-locking to TFS
cues in the low brainstem, and more precisely, in the ventral cochlear nucleus (Paraouty et
al., 2018). Thus, it might be the case that at threshold, FM detection at high rates is mainly
mediated by (salient) temporal-envelope cues resulting from FM-to-AM conversion when FM
signals are presented in quiet or masked by deterministic (that is, non-random) sounds such
as a sinusoidal AM masker (as in Wallaert et al. (2018) or King et al., 2019); however, neural
TFS cues - although weaker because of sluggish processing at more central stages - may come
into play (in addition to temporal-envelope cues) when fast-FM signals are corrupted by
concurrent sounds showing random fluctuations in instantaneous amplitude and frequency,
as in the present study. In other words, temporal-envelope cues resulting from FM-to-AM
conversion may be useful to detect fast FM but they may not be very useful in the presence
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of masking sounds with random structure. This interpretation is compatible with the idea that
processing of TFS cues at a relatively central stage of the auditory system is sluggish: it mainly
suggests that neural TFS cues evoked by fast FM - although weaker because of such central
limitations - may help listeners when temporal-envelope cues cannot be used efficiently by
decision-making mechanisms.

Still, it is not possible to exclude the possibility that a central “cross-channel”
mechanism using out-of-phase envelope cues at different cochlear place is responsible for
both slow and fast FM detection. Neurophysiological and modelling work is required to
determine the plausibility of such a mechanism.

2. Characterization of internal noise in the temporal-envelope domain

a. A Gaussian internal noise ? Internal noise was modelled as additive and it followed a
Gaussian distribution. Still, it may be the case that other statistical distributions could yield
better predictions. For instance, Neri (2013) showed that internal noise for visual detection
tasks followed a leptokurtic distribution (a distribution with kurtosis larger than that of a
normal distribution) instead of a normal one. Such a distribution might result from slow
changes in the variance of the distribution over time (P. Neri, personal communication; see
also Goris et al., 2014, for the neural basis of this phenomenon). Further work is thus
warranted to explore this possibility.

b. Nature of internal noise. In the model, internal noise was added at the output of modulation
filters, before the decision device. From the current experiments, it is unfortunately
impossible to infer whether this source of internal variability is of sensory or cognitive (i.e.,
attentional, memory) origin, and whether it results from a single source of neural variability
(e.g., spontaneous activity in central neurons tuned to specific temporal-envelope rates) or
from many separate sources located at different (peripheral and central) stages of the
auditory system.

The double-pass procedure was developed to assess the influence of the total amount
of internal noise, both additive and multiplicative, relative to external noise, on perceptual
processes (Green, 1964; Spiegel and Green, 1981; Lu and Dosher, 2008). The model used an
additive (that is a fixed-variance) internal noise only. It may be that the relative inability of the
model to account for the effects of external noise on PA and PC scores using a single level of
additive internal noise resulted from the absence of multiplicative internal noise in the model,
i.e. an additional source of internal variability whose variance would be proportional to the
envelope power of the stimuli. This would be consistent with the fact that the standard
deviation of internal noise that yielded best model predictions increased with the standard
deviation of the modulation-noise masker. Indeed, Ewert and Dau (2004) previously showed
that a multiplicative noise constrains temporal-envelope processing and is required to
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simulate the Weber’s law behavior for AM-depth discrimination and the absence of certain
carrier effects (i.e., random versus frozen broadband noise carriers) on AM detection.
Additional work is thus necessary to characterize further the effects of external variability on
AM detection and the contribution of a multiplicative internal-noise source to consistency in
AM detection.

3. Limitations and novelty of the present approach

As pointed out in the Results section (see Fig. 4), response consistency and
performance co-vary (Lu and Dosher, 2008). Therefore, the same conclusion (i.e., separate
sources of internal noise, and thus separate mechanisms constrain AM and FM detection)
would have been reached by measuring performance only, as indicated by comparable
(although not identical) performance and consistency curves in Fig. 5. This could be
interpreted as an important limitation of the present approach based on the double-pass
paradigm. Still, it is crucial to keep in mind that the primary goal of this study was to give a
unified account of AM and FM perception both in terms of response consistency and
performance. This is why consistency and performance curves shown in Fig. 5 should not be
read separately but in conjunction. The important result here is that, for a given level of
external noise, the same level of internal noise (e.g., 160 m.u.) yields best predictions for both
consistency and performance data. It was not clear from the outset that the modulation-
filterbank model could account for both performance and consistency of human judgments in
slow and fast AM detection tasks, as pointed out by the simulation results shown in Fig. 4.
Demonstrating this was an important step confirming further the validity of this modelling
approach for AM processing, adding to the outcome of previous studies demonstrating the
capacity of the modulation-filterbank model to account for a large set of psychophysical data
collected in tasks where listeners are expected to rely on temporal-envelope cues (e.g.,
Biberger and Ewert, 2016). This demonstration was also a prerequisite when interpreting the
incapacity of the modulation-filterbank model to account for FM detection (consistency and
performance) data for slow and fast FM presented against noisy maskers. In particular, it was
not anticipated that the modulation-filterbank model would not be able to account for
consistency and performance data in the fast FM condition, because previous simulation
studies of Wallaert et al. (2018) and King et al. (2019) showed that this model could predict
successfully fast FM detection thresholds in the presence or absence of a sinusoidal AM
masker.
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4. Implications for the assessment of the perceptual consequences of
ageing and cochlear damage

The present study was conducted with young normal-hearing participants. Some studies
aiming to model AM detection and discrimination for elderly listeners and listeners with
sensorineural hearing loss suggest that the variance of the additive internal noise may
increase substantially (up to a factor 6-10) because of ageing and cochlear lesions (Derleth et
al.,2001; Ives et al., 2014; Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017, 2018). From a behavioral
perspective, this increase in internal noise should yield a decrease in the consistency of the
responses of elderly and hearing-impaired persons, as measured in the current double-pass
paradigm. However, to the best of our knowledge, this consistency has never been
investigated in these two populations. The degree of consistency of responses and the
estimation of internal noise could be of clinical interest by complementing the performance
and sensitivity measures traditionally used to characterize suprathreshold deficits caused by
sensorineural hearing loss and presbycusis. These measures may be related to the degree of
neural de-afferentation (or “synaptopathy”) caused by ageing and noise exposure (Lopez-
Poveda, 2014; Marmel et al., 2015), which is supposed to affect mainly the processing of high
sound amplitudes, and consequently the neural coding of temporal-envelope cues (Furman et
al., 2013; Bharadwaj et al., 2014). Consistent with this hypothesis, a recent modelling study
by Goodman et al. (2017) indicates that massive loss of auditory-nerve fibers results in an
increase in neural variability and alterations of AM coding at the low brainstem (cochlear
nucleus) level.

In that respect, it is possible that a better understanding of the impact of aging and
cochlear lesions on double-pass consistency and internal noise would allow for a more
accurate estimation of the limits of signal amplification and speech-enhancement systems
applied by current digital hearing aids.

VI. SUMMARY AND CONCLUSIONS

Response consistency and performance in a modulation-detection task were estimated for
young, normal-hearing participants using a double-pass paradigm and sinusoidal AM and FM
targets masked by a modulation-noise masker. The double-pass data were simulated using a
computational model of temporal-envelope processing implementing a peripheral filterbank,
half-wave rectification, instantaneous amplitude compression, adaptation, a filterbank of
bandpass modulation filters, an additive internal noise and a template-matching decision
device.
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The results showed that :

1) Distinct levels (i.e., standard deviations) of additive internal noise were required to
reproduce AM and FM data but a single level of internal noise could account for the 2-
and 20-Hz AM data.

2) The level of internal noise that yielded best model predictions increased with the
standard deviation of the modulation-noise masker.

3) The level of internal noise yielding best model predictions for FM detection was
smaller (by a factor 1.5-5) than the one yielding best model predictions for AM
detection.

These results suggest that distinct sources of internal variability are involved for AM and
FM detection at low audio frequencies. They also suggest that AM detection may be
constrained by an additional source of internal noise whose variance is proportional to the
envelope power of the stimuli, and that the mechanism involved in FM detection is more
efficient than the one operating on temporal-envelope fluctuations at the output of cochlear
filters.

In conclusion, the current study based on the double-pass paradigm showed that the
modulation filterbank-model is able to give a unified account of slow and fast AM detection
both in terms of response consistency and accuracy. This demonstrates further the capacity
of this modelling approach to account for a large set of perceptual data. However, an
additional mechanism distinct from that involved in AM detection must be considered to
account for slow and fast FM detection at low carrier frequencies.
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Chapitre I11I:

Application du paradigme de double-
passe a la detection d’AM et de FM chez
des sujets normo-entendants jeunes et
ages

III.1. No effect of age on sensitivity and double-pass
consistency for amplitude-and frequency-modulation detection

I11.1.a. Résumé

Several studies suggest that ageing impairs auditory perception of amplitude and frequency-
modulation (AM, FM). If these deficits result from increased internal noise caused by cochlear
synaptopathy or central changes, not only sensitivity but also response consistency should
decrease with age in modulation-detection tasks. These two aspects of behavior were
estimated for normal-hearing subjects aged between 40 and 62 years, using 2 and 20-Hz
sinusoidal AM or FM applied to a 500-Hz pure-tone carrier. Target AM and FM were masked
by an AM and FM noise, respectively. Modulation-detection thresholds were first measured
using an adaptive, forced-choice procedure. Double-pass consistency for modulation
detection was then measured using a constant-stimuli, forced-choice task repeated twice with
the same stimuli. Subjects were tested at their individual modulation-detection threshold.
Percent agreement of responses across passes was used to estimate consistency. The data
were compared to those reported previously [Attia, King, Varnet, Ponsot, and Lorenzi. J.
Acoust. Soc. Am.] for a group of younger normal-hearing subjects aged between 18 and 30
years. There was no significant effect of group on modulation-detection thresholds and
percent-agreement data. Taken together with analyses derived from signal-detection theory,
these results suggest that below 60 years, internal noise does not increase with age for
temporal-modulation detection tasks.
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II1.1.b. Article

I. INTRODUCTION

Current models of auditory perception include internal variability - usually referred to
as “internal noise” (Green and Swets, 1966) - in order to limit detection, discrimination or
identification performance that otherwise would be perfect. This is the case for computational
models developed to account for amplitude-modulation (AM) and frequency-modulation
(FM) perception, two acoustic features playing a key role in speech, music and natural-
soundscape perception (e.g., Zeng et al., 2005; Varnet et al., 2017; Thoret et al., 2020,
2021).These features are generally assumed to be encoded as temporal-envelope cues and/or
temporal fine-structure cues in the early auditory system via fluctuations in the mean
discharge rate of auditory neurons and changes over time in the pattern of neural phase
locking, respectively (Moore and Sek, 1996). In these models, internal noise is implemented
as additive and multiplicative noise sources decreasing the fidelity of temporal-envelope and
temporal fine-structure coding (e.g., Dau et al., 1997; Paraouty et al., 2016; Wallaert et al.,
2017, 2018; King et al., 2019; Cabrera et al., 2019; Ewert et al., 2020). Within this framework,
internal noise refers to the accumulation of several sources of neural variability located along
the auditory pathway such as the stochastic nature of neuronal firing, the internal state of the
observer organism, or fluctuations in attention (Javel and Viemeister, 2000; Faisal et al., 2008;
Amitay et al., 2013).

Computational modelling studies attempting to simulate detection of sinusoidal AM
and FM and discrimination of complex AM and FM patterns for elderly subjects with normal
hearing and subjects with sensorineural hearing loss suggest that the variance of these
internal-noise sources may increase because of ageing (Paraouty et al., 2016; Wallaert et al.,
2017, 2018; Ewert et al., 2020) and cochlear damage (Derleth et al., 2001; lves et al., 2014;
Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017, 2018; Ewert et al., 2020). Among them, several
studies conducted with the same experimental paradigm, the same stimuli but different
model structures indicate that the increase of the variance of internal-noise sources caused
by ageing per se may be relatively modest and that caused by presbycusis (the age-related
sensorineural hearing loss) may be substantial (Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017,
2018; Ewert et al., 2020). Still, it is possible that the poorer detection and discrimination
capacities found in elderly subjects with normal hearing and presbycusic subjects resulted
from alterations of (deterministic) temporal-coding mechanisms (for a review, see Gordon-
Salant et al., 2010; Pichora-Fuller and Mac Donald, 2008) rather than from a genuine increase
in neural variability at peripheral and/or central stages of the auditory system.
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The goal of the present study is to test the hypothesis that ageing per se causes an
increase in internal noise for AM and FM detection. Animal and human studies have revealed
that ageing is associated with neural de-afferentation subsequent to “cochlear synaptopathy”,
that is the loss of synapses between hair cells and auditory-nerve fibers (Sergeyenko et al.,
2013; Viana et al., 2015; Wu et al., 2019). For humans, a temporal-bone study of “normal-
ageing” subjects using autopsy material showed a massive loss (> 50 %) of peripheral axons in
a number of subjects over 50 years (Wu et al., 2019). In responses to sounds, individual
auditory-nerve fibers show a stochastic behavior whose detrimental effects on sensory coding
of acoustic information can be overcome by pooling the responses of many neural units at
more central stages (Lopez-Poveda, 2014; Wever, 1949; Wever and Bray, 1930). The increase
in internal noise suggested by the modelling studies cited above may then be related to the
degree of neural de-afferentation caused by ageing which is supposed to affect mainly the
processing of high sound amplitudes, and consequently the neural coding of temporal-
envelope cues (Furman et al., 2013; Bharadwaj et al., 2014; Parthasarathy et al., 2016;
Parthasarathy and Kujawa, 2018; Grose et al., 2019; however, see Carcagno and Plack, 2020).
Consistent with this hypothesis, a modelling study by Goodman et al. (2017) indicates that the
loss of auditory-nerve fibers causes an increase in neural variability and alterations of
temporal-envelope coding at the low brainstem (i.e., cochlear nucleus) level. Similar effects
may be considered for temporal fine-structure coding since synaptopathy also affects
auditory-nerve fibers with high spontaneous rates and low firing thresholds (Paul et al., 2017)
that may be involved in neural phase locking to temporal fine-structure cues. Alternatively,
increased internal noise may result from changes at more central levels of the auditory system
(e.g., Frisina, 2010; Gordon-Salant et al., 2010), part of which may be inherited from peripheral
changes such as those caused by cochlear synaptopathy. Two set of neurophysiological
studies are consistent with this hypothesis. First, spontaneous activity of cortical neurons
increases with age in non-human primates, presumably because of an age-related imbalance
of neural excitation and inhibition in the auditory cortex (Ng and Recanzone, 2018; Recanzone,
2018; Ramamurthy and Recanzone, 2020). Second, cochlear synaptopathy induced
pharmacologically in adult mice yields random surges of synchronized activity in cortical
neurons caused by cortical hyperexcitability that in turn results from plasticity in cortical
excitatory and inhibitory neurons (Resnick and Polley, 2021).

It is important to note that AM and FM detection thresholds worsen only slightly
(Takahashi and Bacon, 1992; He et al., 2007, 2008; Grose and Mamo, 2012; Fillgrabe et al.,
2015; Wallaert et al., 2016; Whiteford et al., 2017; Carcagno and Plack, 2021), if at all (Schoof
and Rosen, 2014; Paraouty et al., 2016; Grose et al., 2019), with increasing age. This may relate
to the fact that massive loss (e.g., 50%) of auditory-nerve fibers associated with ageing is not
expected to yield changes in thresholds that are sufficiently large to be reliably measured,
according to predictions derived from signal-detection theory (Oxenham, 2016). Alternative
approaches are therefore required to provide a clearer perceptual basis for the increase in
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internal noise. Moore and Vinay (2019) developed an AM discrimination task that may provide
empirical evidence for an increase in internal noise for temporal-envelope coding. In this
study, the ability to discriminate regular 8-Hz sinusoidal AM from AM that had the same mean
rate but was irregular in AM depth and AM rate was measured for normal-hearing subjects
aged between 20 and 27 years and older normal-hearing subjects aged between 64 and 80
years. In this envelope-regularity discrimination (ERD) task, the amount of irregularity was
varied to determine a "threshold". It was reasoned that regular AM may sound irregular if the
auditory system is noisy as a result of cochlear synaptopathy, and this - in turn - would result
in higher (poorer) ERD thresholds. In other words, for an auditory system with synaptopathy,
the amount of irregularity in the stimulus would have to be higher to overcome the effects of
the irregularity in the internal representation of the temporal envelope caused by increased
internal noise. Consistent with the assumption thatinternal noise increases with age, the older
subjects showed poorer ERD thresholds than the younger subjects.

Here, a different approach is taken to assess the impact of ageing on internal noise for
both temporal-envelope and temporal-fine structure coding. This approach relies on the
notion that internal noise does not only limit sensitivity (and thus, performance in detection
and discrimination tasks); it also limits consistency in auditory judgments. In other words, for
a given stimulus and a given task, a high level of internal noise is expected to cause more
variable responses from trial to trial and a decrease in the consistency of the subjects’
responses. The “double-pass” method (Green, 1964) is a psychophysical paradigm aiming at
assessing the consistency of subjects’ responses from the agreement of individual responses
between two trials using identical stimuli. An estimate of the variance of internal noise for the
task under study can then be obtained via auditory modelling (Attia et al., Accepted) or
through analyses based on signal-detection theory (Green, 1964; Spiegel and Green, 1981). In
a companion study (Attia et al., Accepted), the double-pass paradigm was applied to slow (2
Hz) and fast (20 Hz) AM and FM detection for a group of young normal-hearing subjects. The
present study tested the hypothesis that double-pass consistency should be poorer - and thus,
internal noise should be higher - for a group of older subjects, even when pure-tone
audiograms of the older subjects are within the normal range at the tested audio-frequency,
because of increased neural variability in the auditory structures involved in AM and FM
coding. The participants included in the present study were 40 years of age or older as
evidence accumulates that deficiencies in auditory temporal processing emerge relatively
early (> 40 years) in the ageing process (Grose et al., 2006; Ross et al., 2007; Helfer and Vargo,
2009; Grose and Mamo, 2010, 2012). They were no older than 65 years of age in order to
avoid any cognitive deficits associated with ageing (Wingfield, 1996; Fillgrabe et al., 2015). In
the main experiment of the present research, double-pass consistency of auditory judgments
was assessed in these subjects for sinusoidal AM and FM detection using a slow (2 Hz) and a
fast (20 Hz) modulation rate, a low (500 Hz) carrier frequency and a bandpass (AM or FM)
noise masker (weak or strong in magnitude). To estimate double-pass consistency for
modulation detection, a 2-interval, 2-alternative forced-choice (2I, 2AFC) detection-in-noise
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task was run twice with identical sequences of (external) modulation-noise maskers in the two
successive passes. Modulation noises used for AM and FM detection were generated in the
AM and FM domains, respectively. Two levels of the variance of modulation noise were used
for each type of noise. All subjects were tested at their individual modulation-detection
threshold as measured in a setup experiment. The double-pass data measured in the main
experiment were compared to those collected by Attia et al. (Accepted) for younger (18-30
years) normal-hearing subjects using exactly the same stimuli and experimental procedures.
Analyses of double-pass data based on signal-detection theory were then conducted to
estimate internal noise in each experimental condition and each group of subject (Green,
1964; Spiegel and Green, 1981; Ponsot et al., 2021).

Il. METHODS

A. Participants

Fifteen subjects (referred to as NHo subjects) aged between 45 and 62 years (mean=53 years;
standard deviation (SD)=5 years) participated in the psychoacoustical experiments. All
subjects were recruited via the logistic platform RISC (“Relais d’Information sur les Sciences
de la Cognition, UMS CNRS 332”) and tested at the Ecole normale supérieure (Paris, France).
Subjects were included if they presented no history of hearing disorder, acoustic trauma or
tinnitus.
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Figure 1. Individual (grey lines) and mean (black lines) audiometric thresholds for the 15 normal-
hearing subjects (NHy; left panel) and the 15 older normal-hearing subjects (NHo; right panel) for
the (tested) right ear. Error bars indicate + 1 standard deviation of the me

Their pure-tone audiogram was assessed for octave frequencies between 0.25 and 8
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kHz using an Otometrics Madsen Itera |l audiometer manufactured in Denmark equipped with
supra-aural TDH39 headphones. Based on pure-tone audiometry, their hearing was classified
as normal below 4 kHz at both ears (Goodman, 1965) and symmetric below 8 kHz: All NHo
subjects had audiometric (pure-tone) thresholds lower than or equal to 20 dB hearing level
(HL) between 0.25 and 2 kHz in each ear, and the difference between audiometric thresholds
measured in the left and right ears was strictly lower than 10 dB HL between 0.25 and 8 kHz.
All subjects were tested in their right ear. Three subjects had audiometric thresholds of 25 and
30 dB HL at 4 and 8 kHz in this ear, indicating that they had a mild hearing loss above 2 kHz.
Pure-tone average (PTA) estimates calculated for audiometric frequencies between 0.5 and 4
kHz for each individual NHo subject ranged between 3.8 and 16.2 dB HL (mean PTA = 9.6 dB
HL; SD=3.6 dB HL) in the right ear.

The psychophysical data of these 15 NHo subjects were compared to those collected
on the 15 younger normal-hearing (NHy) subjects aged between 18 and 30 years (mean=23
years; SD=3 years) who participated in a companion study by Attia et al. (Accepted). The NHy
subjects had audiometric thresholds below or equal to 20 dB HL between 0.25 and 8 kHz in
both ears. Their PTAs ranged between 1.3 and 6.3 dB HL (mean PTA = 4.5 dB HL; SD=3.6 dB
HL) in the right ear.

All subjects were tested in their right ear using 0.5-kHz pure tones modulated in
amplitude or frequency. Pure-tone audiometric thresholds (mean and individual data) for the
right ear are shown in the left and right panels of Fig. 1 for the 15 NHy and NHo subjects,
respectively. The audiometric thresholds at 0.5 kHz in the right ear ranged between -5 and 20
dB HL (mean= 6.2 dB HL; SD=5.3 dB HL) for NHy subjects, and between 5 and 20 dB HL (mean:
8.6 dB HL; SD=4.8 dB HL) for NHo subjects. Audiometric thresholds were slightly but
significantly higher (that is, poorer) for NHo subjects than for NHy subjects (on average, the
difference in absolute thresholds at 500 Hz was about 2 dB HL), as shown by a Student t-test
conducted on audiometric thresholds at 0.5 kHz for NHy and NHo groups [t(28)=2.9; p<0.05].
A Student t-test conducted on PTAs also showed a significant difference between NHy and
NHo groups [t(28)=3.8; p<0.05].

NHo subjects carried out the psychoacoustical experiments under exactly the same
conditions (i.e., stimuli and experimental procedures described below) as NHy subjects.
Before starting the experiment, subjects were informed about the purpose and conditions of
the study and provided written consent. This study was approved by the local ethical
committee of Université de Paris (CERES, N° IRB: 20143200001072). All NHo subjects were
paid 10 Euros per hour for their participation in this study.
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B. Stimuli

All stimuli were generated digitally at a sampling rate of 44.1 kHz using the MATLAB
environment (release 2013b). They were presented to the right ear of each subject at a
sensation level (SL) of 40 dB using an external soundcard (ECHO Indigo DJ 1-2 Virtual Out- 16-
bit resolution) and delivered via Sennheiser (Wedemark, Germany) HD 280 pro monaurally
(right ear). All measurements took place in a double-wall soundproof cabin. Levels were
calibrated between 0.125 and 4 kHz with a Bruel and Kjaer 2250 sound-level meter.
Headphone was calibrated with this same sound-level meter and an artificial ear (4153 6-cc
coupler, IEC standard-60318-1).

The whole experimental session was divided into two successive phases referred to as
“setup” and “main” experiments. Both experiments consisted of AM and FM detection tasks
based on a 2 interval, 2 alternative forced-choice (2IAFC) paradigm. During the setup
experiment, AM and FM detection thresholds were measured on each individual subject using
an adaptative procedure. During the main experiment, detection performance and double-
pass consistency for AM and FM detection were measured on each individual subject tested
at his/her own AM or FM detection thresholds using a constant-stimuli procedure. In both
experiments, each trial was divided into two successive observation intervals separated by a
silent inter-stimulus interval (ISI). The target and the comparison stimuli were presented in a
random order in the two successive observation intervals. The duration of each stimulus was
1 sec. The duration of the ISI was 400 ms. All stimuli were modulated in amplitude or in
frequency by a modulation noise (a white Gaussian noise lowpass filtered with a cutoff
frequency of 80 Hz in the AM or FM domain). More precisely, the modulation noise was
generated by filtering a 1-sec Gaussian white noise n(t) with zero mean below 80 Hz using a

4*_order Butterworth filter. The standard deviation of the modulation noise, ¢ ext , was set
AM,FM

to two values: 0.07 or 0.14 stimulus units [modulation depth units (m.d.u.) for the AM noise,
or modulation index units (m.i.u.) for the FM noise]. The target signal was a sinusoidal AM or
FM at a fixed rate (2 or 20 Hz) that was added to the modulation-noise masker before being
applied to the 500-Hz pure-tone carrier. A 100-ms raised-cosine ramp was applied to the
beginning and the end of each stimulus. All stimuli were normalized in terms of their root-
mean-square (RMS) power.
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Figure 2. Left panels: Time course of instantaneous amplitude of the 20-Hz sinusoidal AM (top panel)
and FM (bottom panel) target modulators. Modulators were obtained for independent samples of

modulation noise. The standard deviation of the masker, 6 ext , was set to two values: 0, 0.07 or
AM,FM

0.14 units (m.d.u. or m.i.u.). Right panel: Long-term power spectrum of modulation noise with a
standard deviation set to 0.07 units. Modulation spectra were averaged over 100 (1-sec long)
samples.

Therefore, the comparison stimuli (Cav or Crv) were sinusoidal carriers (with a
frequency fc= 500 Hz) whose instantaneous amplitude or frequency was modulated using the
bandpass noise masker, n(t). The target stimuli (Tam or Trnm) were sinusoidal carriers (with a
frequency fc= 500 Hz) whose instantaneous amplitude or frequency were modulated by the
sum of a sinusoidal signal and the bandpass noise masker, n(t). The sinusoidal signal had a rate
fmof 2 or 20 Hz and magnitude m for AM stimuli or B = A f/f,, for FM stimuli.

Equation [1] describes the target stimulus Tam (t):

Ty (t) = [1+ msin(nuf,, t + (pAM)+aiﬁ n(t)]sin 2nf.t+p,.) [1]
Equation [2] describes the comparison stimulus Cawm (t):

Cam(t) = [1+aiﬁn(t)]sin(2nfct + @) [2]
Equation [3] describes the target stimulus Ty (t):

Tew (8) = sin [21fct +@c+ Bsin 27 frt+@ ey )+ Oexen(t)] [3]
FM
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Equation [4] describes the comparison stimulus Cru (t):
FM

where ¢ is the time expressed in seconds (s), m is the AM depth (ranging between 0 and 1) of
the AM target signal, B = A f/f,, where A f is the frequency excursion of the FM target signal
expressed in Hz, £, is the modulation rate of the target signal expressed in Hz (2 or 20 Hz), ¢4,
and ¢, are the starting phases of the AM target signal and the carrier, respectively. ¢,,,and ¢,
were randomly and independently chosen (between 0 and 27 radians) for each stimulus in
the setup experiment (measure of AM detection thresholds) and in the first pass of the main
experiment (measure of double-pass consistency for AM detection). ¢y and ¢, are the
starting phases of the FM target signal and the carrier, respectively. gy and ¢, were
randomly and independently chosen (between 0 and 2r radians) for each stimulus in the setup
experiment (measure of FM detection thresholds) and in the first pass of the main experiment
(measure of double-pass consistency for FM detection). For both AM-and FM-detection tasks,
the modulation-noise masker, n(t), was refreshed between intervals and trials in the setup
experiment, and in the first pass of the main experiment. The modulation-noise maskers used
in the second pass of the main experiment were identical to those used in the first pass of the
main experiment (in corresponding trials). Modulation-noise maskers were different across
subjects.

Figure 2 shows the time course of instantaneous amplitude of 20-Hz AM and FM target
modulators and the long-term average modulation spectrum of the modulation noise used in
the experiments. The time course of instantaneous amplitude was obtained for 100-ms
independent samples of modulation noise. The spectrum of the modulation noise was
calculated for 100 independent, 1-sec long samples of modulation noise. The left panels
illustrate the corruption caused by the modulation noise on the target sinusoidal modulators
in the temporal domain. This detrimental effect increases when the standard deviation of the
modulation noise increases from 0.07 to 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.). The right panel shows
that, as expected, the modulation power of the modulation-noise masker used in the
experiments drops above 80 Hz.

Il. PROCEDURE

The setup and main experiments were completed in the same order for each subject: In the
setup experiment, an adaptive staircase was used to measure individual AM and FM detection
thresholds corresponding to three distinct levels of performance: 64 % (d’=0.5), 76 % (d’=1),
and 84 % (d’=1.5). In the main experiment, a double-pass consistency task was used to
measure the percentage of agreement for the same detection tasks at a fixed level of
performance based on individual detection thresholds measured in the setup experiment. The

187



whole series of experiments was based on one or two hours per session with several sessions
spread out over a 1-4 week period for each subject. Altogether, the experiments lasted on
average 14 hours per subject. For each task and for each trial, the subject was instructed to
choose the interval containing the target sinusoidal AM or FM.

Each subject was tested for the following 24 experimental conditions: two types of
modulation (AM vs. FM); two modulation rates (2 vs. 20 Hz); two levels of the standard
deviation of the modulation-noise masker [0.07 vs. 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.)]; three levels
of (targeted) performance: 64 % (d’=0.5), 76 % (d’=1), and 84 % (d’=1.5) correct detection. The
individual AM and FM detection thresholds were then used to set the modulation strength
(i.e., the modulation depth or frequency excursion, respectively) of the target signals in the
subsequent double-pass experiments. Hence, the AM and FM detection tasks in the double-
pass consistency paradigm were performed at same level of difficulty.

The double-pass consistency task was conducted with the purpose of estimating
percent agreement in the subjects’ responses for corresponding trials in two successive
passes. Percent-correct detection was also calculated across the two successive passes for
each subject.

1. Setup experiment: Detection thresholds

AM detection thresholds (modulation depth, m) and FM detection thresholds (frequency
excursion, Af) were first measured for each subject with adaptive staircases that attempted
to converge on 64% (d’=0.5), 76% (d’=1) and 84% (d’=1.5) correct detection using a 21, 2AFC
paradigm and a weighted 1-up, 1-down method (Garcia-Pérez, 1998).

Each block consisted of a variable number of trials. Each trial was divided into two
successive observation intervals containing the target and comparison stimuli, presented in
random order. The bandpass noise masker was refreshed for each interval and trial. Each
observation interval was marked by a red light on the computer screen that was synchronized
with stimulus’ presentation. Subjects were instructed to report the observation interval
containing the target stimulus. Visual feedback as to the correct answer was given to the
subject after each trial. The dependent variables for these measures were the modulation
depth m for the AM detection task and the frequency excursion A f for the FM detection task.
At the beginning of each staircase, the modulation strength of AM and FM targets was set to
a supra-threshold level: The AM target was presented at a modulation depth of 80 % (-2 dB
when expressed as 20logm) and the FM target was presented at a frequency excursion of 8
Hz. Before the first four reversals, the tracking variable (the modulation strength of AM and
FM targets) changed by a step (a factor) up of 4 after a wrong response and by a step (a factor)
down of 2 after a correct response. After the first 4 reversals, the 1-down 1-up rule was used
up to sixteen reversals, using different steps to reach 64 %, 76% and 86 % of correct responses
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(Pérez-Garcia, 1998). Up to twenty reversals were obtained each series of measures and the
mean threshold was taken as the geometric mean of the tracking variable during the last
sixteen reversals. The order of the conditions was randomized across runs.

AM and FM detection thresholds at 2 and 20 Hz were first measured once in the
absence of any modulation noise masker in order to familiarize subjects with the detection
tasks. AM and FM detection thresholds were then measured twice in each condition (i.e., 48
staircases). Two measures of detection threshold were thus carried out in each experimental
condition and the final detection threshold for each condition was taken as the mean of these
two estimates.

2. Main experiment: Double-pass consistency

The consistency of subjects’ responses in AM and FM detection was then measured in each
experimental condition and for each subject using the double-pass paradigm (Green, 1964;
Hasan et al., 2012; Vilidaite and Baker, 2016). Here, AM and FM detection were measured
using a 2l, 2AFC paradigm with constant stimuli. In total, each subject was tested over
2x100=200 trials in each experimental condition (AM or FM; modulation rate of 2 or 20 Hz;
modulation-noise masker with a standard deviation of 0.07 or 0.14 units (m.d.u. or m.i.u. for
AM and FM, respectively); target modulation strength set to the mean individual detection
threshold corresponding to a d” of 0.5, 1 or 1.5, as assessed in a setup experiment). In other
words, each subject was run twice with identical stimuli, making two successive “passes” of
100 trials in each experimental condition. However, for each trial and for each participant, the
presentation order of the target and comparison stimuli was randomized (and was thus
different across the two passes) to avoid contextual effects. The 24 experimental conditions
were tested in random order. Thus, 4800 trials were run per participant. These 4800 trials
were splitinto 10 (shorter) series of double-pass experiments in which all (24) conditions were
completed. Each series was therefore composed of 480 trials: It consisted in a first block of
240 trials in which all (24) conditions were completed 10 times in random order, repeated
twice with exactly the same stimuli in a second block of 240 trials (pass 2) after a 5-mn break.
Short breaks were given to participants between each series of double-pass experiments.

Each block therefore consisted of 240 trials. Five training trials where modulation
targets were presented at a modulation strength yielding a d” of 3 were inserted at the
beginning of each block to familiarize the participant with the task and stimuli. For each block,
each trial was divided into two successive observation intervals containing the target and
comparison stimuli, presented in random order. Each observation interval was marked by a
red light on the computer screen that was synchronized with stimulus’ presentation. Subjects
were instructed to report the observation interval containing the target stimulus. Subjects
were not given any visual feedback after each trial, except for the first five training trials.
Subjects’ responses to these training trials were not taken into consideration in the
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assessment of double-pass consistency and percent-correct detection.

For each experimental condition, double-pass consistency was calculated as the
percentage of agreement between the subjects’ responses to corresponding trials within the
first and the second pass. Detection performance was also calculated as the percentage of
correct responses over the 200 trials [100 trials (pass 1) +100 trials (pass 2)] corresponding to
a given experimental condition.

lll. RESULTS

A. Modulation-detection thresholds
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Figure 3. Individual modulation-detection thresholds as a function of the standard deviation of the

modulation-noise masker (o ext ) for NHy subjects (closed symbols) and NHo subjects (open
AM FM

symbols). NHy data are replotted from Attia et al. (Accepted). Top and bottom panels show AM and
FM detection thresholds, respectively. Left and right panels show the 2-Hz and 20-Hz data,
respectively. For each panel, detection thresholds are shown for each level of sensitivity targeted by
the adaptive procedure (red: targeted d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5). On each
box, horizontal lines indicate the median threshold; boxes span the 25%-75 percentiles and vertical
lines span the minimum and maximum thresholds.
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The individual modulation-detection thresholds of NHo subjects are plotted as a function of

the standard deviation of the modulation-noise masker (o ext ) in each panel of Fig. 3. Top
AM,FM

and bottom panels show AM and FM detection thresholds, respectively. Left and right panels
show the 2-Hz and 20-Hz data, respectively. For each panel, detection thresholds are shown
for each level of sensitivity targeted by the adaptive procedure (red: d’=0.5; blue: d’=1; green:
d’=1.5). In each panel, the individual NHo data are shown by open circles. NHo data are plotted
along with the data collected by Attia et al. (Accepted) for NHy subjects using exactly the same
stimuli and adaptive procedure. NHy data shown by filled circles.

Separate linear mixed models were run in R (R Core Team version 4.0.2) on AM- and
FM-detection threshold data. For each analysis, the independent variables were: Modulation

rate (fm: 2 or 20 Hz), standard deviation of the modulation-noise [0 ext :0.07 or 0.14 units
AM,FM

(m.d.u. or m.i.u.)], targeted level of sensitivity (d”: 0.5, 1 or 1.5), and group (NHy vs. NHo). The
dependent variable was: i) AM-detection thresholds (expressed in dB, 20 log m), or ii) log-
transformed FM-detection thresholds. In the statistical model, fixed effects corresponded to

fm, 0 ext , targeted d’ and group, with interaction term between these four variables.
AM,FM

Random effects corresponding to the identification number of subjects were introduced in
the model to take into account individual variability. All categorical variables were expressed
using contrast coding. There were no noticeable deviations from homoscedasticity or
normality. p-values were obtained by means of Type Ill analysis of variance (ANOVA) on linear-
mixed models. The significance level was set at 0.05.

1. AM-detection thresholds

The results of statistical analyses for AM-detection thresholds are detailed in Table I. The

analysis showed: i) A significant main effect of ¢ ext on AM-detection thresholds ($=5.5,
AM,FM

SE=0.93; x?(1) =41.1; p<0.0001) indicating that AM-detection threshold increased (worsened)

with gext (mean AM-detection thresholds were 7 dB higher at gext = 0.14 m.d. u. than at
AM AM

oext = 0.07 m.d. u); ii) a significant main effect of f,,, on AM-detection thresholds (=7.6,
AM

SE=0.86; x2(1)=78.3; p<0.0001) indicating that AM-detection thresholds decreased
(improved) with f,,, (AM-detection thresholds were on average 9 dB lower at 20 Hz than at 2
Hz); iii) as expected, a significant main effect of targeted sensitivity level on AM-detection
thresholds (B=2.6, SE=0.86; y2(1) =49.8; p<0.0001). There was no significant main effect of
group on AM-detection thresholds (p>0.05) and no significant interaction between
independent variables (all p>0.05).
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AM-detection
thresholds x> df p
(NHy vs. NHo)
Intercept 718.72 1 2.2e-16
Oext 41.17 1 1.39e-10
AM
fn 78.33 1 2.20e-16
d’ 49.86 2 1.44e-11
group 0.070 1 0.79
Oext * fom 2.67 1 0.10
AM
Oext x d' 5.024 2 0.081
AM
fom *d 2.46 2 0.29
Gext * group 0.62 1 0.43
AM
fm * group 0.68 1 0.41
d’ * group 0.99 2 0.61
Oext * fg *d’ 4.44 2 0.11
AM
Oext * fr, * group 0.25 1 0.61
AM
Oext *d' x group 0.38 2 0.82
AM
fm *d' *group 1.14 2 0.56

Table I. Analysis of deviance (Type Ill Wald chi-square tests) showing p-values from Imer
models (Ime4 package) including AM-detection thresholds as dependent variable, and
modulation rate f,,, targeted sensitivity level (d’), Gext and group (NHy vs. NHo) as

independent variables. df stands for degree of freedom.

Overall, these results indicate that the AM noise applied to each stimulus produces substantial
modulation masking, whose magnitude increases with the standard deviation of the AM
noise. Modulation masking is well explained by changes in signal-to-noise ratio at the output
of (central) modulation filters tuned to the target AM rates of 2 and 20 Hz (Dau et al., 1997;
King et al.,, 2019; Wallaert et al., 2018). The improvement in AM sensitivity at higher
modulation rate is well explained by temporal integration of AM information (e.g., Dau et al.,
1997; Wallaert et al., 2016): Stimulation duration being fixed (duration=1 sec), the number of
AM cycles is higher at 20 Hz than at 2 Hz. Temporal integration is currently assumed to reflect
decision processes involving “multiple looks” (Viemeister & Wakefield, 1991) or a template-
matching process (Dau et al., 1997; Wallaert et al., 2018). The absence of age effects on AM
sensitivity is discussed in the final section of this paper.
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2. FM-detection thresholds

The results of statistical analyses for FM-detection thresholds are detailed in Table Il. The

analysis showed: i) A significant main effect of gext on FM-detection thresholds ($=6.1,
FM

SE=1.9; y2(1) =9.4; p<0.01) indicating that FM-detection thresholds increased (worsened)
with gext (FM detection thresholds were on average 1.5 times higher at gext=0.14 m.i.u. than

FM FM
at gext=0.07 m.i.u); ii) no significant main effect of f,,, on FM-detection thresholds (p= 0.074);
FM

iii) a significant main effect of targeted sensitivity level on FM-detection thresholds (=7.9,
SE=1.9; y2(1) =51.2; p<0.0001). There was no significant main effect of group on FM-detection
thresholds (p>0.05) and no significant interaction between independent variables (all p>0.05).

FM-detection
thresholds x> df p
(NHy vs. NHo)
Intercept 42.64 1 6.57e-11
Oext 9.41 1 0.0022
FM
fn 3.20 1 0.074
d’ 51.11 2 7.7e-12
group 2.36 1 0.12
Oext * [ 1.23 1 0.26
FM
Oext * d' 0.30 2 0.86
FM
fm*d 0.39 2 0.82
Oext * group 0.46 1 0.49
FM
fm * group 0.55 1 0.46
d’ * group 0.66 2 0.71
Oext * fr xd’ 0.92 2 0.63
FM
Oext * [, * group 0.041 1 0.84
FM
Oext *d' * group 0.91 2 0.64
FM
fm *d' *group 0.87 2 0.65

Table Il. Analysis of deviance (Type Ill Wald chi-square tests) showing p-values from Imer models

(Ime4 package) including FM-detection thresholds as dependent variable, and modulation rate f, ,

targeted sensitivity level (d’), aext and group (NHy vs. NHo) as independent variables. df stands for
FM

degree of freedom.
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The present results indicate that the FM noise applied to each stimulus produces
substantial modulation masking, whose magnitude increases with the standard deviation of
the FM noise. This form of modulation masking may reflect AM masking resulting from the
conversion of FM cues evoked by the FM target and FM noise into AM cues at the output of
cochlear filters (Moore et al.,1991; King et al., 2019). As for AM, FM masking may then reflect
changes in signal-to-noise ratio at the output of (central) modulation filters tuned to the target
FM rates of 2 and 20 Hz (Dau et al., 1997; King et al., 2019; Wallaert et al., 2018). Still, the
contribution of FM-to-AM conversion to FM detection remains debated and the observed FM
masking effect may reflect other processes involving the use of temporal-fine structure
conveyed by FM (Paraouty et al., 2016). As for AM, the improvement in FM sensitivity at
higher modulation rate is well explained by temporal integration of FM information (e.g.,
Wallaert et al., 2016, 2018; King et al., 2019) and reflect decision processes involving “multiple
looks” or a template-matching process. The absence of age effects on FM sensitivity is
discussed in the final section of this paper.

B. Double-pass consistency
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Figure 4. Performance versus consistency curves showing percent correct and percent agreement
data for each subject (closed symbols: NHy subjects; open symbols : NHo subjects).The left and right
panels show the 2- and 20-Hz data, respectively. The top and bottom panels show the data collected

using o ext of 0.07 and 0.14 units (m.d.u. or m.i.u.), respectively. For each panel, the individual
AM,FM

data are shown for each level of sensitivity targeted by the initial adaptive procedure (red: targeted
d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5).

Three NHy subjects (cf. Attia et al., Accepted) and seven NHo participants were unable to
complete threshold runs in some conditions of the AM-detection task. For these NHy and NHo
subjects and for these specific conditions, AM depth was set to - 3 dB in the double-pass
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experiments (this corresponds to 9 data points in Fig. 4). These subjects could perform the
detection task in the double-pass experiment well above chance level (performance >75%).
All subjects could perform the adaptive task in the FM-detection experiments.

Figure 4 shows the double-pass consistency (i.e., percent agreeement) and
performance data for each individual NHo (open circles) subject. The data collected by Attia
et al. (Accepted) for individual NHy subjects using exactly the same stimuli and double-pass
procedure are shown by filled circles. The left and right panels show the 2- and 20-Hz data,

respectively. The top and bottom panels show the data collected using g ext of 0.07and 0.14
AM,FM

units (m.d.u. or m.i.u.), respectively. For each panel, the individual NHy and NHo data are
shown for each level of sensitivity targeted by the initial adaptive procedure (red: targeted
d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5).

For each experimental condition and each group, a positive correlation was found
between performance and percent-agreeement data: For each experimental condition and
for both NHy and NHo subjects, higher detection performance was associated with higher
consistency in subjects’ responses. For NHy subjects, Bravais-Pearson r ranges between 0.6
and 0.99 except for 20-Hz FM detection where r=0.35 for targeted d’=0.5. For NHo subjects,
Bravais-Pearson r ranges between 0.45 and 0.97 except for 20-Hz FM detection where r=0.3
for targeted d’=0.5. Such a correlation was expected because performance and percent
agreement are mathematically related (Lu and Dosher, 2008). This is obvious at extreme
points: A perfect or near-perfect performance is necessarily associated with perfect or near-
perfect agreement. In addition, high performance cannot be associated with low consistency
values: If percent agreement is below 100%, there must be one of the two passes where the
observer makes incorrect responses and therefore performance is lower than 100%.
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AM FM
CONDITIONS
fm= 2 HZ fm= 20 HZ fm= 2 HZ fm= 20 HZ
d’=0.5 56 (65) 54 (62) 57 (68) 55 (60)
G ext =0.07w| d=1 | 70(79) 64 (75) 69 (80) 62 (74)
AM,FM
d’=1.5 75 (83) 77 (85) 80 (88) 79 (88)
d’=0.5 58 (68) 60 (65) 57 (68) 60 (68)
g =0.14u.| y-
A d'=1 | 64(74) 68 (79) 65 (76) 67 (76)
d’=1.5 71 (81) 73 (82) 75 (85) 75 (84)

Table Ill. Mean percent-agreement (PA, in %) in each condition. Mean Percent correct (PC, in %)
between parentheses. Data are averaged across the 15 NHy listeners.

AM FM
CONDITIONS
fm= 2 HZ fm= 20 HZ fm= 2 HZ fm= 20 HZ

d'=0.5| 56 (66) 53 (62) 64 (71) 50 (58)

G ext =0.07w| d=1 | 69(80) 61 (71) 70 (81) 63 (73)
AM,FM

d’=1.5 78 (87) 72 (82) 85 (91) 75 (83)

d’=0.5 59 (67) 58 (68) 57 (66) 53 (61)

6 ext =0.14w| d=1 | 65(76) 62 (71) 67 (78) 62 (71)
AM,FM

d'=15| 75(84) 69 (77) 76 (87) 72 (82)

Table IV. Mean percent-agreement (PA, in %) in each condition. Mean Percent correct (PC, in %)
between parentheses. Data are averaged across the 15 NHo listeners.
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Mean percent agreement and performance calculated for each modulation type (AM,
FM) and rate (2, 20 Hz) are shown for NHy and NHo subjects in Tables Ill and 1V, respectively.
Two separate sets of statistical analyses were run on arcsine transformed percent-agreement
scores and arcsine transformed percent-correct scores, respectively. For each analysis, a linear
mixed effect model was run with transformed percent-agreement and percent-data as the

dependent variables. For both models, 6 ext (0.07 or 0.14 units), f;,(2 or 20 Hz), targeted
AM,FM

sensitivity level (0.5,1 or 1.5), modulation type (AM or FM) and group (NHy or NHo) were
included as fixed effects altogether with all interactions between factors. All categorical
variables were expressed using contrast coding. Random effects corresponding to the
identification number of subjects were introduced in each model to take into account
individual variability. Assumptions of homogeneity of residual variance, linearity and
normality of random effects were checked before running statistical analyses. p-values were
obtained by means of type Il ANOVAs. Significance level testing was set to a p-value of 0.05.

1. Percent-agreement scores

The analysis conducted on percent-agreements data showed: i) No significant main effects of

factors group, modulation type, f,,, and o ext ; ii) a significant main effect of targeted
AM,FM

sensitivity level (3=8.14, SE=3.15; y?(1) =36.8; p<0.0001); iii) a significant interaction between
modulation type and f,, (B=8.98, SE= 4.5; y?(2) =40.6; p<0.0001), indicating that percent-
agreement was significantly higher at 2 Hz compared to 20 Hz, and that this effect was greater
for FM (by 12.5 percentage points) than for AM (by 4 percentage points). The remaining
interactions between fixed factors were not significant (all p>0.05).

2. Percent-correct scores

Statistical analyses conducted on percent-correct data showed: i) No significant main effects

of factors group, modulation type, f,,, and ¢ ext ; (ii) a significant main effect of targeted
AM,FM

d’ level (B=9.46, SE=21.86; y?(2) =51.5; p<0.0001); iii) a significant interaction between f,, and
modulation type (B=8.74; SE=4.32; y%(1)=4.09; p<0.05), indicating that performance was
significantly higher at 2 Hz compared to 20 Hz, and that this effect was greater for FM (by 14
percentage points) than for AM (by 4 percentage points); iv) a significant interaction between

the targeted d’ level and o ext (B=-5.94 for d’=1 and p=-11.77 for d’=1.5;
AM,FM

SE=4.32; x¥?(2)=7.43; p<0.05): Performance was higher (by 2 percentage points) when

0 ext Was the lowest except at d’=0.5 were performance was higher when g ext was the
AM,FM AM,FM

highest (difference of 5 percentage points).
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3. Assessment of internal noise

In order to confirm the robustness of our main analyses based on performance and agreement
scores, we also converted these measurements into values of internal noise inferred from a
signal-detection theory (SDT) model (Green, 1964; Burgess and Colborne, 1988). We followed
the established procedure where the internal-to-external noise ratio is inferred from a typical
SDT model fitted to the percentage of correct responses and percentage of agreement
obtained across repeated presentation of the same trials (for a detailed description of this
inference procedure, the reader is invited to refer to previous studies, e.g., Joosten and Neri,
2012). Here, the model assumes no response bias, a choice justified by the fact that the
influence of response bias on our measurements, if any, was controlled by the randomization
of the presentation intervals across the two passes (see Procedure).

We first averaged the percent agreement and percent correct values over the three
levels of targeted d’ (0.5, 1 and 1.5) so that, for each individual and condition [modulation
type (AM/FM) x modulation rate (2/20 Hz) x level of external noise (0.07/0.14 units)],
estimates of internal noise were based on the repetition of 300 trials, which corresponds to
the minimal resolution required for comparison across groups/conditions (Hasan et al., 2012).

We followed this procedure to infer internal noise values for all these conditions, but
only values that fell within the interpretable range [0.2; 5] returned by the SDT model (Neri,
2010) were kept for subsequent analyses. Overall, this approach allowed us to infer plausible
internal noise values from ~67% of our dataset. Because the purpose of the present analysis
was to corroborate the observations based on percent agreement and percent correct scores,
we then aggregated the internal noise values across the different conditions (levels of external
noise and modulation rates).

AM
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Figure 5. Distribution of internal noise values for AM and FM for the two groups of subjects tested
(black color: NHy subjects; blue color: NHo subjects) inferred from percent correct and percent
agreement data collected, aggregated across experimental conditions (see the text for details).
Vertical lines show the corresponding median value of each distribution.
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Figure 5 shows the distributions of internal noise estimates for AM and FM aggregated across
conditions for the two groups tested. Internal noise values were very similar for AM and FM
for both groups, with median values falling between 2.1 and 2.3 units of external noise,
consistent with the range observed for other low-level auditory psychophysical tasks (Neri,
2010; Ponsot et al., 2010). Wilcoxon rank-sum tests showed no significant differences
between groups for both AM and FM conditions (ps >.1).

IV. DISCUSSION

1. No effect of age on AM and FM detection

We did not find any significant effect of group on AM and FM detection thresholds
measured in 12 experimental conditions (2 rates x 2 levels of modulation noise x 3 targeted d’
levels), respectively. This is at odds with previous results collected by our group using a similar
psychophysical procedure and identical modulation rates (e.g., Wallaert et al., 2016). This
discrepancy may be due to the fact that our older group (aged between 40 and 62 years) was
somewhat younger than that used by Wallaert et al. (47-66 years). Still, it is important to note
that the effects of age reported by He et al. (2008), Grose and Mamo (2012), Fillgrabe et al.
(2015) and Wallaert et al. (2016) for subjects older than those used here were relatively small
for both AM and FM detection (mean thresholds higher by about 2 dB for the older than for
the younger subjects for AM; a factor of 1.7-1.8 higher for the older than for the younger
subjects for FM). In a large cohort study (n=102 subjects), Carcagno and Plack (2021)
estimated that AM-detection thresholds increase with age at a rate of only 0.1-1.5 dB per age
decade at high presentation levels. Moreover, several studies (e.g., Schoof and Rosen, 2014;
Grose et al., 2019) conducted with older subjects than those used here (Schoof and Rosen:
60-72 years; Grose et al.: 61-78 years) including one conducted by our group (Paraouty et al.,
2016: 46-64 years) did not find any effect of age on AM and FM detection thresholds at similar
or higher rates. So, the current data are compatible with the notion that both AM and FM
detection capacities worsen only slightly - if at all - with increasing age. As pointed out in the
Introduction section, this negative outcome is not incompatible with an age-related cochlear
synaptopathy, as predictions based on a model derived from signal-detection theory showed
that massive loss of auditory-nerve fibers is not expected to cause changes in thresholds that
are sufficiently large to be reliably measured (Oxenham, 2016). It might also be the case that
the detrimental effects of increased internal noise on AM and FM detection were
compensated by sub-clinical sensorineural hearing loss in our NHo subjects. Indeed, loss of
outer hair cells and subsequent perceptual magnification of temporal-envelope fluctuations
evoked by AM and FM at the output of cochlear filters (Moore et al.,1996) might have
counteracted the degradation in AM and FM coding caused by cochlear synaptopathy, leading
to apparently normal AM and FM detection thresholds despite increased neural variability at
more central stages. This explanation would be compatible with the slightly but significantly
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poorer-than-normal audiometric thresholds shown by our NHo subjects at 500 Hz (8.6 dB HL
on average for NHo subjects, compared to 6.2 dB for NHy subjects).

It is noteworthy that the current AM and FM detection thresholds were measured in
the presence of a modulation-noise masker. Target modulation rates were 2 and 20 Hz, and
the modulation noise had a modulation spectrum covering the 0-80 Hz range. AM and FM
detection thresholds increased (worsened) significantly with the standard deviation of the
modulation-noise masker. The absence of significant group effect on modulation-detection
thresholds measured in the presence of this modulation-noise masker indicates that
modulation masking in the AM and FM domains is not altered by age. Had the selectivity of
tuned modulation filters (such as those assumed by Dau et al. (1997) for AM detection) been
reduced for older subjects, the amount of modulation masking produced by the modulation-
noise masker should have increased, especially at the highest level of the variance of the
modulation noise. These data are consistent with modulation-masking data reported by
Takahashi and Bacon (1992) and Sek et al. (2015), showing comparable modulation-masking
patterns for young subjects with normal hearing or moderate hearing loss and older subjects
with mild or moderate hearing loss when a target sinusoidal AM was presented against a
masking sinusoidal AM. These findings are however inconsistent with brain-imaging (f-MRl)
data suggesting that temporal selectivity of neural units declines in the auditory cortex of
elderly human subjects (Erb et al., 2020). The discrepancy between the present
psychophysical data and these f-MRI data remains unexplained.

2. No effect of age on double-pass consistency

The goal of the present study was to test the hypothesis that ageing per se causes an
increase in internal noise for AM and FM detection using a double-pass paradigm. The idea
that ageing per se may cause an increase in neural variability is supported by vision studies
demonstrating that age-related losses in contrast and motion sensitivity are well accounted
for by higher internal noise (Allard et al., 2013; Arena et al., 2013; Yan et al., 2020). Our
investigation was especially motivated by the outcome of modelling studies of temporal
auditory processes: (1) studies based on perceptual models showing that age-related deficits
in AM and FM detection are successfully simulated by assuming that internal noise at the
output of temporal-modulation filters is increased for older subjects compared to younger
ones (Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017, 2018; Ewert et al., 2020); (2) a study based
on a phenomenological model of brainstem neural responses, demonstrating that the loss of
auditory-nerve fibers subsequent to cochlear synaptopathy causes an increase in neural
variability and alterations of temporal-modulation coding in cochlear-nucleus neurons
(Goodman et al., 2017). This investigation was also motivated by the outcome of
neurophysiological studies showing that spontaneous activity of cortical auditory neurons
increases with age in non-human primates (Ng and Recanzone, 2018; Recanzone, 2018), and
that cochlear synaptopathy causes random surges of hyper-synchronized activity in cortical
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neurons (Resnick and Polley, 2021).

We did not find any significant effect of group on double-pass consistency data for AM
and FM detection at both slow (2 Hz) and fast (20 Hz) rates, and at low and high levels of the
modulation-noise masker. An analysis based on infeerred internal noise levels (expressed in
units of external noise) using an SDT model yielded the same result. This outcome is not
consistent with the notion that ageing leads to an increase in neural variability in the
peripheral and central auditory structures involved in temporal-envelope and temporal fine-
structure processing. Again, it is important to note that the older subjects (aged between 40
and 62 years) who participated in the present study were younger than those (aged between
64 and 80 years) who participated in the study conducted by in Moore and Vinay (2019). Thus,
we cannot rule out that internal noise may actually increase beyond about 60-65 years of age.
A recent psychophysical study by Ponsot et al. (2020) explored auditory detection of spectro-
temporal modulations for 10 young normal-hearing subjects (21-37 years) and 7 older
subjects with moderate sensorineural hearing loss (59-67 years). The target stimulus had a
temporal-modulation rate of 7.1 Hz and a spectral modulation rate of 1 cycle/octave. Several
behavioral tasks were used, including a double-pass paradigm similar to the one used here.
The authors did not find any significant difference in double-pass consistency across groups,
providing additional evidence that internal noise for temporal-modulation coding may not be
affected by ageing (at least below 67 years). Alternatively, it may be the case that changes in
the variance of internal noise caused by ageing are too small to be reliably measured by the
double-pass paradigm when subjects are below 67 years. Once performance and agreement
scores derived from these studies are converted into internal noise levels, it became clear that
our measurements exposed a substantial amount of inter-individual variability within each
group, as can be seen in the histograms plotted in Fig. 5. Further work is therefore warranted
to explore ageing effects using alternative paradigms that may show better sensitivity to
internal noise (Allart et al., 2013; Vilidaite and Baker, 2016; Yan et al., 2020). Still, the present
findings suggest that at least part of the deficits in AM and FM detection reported by Wallaert
et al. (2016) for normal-hearing subjects aged between 47 and 66 years might not result from
a genuine increase in neural variability, as proposed by Wallaert et al. (2017, 2018). It is
possible that these deficits were partly caused by a decline in the general auditory ability to
perform any task, perhaps related to impoverished cognitive abilities such as processing
speed, attention or memory (Wingfield, 1996; Fillgrabe et al., 2015). Alternatively, but not
exclusively, they might be caused by systematic (that is, non-stochastic) perceptual distortions
of temporal-envelope and temporal fine-structure cues resulting from alterations of the
central temporal-coding mechanisms (e.g., Overton and Recanzone, 2016; Recanzone, 2018).
The latter may be modelled by altering certain aspects of modulation processing or decision
making (e.g., use of sub-optimal templates) in computational models of temporal-modulation
perception (e.g., Wallaert et al., 2017, 2018; Ewert et al., 2020).
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V. CONCLUSION

Detection thresholds and double-pass consistency were estimated for AM and FM
detection in a group of normal-hearing subjects aged between 40 and 62 years. AM and FM
stimuli were masked by AM and FM noise, respectively. The data collected over 24
experimental conditions (2 modulation types x 2 modulation rates x 2 levels of modulation
noise x 3 targeted d’ levels) were compared to those reported previously by Attia et al.
(Accepted) for a group of younger (18-20 years) normal-hearing subjects. AM and FM
detection thresholds and double-pass consistency data for AM and FM detection did not differ
significantly across groups. In addition, the variance of internal noise estimated from analyses
based on signal-detection theory did not differ significantly across groups.

Altogether, these results do not provide evidence that below about 60 years, neural
variability in peripheral and central structures of the auditory system increases with age. They

also corroborate the notion that temporal-modulation processing worsens only slightly with
increasing age, if at all, below 60 years.
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Chapitre IV:

Application du paradigme de double-
passe a la detection d’AM et de FM chez
des sujets normo-entendants jeunes et
malentendants ages

IV.1. No effect of sensorineural hearing loss on double-pass
consistency for amplitude- and frequency-modulation detection

IV.1.a. Résumeé

Sensorineural hearing loss alters detection of amplitude and frequency modulation (AM, FM).
If such changes result in part from increased internal noise in temporal envelope and fine-
structure coding, not only sensitivity but also response consistency should be affected by
hearing loss in modulation-detection tasks. These two aspects of behavior were estimated for
a group of normal-hearing subjects (18-30 years) and a group of older subjects (45-80 years)
with moderate sensorineural hearing loss, using 2-Hz sinusoidal AM or FM targets applied to
a 500-Hz pure-tone carrier. AM and FM targets were masked by AM and FM noise,
respectively. Each subject was tested at a sound-pressure level of 80 dB. Modulation-
detection thresholds were first measured using an adaptive, forced-choice procedure.
Double-pass consistency for modulation detection was then measured using a constant-
stimuli, forced-choice paradigm repeated twice with the same stimuli. Subjects were tested
at their individual modulation-detection threshold. Percent agreement of responses across
passes was used to estimate consistency. Modulation-detection thresholds were significantly
different across groups for FM only. Percent-agreement data for AM and FM were not
significantly different across groups. Taken together with modelling results, these findings
suggest that sensorineural hearing loss does not alter neural variability for temporal-
modulation detection.
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IV.1.b. Article

I. INTRODUCTION

Amplitude modulation (AM) and frequency modulation (FM) are two acoustic features
playing a crucial role in the auditory perception of speech, music and environmental sounds
(e.g., Zeng et al., 2005; Patil et al., 2012; Varnet et al., 2017; Thoret et al., 2020). These
features are generally assumed to be encoded as temporal-envelope cues and/or temporal
fine-structure cues in the early auditory system via fluctuations in the mean discharge rate of
auditory neurons and changes over time in the pattern of neural phase locking, respectively
(e.g., Moore and Sek, 1996; Joris et al., 2004; Paraouty et al., 2018).

Many studies indicate that sensorineural hearing loss has differential effects on AM
and FM sensitivity. While sensorineural hearing loss impairs - sometimes substantially - the
ability to detect FM (e.g., Lacher-Fougere and Demany, 1998; Moore and Skrodzka, 2002; Buss
et al., 2004; Strelcyk and Dau, 2009; Ernst and Moore, 2012; Johannesen et al., 2016; Kortlang
et al., 2016; Paraouty et al., 2016 ; Wallaert et al., 2018; Whiteford et al., 2020), it spares or
even improves the ability to detect AM, depending on whether AM-detection thresholds are
measured at equal sound-pressure levels (e.g., Bacon and Gleitman, 1992; Moore et al., 1992;
Moore and Glasberg, 2001; Grose et al., 2016; Sek et al., 2015; Schlittenlacher and Moore,
2016) or equal sensation levels (Bacon and Gleitman, 1992; Moore et al., 1992; Moore et al.,
1996; Fullgrabe et al., 2003; Wallaert et al., 2017) for normal-hearing and hearing-impaired
subjects.

The detrimental effect of sensorineural hearing loss on FM detection has been
interpreted in different ways and the debate is not entirely resolved (for a review, see Moore,
2014). It may result from (i) reduced conversion of FM into temporal-envelope cues at the
output of the cochlear filters, resulting from the loss of the active mechanism in the cochlea
and the consequent broadening of cochlear filters (e.g., Whiteford et al., 2020; however see
Wallaert et al., 2018; Moore et al., 2019; Attia et al., Accepted , for a different conclusion)
and/or (ii) a reduced ability to encode and/or use temporal-fine structure cues (Moore, 2008;
Ewert et al., 2020; Parthasarathy et al., 2020). Several explanations have been put forward for
this temporal fine-structure processing deficit (for a review, see Moore, 2014). It may be
caused by a mismatch between neural temporal-fine structure information and the place on
the basilar membrane that would “normally” respond to that information (Henry et al., 2016,
2019; Parida and Heinz, 2021), or more speculatively by changes in the relative phase of
response at different points along the basilar membrane (Ruggero, 1994), which would disrupt
central mechanisms decoding temporal fine-structure cues based on correlation of the
outputs of adjacent places (Shamma, 1985; Carney et al., 2002). The beneficial effect of
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sensorineural hearing loss on AM detection has been interpreted as resulting from either: (i)
The loss of fast-acting amplitude compression in the cochlea as a consequence of damage to
the active mechanism (i.e., a loss of function of outer hair cells) and the subsequent perceptual
magnification of temporal-envelope cues (Moore et al., 1992; Moore et al., 1996; Wallaert et
al., 2017; Jennings et al., 2018) and/or (ii) enhanced neural phase locking to temporal-
envelope cues in auditory-nerve fibers (Kale and Heinz, 2010, 2012), an effect possibly
resulting from changes in short-term neural adaptation (Scheidt et al., 2010).

Modelling studies aiming to simulate detection of sinusoidal AM and FM and
discrimination of complex AM and FM patterns suggest that in addition to the systematic (i.e.,
deterministic) deficits listed above, the variance of “internal noise” - that is sources of neural
variability located along the auditory pathway (Javel and Viemeister, 2000; Faisal et al., 2008;
Amitay et al., 2013) - may increase because of cochlear damage (Derleth et al., 2001; lves et
al., 2014; Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017, 2018; Ewert et al., 2020) and contribute
to the specific pattern of AM and FM sensitivity found in hearing-impaired people. Four
studies conducted with the same experimental paradigm, the same stimuli and different
model structures indicate that the increase of the variance of internal-noise sources caused
by cochlear damage may be substantial (e.g., Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017, 2018;
Ewert et al., 2020). In these models, internal noise was implemented as additive and
multiplicative noise sources decreasing the fidelity of temporal-envelope and temporal fine-
structure coding. For FM detection, an increase in neural variability in the auditory structures
responsible for temporal fine-structure coding may explain why FM sensitivity worsens for
hearing-impaired subjects (Ewert et al., 2020).For AM detection, an increase in neural
variability in the auditory structures responsible for temporal-envelope coding may
counteract the beneficial effect of the loss of fast-acting amplitude compression in the cochlea
on AM detection, that otherwise would be too good (Wallaert et al., 2017, 2018).

In line with the notion that cochlear damage may cause an increase in internal noise,
some hearing-impaired subjects report pure tones as sounding noise-like, and unmodulated
tones appear to fluctuate (Huss and Moore, 2005a,b; Moore and Vinay, 2009). The noisy and
fluctuating character of the auditory percept of unmodulated carriers may contribute to the
alteration in AM and FM sensitivity found in hearing-impaired subjects. Several hypotheses
can be put forward as to the origin of this increase in neural variability following cochlear
damage. First, it may result from central alterations such as changes in neural excitation and
inhibition at the level of the primary auditory cortex. Part of these central changes may be
related to peripheral changes such as those caused by cochlear synaptopathy, the loss of
synapses between hair cells and auditory-nerve fibers, and subsequent neural de-
afferentation (Kujawa and Liberman, 2009). Consistent with this hypothesis,
neurophysiological studies conducted with guinea pigs, cats and mice show that noise or tone
exposure (Basura et al., 2015; Seki and Eggermont, 2003; Eggermont, 2017) or
pharmacologically-induced cochlear synaptopathy (Resnick and Polley, 2021) result in
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increased spontaneous firing rates and random surges of hyper-synchronized activity in
cortical neurons. Second, a modelling study by Goodman et al. (2017) showed that massive
loss of auditory-nerve fibers should cause an increase in neural variability at the low brainstem
level (the cochlear nucleus), suggesting that cochlear synaptopathy may also yield an increase
in internal noise in more peripheral auditory structures. It is noteworthy that the hearing-
impaired subjects who participated in the studies conducted by Paraouty et al. (2016),
Wallaert et al. (2017, 2018) and Ewert et al. (2020) were older than their normal-hearing
controls (the age of hearing-impaired subjects ranged between 45 and 67 years). Ageing per
se is also associated with cochlear synaptopathy (Sergeyenko et al., 2013; Viana et al., 2015;
Wu et al., 2019) and central changes (e.g., Frisina, 2009), part of which may be related to
peripheral changes, such as those caused by cochlear synaptopathy. As in the case of cochlear
damage, spontaneous activity of cortical neurons increases with age in non-human animals,
presumably because of an age-related imbalance of neural excitation and inhibition in the
auditory cortex (Ng and Recanzone, 2018; Recanzone, 2018). Thus, the association of cochlear
damage with ageing as in the case of presbycusis - the age-related sensorineural hearing loss
- may explain why internal noise had to be increased substantially in simulation studies
attempting to account for AM and FM detection thresholds for (relatively) old hearing-
impaired subjects (Ewert et al., 2020; Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2017, 2018).

Still, it is possible that the abnormal detection and discrimination capacities found in
hearing-impaired subjects only resulted from alterations of (deterministic) temporal-
modulation coding mechanisms rather than from a genuine increase in neural variability at
peripheral and/or central stages of the auditory system. The goal of the present study is to
test the hypothesis that sensorineural hearing loss causes an increase in internal noise for AM
and FM detection. Moore et al. (2019b) developed a psychophysical paradigm that may be
used to assess the perceptual consequences of increased internal noise on modulation
processing. This paradigm measured the ability of human subjects to discriminate regular 8-
Hz sinusoidal AM from AM that had the same mean AM rate but was irregular in AM depth
and AM rate. The amount of irregularity was varied to determine a threshold called “envelope-
regularity discrimination” (ERD) thresholds. Moore et al. (2019b) reasoned that regular AM
should sound irregular if the auditory system is noisy, and this - in turn - should yield higher
(poorer) ERD thresholds. In other words, for subjects with higher internal noise, the amount
of irregularity in the stimulus should be higher to overcome the effects of the irregularity in
the internal representation of the temporal envelope caused by increased internal noise.
Moore and Vinay (2019b) measured ERD thresholds for normal-hearing subjects aged
between 20 and 27 years and older normal-hearing subjects aged between 64 and 80 years.
Consistent with the idea that age is associated with increased internal noise in the modulation
domain, the older subjects showed poorer ERD thresholds than the younger subjects.

Here, an alternative approach is proposed to explore the impact of cochlear damage
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combined with ageing on internal noise for both temporal-envelope and temporal-fine
structure coding. This approach relies on the idea that internal noise does not only limit
sensitivity; it also limits consistency in auditory judgments. In other words, for a given stimulus
and a given task, a high level of internal noise is expected to cause more variable responses
from trial to trial and a decrease in the consistency of the subjects’ responses. The “double-
pass” method (Green, 1964) is a psychophysical paradigm aiming at estimating the
consistency of subjects’ responses from the agreement of individual responses between two
trials using identical stimuli. Estimates of the variance of internal noise can then be obtained
via simulations of models based on signal-detection theory (SDT, Green, 1964; Spiegel and
Green, 1981) or models of temporal-modulation processing by the human auditory system
(Attia et al., Accepted). In two companion studies (Attia et al., Accepted; Attia et al.,
submitted), the double-pass paradigm was applied to slow (2 Hz) and fast (20 Hz) AM and FM
detection for a group of young normal-hearing subjects (aged between 18 and 30 years) and
a group of older normal-hearing subjects (aged between 40 and 62 years). Double-pass
consistency data and estimates of internal noise were not significantly different across groups,
providing no evidence that neural variability is affected by ageing per se below about 60 years.
The present study tested the hypothesis that double-pass consistency will be poorer - and
thus internal noise is stronger - for a group of hearing-impaired subjects compared to a group
of younger normal-hearing subjects, because of increased neural variability in the auditory
structures involved in AM and FM coding. In the main experiment, double-pass consistency
was assessed in these subjects for sinusoidal AM and FM detection using a relatively slow (2-
Hz) modulation rate, a low (500 Hz) carrier frequency and a bandpass (AM or FM) noise
masker. To estimate double-pass consistency for modulation detection, a 2-interval, 2-
alternative forced-choice (21, 2AFC) detection-in-noise task was run twice with identical
sequences of modulation noise in the two successive passes. Modulation noises used for AM
and FM detection are generated in the AM and FM domains, respectively. A single level of the
variance of modulation noise was used for each type of noise. All subjects were tested at their
individual modulation-detection threshold as measured in a setup experiment. Analyses of
double-pass data (i.e., percent agreement scores) based on signal-detection theory were then
conducted to estimate the variance of internal noise in each experimental condition and for
each group of subjects (Green, 1964; Spiegel and Green, 1981; Ponsot et al., 2021).
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Il. METHODS

A. Participants

Nineteen young normal-hearing subjects (referred to as NHy subjects) aged between 18 and
30 years (mean=23 years; standard deviation (SD)=4 years) and ten older hearing-impaired
subjects (referred to as Hlo subjects) aged between 45 and 80 years (mean=65 years; SD=9
years) participated. All NHy listeners were recruited via classified ads. in public places (Rennes,
France). Hlo subjects were recruited from the database of a hearing-care devices laboratory
(Rennes) and from the database of the ENT clinic at Institut Arthur Verne (Paris, France).
Participants with any of the following were excluded: psychiatric or attentional disorders,
acoustic trauma, Méniere’s disease, severe tinnitus, middle/external ear damage, or
conductive hearing loss (asymmetry between the two ears >15 dB hearing level (HL) at
audiometric frequencies between 0.75 and 1.5 kHz). Differences between air- and bone-
conduction thresholds ranged from 0 to 10 dB HL across Hlo subjects, indicating that the
hearing loss was of sensory origin. One NHy subject was excluded from this study because
he/she could not complete the experiments. Five Hlo subjects were excluded because they
failed at the performing the adaptive task (n=3) or because they could not participate anymore
in the experiments because of the Covid-19 pandemic that occurred in 2020 (n=2).
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Figure 1. Pure-tone audiometric thresholds (mean and individual data) for the right ear for the 19
NHy (left panel) and 10 Hlo subjects (right panel). Error bars indicate * 1 standard deviation of the
mean.
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The pure-tone audiogram was initially assessed at octave frequencies between 0.25
and 8 kHz using an Otosuite audiometer manufactured in Denmark equipped with supra-aural
TDH39 headphones. Based on pure-tone audiometry, the hearing of NHy subjects was
classified as normal below 4 kHz for both ears (Goodman, 1965) and symmetric below 8 kHz.
All NHy subjects had audiometric thresholds lower than or equal to 20 dB HL between 0.25
and 2 kHz in each ear, and the difference between audiometric thresholds measured in the
left and right ears was lower than 10 dB HL between 0.25 and 8 kHz. All subjects were tested
in their right ear. Pure-tone average (PTA) estimates calculated for audiometric frequencies
between 0.5 and 4 kHz for each individual Hlo subject ranged between 30 and 51 dB HL (mean
PTA=42 dB HL; SD=7 dB) for the right ear.

Pure-tone audiometric thresholds (mean and individual data) for the right ear are
shown in the left and right panels of Fig. 1 for the 19 NHy and 10 Hlo subjects, respectively.
The audiometric thresholds at 0.5 kHz in the right ear ranged between 0 and 20 dB HL
(mean=10 dB HL; SD=5 dB) for NHy subjects, and between 10 and 55 dB HL (mean=36 dB HL;
SD=12 dB) for Hlo subjects. Audiometric thresholds were significantly higher (that is, poorer)
for Hlo subjects than for NHy subjects, as shown by a Welch t-test (an adaption of the Student
t-test to compare two groups with different sizes) conducted on audiometric thresholds at 0.5
kHz for NHy and Hlo groups [t(11)=6.6; p<0.05]. A Welch t-test conducted on PTAs also showed
a significant difference between NHy and Hlo groups [t(10)=12.7; p<0.05].

NHy and Hlo subjects were tested in the same conditions (except for the last three Hlo
subjects who participated in this study because of the covid-19 pandemic). All subjects were
fully informed about the purpose and the conditions of the study and provided written
consent. All subjects were paid 10 Euros per hour to participate in this study. This study was
approved by the local ethical committee at Paris University (CERES, N° IRB: 20143200001072).

B. Stimuli

All stimuli were generated digitally at a sampling rate of 44.1 kHz using the MATLAB
environment (Mathworks, release 2017 b). They were presented to the right ear of each
participant at 80 dB SPL using an external soundcard (Audioengine D3, 24-bit resolution) and
delivered via Beyerdynamic DT 770 pro 250 Ohms headphone monaurally (right ear)
calibrated beforehand with an artificial ear (4153 6-cc coupler, IEC standard-60318-1). Most
experiments were conducted in an IAC double-wall soundproof booth and levels between
0.125 and 4 k Hz were calibrated using a Bruel & Kjaer 2250 sound-level meter. For the last
three Hlo subjects who participated in this study, tests were performed in a quiet cabin used
for speech and hearing therapy.

The whole experimental session was divided into two successive phases referred to as setup
and main experiments. Both experiments consisted of AM and FM detection tasks based on a
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2 interval, 2 alternative forced-choice (2IAFC) paradigm. During the setup experiment, AM and
FM detection thresholds were measured for each subject using an adaptive procedure. During
the main experiment, detection performance and double-pass consistency for AM and FM
detection were measured for each subject tested at his/her own AM or FM detection
thresholds using a constant-stimuli procedure. In both experiments, each trial was divided
into two successive observation intervals separated by a silent inter-stimulus interval (ISI). The
target and comparison stimuli were presented in a random order in the two successive
observation intervals. The duration of each stimulus was 1 sec. The duration of the ISI was 400
ms. All stimuli were modulated in amplitude or in frequency by a modulation noise (a white
Gaussian noise filtered between 1 and 40 Hz in the AM or FM domain)!.More precisely, the
modulation noise was generated by filtering a 1-sec Gaussian white noise n(¢) with zero mean
between 1 and 40 Hz using a 4"-order Butterworth filter. The standard deviation of the

modulation noise, 0 ext , was set 0.07 stimulus units [modulation-depth units (m.d.u.) for
AM,FM

the AM noise, or modulation-index units (m.i.u.) for the FM noise]. The target signal was
sinusoidal AM or FM at a fixed rate of 2 Hz that was added to the modulation-noise masker
before being applied to the 500-Hz pure-tone carrier. A 100-ms raised-cosine ramp was
applied to the beginning and the end of each stimulus. All stimuli were normalized in terms of
their root-mean-square (RMS) power.

L In this last study, we divided by half the bandwidth of the external noise to avoid that the internal
representation of this external noise (and more precisely, its internal/perceived modulation spectrum)
differs between NHy and Hlo subjects due to differences in cochlear frequency selectivity. Indeed, Hlo
subjects have wider cochlear filters than NHy subjects (in the present case, their cochlear filters are
probably 1.5 to 2 times wider than those of NHy subjects). Consequently, the faster modulation
components of the external noise are less attenuated in Hlo subjects than in NHy subjects. An external
modulation noise ranging between 0.5 and 80 Hz produces sidebands in the audio-frequency domain
with the highest frequency components being +/- 80 Hz compared to 500 Hz. The total bandwidth of
the sound modulated by this external noise reaches 160 Hz (2x80 Hz).However, the equivalent
rectangular bandwidth (ERB) of the cochlear filter centered at 500 Hz is approximately 80 Hz at a
moderate level of stimulation in NHy subjects. Temporal modulations above 40 Hz (half the ERB at 500
Hz) are therefore attenuated by this cochlear filter. These fast modulations should be less attenuated
in Hlo subjects because the ERB of the cochlear filter tuned to 500 Hz can be as high as 160 Hz in some
Hlo subjects. For this reason, the bandwidth of the external noise was reduced to about 40 Hz in this
last study.

215



-
N
T

-

o
©

Magnitude , (s.u.)

Log spectrum (dB)

MagnitudeFM (s.u.)
o
o o

'
-
'

)
[
T

1

001 002 003 004 005 006 007 008 0.09 2 4 8 16 32 64 128
Time (s) Modulation frequency (Hz)

Figure 2. Left panels: Time course of instantaneous amplitude of the 2-Hz sinusoidal AM (top panel)
and FM (bottom panel) target. Modulators were obtained for independent samples of modulation

noise. The standard deviation of the masker, ¢ ext , was set to two values: 0 and 0.07 units (m.d.u.
AM,FM

or m.i.u.). Right panel: Long-term power spectrum of modulation noise with a standard deviation set
to 0.07 units. Modulation spectra were averaged over 100 (1-sec long) samples.

The comparison stimuli (Cam or Cem) were sinusoidal carriers (with a frequency fc= 500 Hz)
whose instantaneous amplitude or frequency was modulated using the bandpass noise
masker, n(t). The target stimuli (Tam or Tem) were sinusoidal carriers (with a frequency f.= 500
Hz) whose instantaneous amplitude or frequency were modulated by the sum of a sinusoidal
signal and the bandpass noise masker, n(t). The sinusoidal signal had a rate f» of 2 Hz and
modulation index m for AM stimuli or B = A f/f,, for FM stimuli.

Equation [1] describes the target stimulus Tam (t):

Ty (t) = [1+ msin(2nuf,,t + @AM)+Uixt n(t)]sin 2nf.t+p.) [1]
M

Equation [2] describes the comparison stimulus Cawm (t):

Cym(t) = [1+aixtn(t)]sin(2nfct + @) [2]
M

Equation [3] describes the target stimulus Ty (t):

Try (t) = sin [27f .t +@ .+ Bsin 27 fit+@ ey )+Textn(t)] [3]
FM
Equation [4] describes the comparison stimulus Crum (t):

CFM(t) = sin[anCt + Pc + O'extn(t)] [4]
FM

216



where ¢ is time expressed in seconds (s), m is the AM depth (ranging between 0 and 1) of the
AM target signal, B = A f/f,, where A f is the frequency excursion of the FM target signal
expressed in Hz, f,, is the modulation rate of the target signal expressed in Hz (2 Hz), ¢,,, and
@, are the starting phases of the AM target signal and the carrier, respectively. ¢,,, and ¢,
were randomly and independently chosen (between 0 and 27 radians) for each stimulus in
the setup experiment (measure of AM-detection thresholds) and in the first pass of the main
experiment (measure of double-pass consistency for AM detection). ¢y and ¢, are the
starting phases of the FM target signal and the carrier, respectively. @ry and ¢, were
randomly and independently chosen (between 0 and 2m radians) for each stimulus in the
setup experiment (measure of FM-detection thresholds) and in the first pass of the main
experiment (measure of double-pass consistency for FM detection). For both AM- and FM-
detection tasks, the modulation-noise masker, n(t), was refreshed between intervals and trials
in the setup experiment, and in the first pass of the main experiment. The modulation-noise
maskers used in the second pass of the main experiment were identical to those used in the
first pass of the main experiment (in corresponding trials). Modulation-noise maskers were
different across subjects.

Figure 2 shows the time course of instantaneous amplitude of 2-Hz AM and FM target
modulators and the long-term average spectrum of the modulation noise used in the
experiments. Modulators and log spectrum were obtained for 100 independent, 1-sec long
independent samples of modulation noise. The left panels illustrate the corruption caused by
the modulation noise on the target sinusoidal modulators in the temporal domain. The right
panel shows that the modulation power of the modulation noise used in the experiments
drops above 40 Hz.

lll. PROCEDURE

The setup and main experiments were completed in the same order for each subject: In the
setup experiment, an adaptive staircase was used to measure individual AM and FM detection
thresholds corresponding to three levels of performance: 64 % (d’=0.5), 76 % (d’=1), and 84 %
(d’=1.5) correct detection. In the main-experiment, a double-pass consistency task was used
to measure the percentage of agreement for the same detection tasks at a fixed level of
performance based on individual modulation-detection thresholds measured in the setup
experiment. The whole series of experiments was based on one hour per session with three
sessions spread out over a 1-2 week period for each subject. For each task and for each trial,
the subject was instructed to choose the interval containing the target sinusoidal AM or FM.

Each subject was tested for the following 6 conditions: two types of modulation (AM
vs. FM) and three levels of (targeted) performance: 64 % (d’=0.5), 76 % (d’=1), and 84 %
(d’=1.5) correct detection. The individual AM and FM detection thresholds were then used to
set the modulation strength (i.e., the modulation depth or frequency excursion, respectively)
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of the target signals in the subsequent double-pass experiments. Hence, the AM and FM
detection tasks in the double-pass consistency paradigm were performed at same level of
difficulty.

The double-pass consistency task was conducted with the purpose of estimating
percent agreement in the subjects’ responses for corresponding trials in two passes. Percent-
correct detection was also calculated across the two passes for each subject.

1. Setup experiment: Detection thresholds

AM detection thresholds (modulation depth, m) and FM detection thresholds (frequency
excursion, A f ) were first measured for each subject with adaptive staircases that attempted
to converge on 64 % (d’=0.5), 76 % (d’=1) and 84 % (d’=1.5) correct detection using a 2I, 2AFC
paradigm and a weighted 1-up, 1-down method (Garcia-Pérez, 1998).

Each block consisted of a variable number of trials. Each trial was divided into two
successive observation intervals containing the target and comparison stimuli, presented in
random order. The bandpass noise masker was refreshed for each interval and trial. Each
observation interval was marked by a red light on the computer screen that was synchronized
with stimulus’ presentation. Subjects were instructed to report the observation interval
containing the target stimulus. Visual feedback as to the correct answer was given to the
subject after each trial. The dependent variables for these measures were the modulation
depth m for the AM detection task and the frequency excursion A f for the FM detection task.
At the beginning of each staircase, the modulation strength of AM and FM targets was set to
a supra-threshold level: The AM target was presented at a modulation depth of 0.8 (-2 dB
when expressed as 20logm) and the FM target was presented at a frequency excursion of 8
Hz. Before the first four reversals, the tracking variable (the modulation strength of AM and
FM targets) changed by a step (a factor) up of 4 after a wrong response and by a step (a factor)
down of 2 after a correct response. The tracking variable then changed with the 1-down 1-up
rule up to sixteen reversals, using different steps to reach 64 %, 76 %; and 86 % of correct
responses (Garcia-Pérez, 1998). Twenty reversals were performed for each series of measures
and the mean threshold was taken as the geometric mean of the tracking variable at the last
sixteen reversals. The order of the conditions was randomized across runs.

AM- and FM-detection thresholds at 2 Hz were first measured once in the absence of
any modulation-noise masker in order to familiarize subjects with the detection tasks. AM and
FM detection thresholds were then measured three times in each condition (i.e., six
staircases). Three measures of detection threshold were thus carried out in each experimental
condition and the final detection threshold for each condition was taken as the mean of these
three estimates.
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2. Main experiment: Double-pass consistency

The consistency of subjects’ responses was then measured in each experimental condition
and for each subject using the double-pass paradigm (Green, 1964; Hasan et al., 2012; Vilidaite
and Baker, 2016). Here, AM and FM detection were measured using a 2I, 2AFC paradigm with
constant stimuli. In total, each subject was tested over 2x100=200 trials in each condition (AM
or FM; modulation rate of 2 Hz; modulation-noise masker with a standard deviation of 0.07
units (m.d.u. or m.i.u. for AM and FM, respectively); the target modulation strength was set
to the mean individual detection threshold corresponding to d’ 0.5, 1 or 1.5, as assessed in
the setup experiment). In other words, each subject was run twice with identical stimuli,
making two “passes” of 100 trials in each condition. Unlike Attia et al. (Accepted), the
presentation order of the target and comparison stimuli was fixed across the two passes for
each trial. The 6 experimental conditions were tested in random order. Thus, 1200 trials were
run per subject. These 1200 trials were split into one series of double-pass experiments in
which all 6 conditions were completed all at once. The second pass was conducted after a 10-
min break. Short breaks were given to subjects if they needed it in the middle of the first pass
and the middle of the second pass. Double-pass testing lasted about 40 min. Each block
therefore consisted of 600 trials. Five training trials where modulation targets were presented
at a modulation strength yielding a d’ of 3 were inserted at the beginning of each block to
familiarize the subjects with the task and stimuli. For each block, each trial was divided into
two successive observation intervals containing the target and comparison stimuli, presented
in random order. Each observation interval was marked by a red light on the computer screen
that was synchronized with stimulus’ presentation. Subjects were instructed to report the
observation interval containing the target stimulus. Subjects were not given any visual
feedback after each trial, except for the first five training trials. Subjects’ responses to these
training trials were not taken into consideration in the assessment of double-pass consistency
and percent-correct detection. For each trial, the two possible responses (“interval 1” and
“interval 2”) were shown by two boxes on the computer screen. To limit any mistakes caused
by reduced motor capacities (e.g., limited hand mobility), the Hlo subjects gave their
responses by pointing to the appropriate box on the screen, and the experimenter provided
the response using the computer mouse.

For each condition, double-pass consistency was calculated as the percentage of
agreement (PA) between the subjects’ responses to corresponding trials within the first and
the second pass. The accuracy of responses was also calculated as the percentage of correct
responses (PC) over the 200 trials [100 trials (pass 1) +100 trials (pass 2)] corresponding to a
given condition.
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IV. RESULTS
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Figure 3. Individual modulation-detection thresholds of NHy and Hlo subjects. Left panel: AM
detection thresholds; right panel: FM detection thresholds. For each panel, detection thresholds are
shown for each level of sensitivity targeted by the adaptive procedure (red: d’=0.5; blue: d’=1; green:
d’=1.5). On each box, horizontal lines indicate the median threshold; boxes span the 25%-75%
percentiles and vertical lines span the minimum and maximum thresholds.

The individual AM- and FM-detection thresholds for the NHy and Hlo subjects are plotted in
the left and right panels of Fig. 3, respectively. For each panel, detection thresholds are shown
for each level of sensitivity targeted by the adaptive procedure (red: d’=0.5; blue: d’=1; green:
d’=1.5).

Statistical analyses of modulation-detection thresholds and PA and PC scores for AM
and FM detection tasks were conducted using linear mixed-effect models with R (R Core Team
Version 4.0.2). These mixed-effect linear regressions were obtained using the Ime 4 library.
One model was run per dependent variable. These four models included: i) AM-detection
thresholds; ii) FM-detection thresholds; iii) PA scores and iv) PC scores as dependent variables.
Targeted sensitivity level (d’ of 0.5, 1 or 1.5) and Group (NHy or Hlo) were fixed effects for
modulation-detection thresholds analyses. The modulation-type factor (AM or FM) was
introduced in models used to assess significant effects for double-pass consistency data only.
Subjects were included as a random factor and more specifically as a random intercept. All
fixed variables were contrast coded.

A log transformation was applied to AM and FM detection thresholds and an arcsine
transformation was applied to PA and PC scores. Linear mixed-model assumptions were
validated using graphic diagnostic tools (i- residuals followed a normal distribution; ii-random
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effects followed a multivariate normal distribution and iii- residual variance was
homogenous). Significance level was assessed using type IIl ANOVAS with alpha set at 0.05.
Data sets consisted of 29 subjects with 87 observations (3 observations per subject per
modulation type condition) for adaptive tasks, and of 174 observations (6 observations per
subject) for the double-pass consistency task.

1. AM-detection thresholds

As expected, the statistical conducted on AM-detection thresholds showed a significant main
effect of targeted sensitivity level [B=5.5; SE=5.5; y?(2) =173; p<0.0001]. However, there was
no significant main effect of Group [$=0.5; standard error (SE)=1.1; y?(2) =1.5; p=0.2] and no
significant interaction between Group and targeted sensitivity level. Consistent with previous
studies assessing AM-detection thresholds for normal-hearing and hearing-impaired subjects
tested at the same SPL, the current study showed that AM sensitivity was not significantly
affected by sensorineural hearing loss and ageing.

2. FM-detection thresholds

The analysis conducted on FM-detection thresholds revealed : i) A significant main effect of
Group [B=14.1; SE=3.9; x?(1) =12.5; p<0.001], indicating that FM-detection thresholds were
significantly higher (poorer) for Hlo subjects than for NHy subjects (Hlo detection thresholds
being a factor 2.2 higher on average than NHy thresholds); ii) as expected, a significant main
effect of targeted sensitivity level [B=8.6; SE=1.1; x?(2) =128.1; p<0.0001]. In line with
previous studies comparing FM-detection thresholds for normal-hearing and hearing-
impaired subjects tested at the same SPL or the same sensation level, the current study
showed that FM sensitivity was significantly impaired by sensorineural hearing loss combined
with ageing.
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Figure 4. Performance versus consistency curves showing percent correct (PC) and percent
agreement (PA) data for each subject (closed symbols: NHy subjects; open symbols : Hlo subjects).
For each panel, the individual data are shown for each level of sensitivity targeted by the initial
adaptive procedure (red: targeted d’=0.5; blue: targeted d’=1; green: targeted d’=1.5).

3. Percent-agreement data

Figure 4 shows the double-pass consistency (PA) and PC data for each NHy (filled
circles) and Hlo (open circles) subject. The left and right panels show AM and FM data,
respectively. For each panel, the individual NHy and Hlo data are shown for each level of

sensitivity targeted by the initial adaptive procedure (red: targeted d’=0.5; blue: targeted d'=1;
green: targeted d’'=1.5).

All subjects could perform the adaptive task in the AM-and FM-detection experiments.
For all experimental conditions, a positive correlation was found between PA and PC data: As
expected, higher detection performance was associated with higher double-pass consistency
(Bravais-Pearson r; (0.7 < r <0.9) for NHy and Hlo subjects).

For the PA scores there was: i) no significant main effect of Group [3=2.70; SE=3.88; x2(1)
=0.48; p=0.49]; i) a significant main effect of targeted sensitivity level [B=14.5; SE=3.49; y2(2)
=29.31; p<0.0001]; iii) no significant main effect of modulation type [B=1.1; SE=3.49;
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x2(1)=0.099; p=0.75]; iv) no significant interactions between fixed effects (Group, sensitivity
level, modulation type).

4. Percent-correct data

For the PC scores there was: i) no significant main effect of Group [B=4.97; SE=3.23; x?(1)
=2.36; p=0.12]; ii) a significant main effect of targeted sensitivity level with different slopes for
d’ of 1 [B=14.25; SE=2.77; x%(1) =48.31; p<0.0001] and for d’ of 1.5 [P=18.40; SE=2.77; x%(1)
=48.31; p<0.0001]; iii) No significant main effect of modulation type [B=1.9; SE=2.7; x?2(1)
=0.49; p=0.5]; iv) no significant interactions between fixed effects (all p>0.05).

5. Assessment of internal noise

We also converted our measurements of performance and agreement into values of
internal noise using a SDT model (Green, 1964; Burgess and Colborne, 1988). We followed the
established procedure where the internal-to-external noise ratio is inferred from a typical SDT
model fitted to the percentage of correct responses and percentage of agreement obtained
across repeated presentation of the same trials (for a detailed description of this inference
procedure, the reader is invited to refer to previous studies, e.g., Joosten and Neri, 2012).
Here, the model assumes no response bias, a choice justified by the fact that the influence of
response bias on our measurements, if any, was controlled by the randomization of the
observation intervals across the two passes (see Procedure).

We first averaged the percent agreement and percent correct values over the three
levels of targeted d’ (0.5, 1 and 1.5) so that, for each individual and modulation type (AM/FM),
estimates of internal noise were based on the repetition of 300 trials, which corresponds to
the minimal resolution required for comparison across groups/conditions (Hasan et al., 2012).
We followed this procedure to infer internal noise values for all these conditions, but only
values that fell within the interpretable range [0.2; 5] returned by the SDT model (Neri, 2010)
were kept for subsequent analyses. Overall, this approach allowed us to infer plausible
internal noise values for 67% of our dataset.
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Figure 5. Distribution of internal noise values for AM and FM for the two groups of subjects tested
(black color: NHy subjects; red color: Hlo subjects) inferred from percent correct and percent
agreement data collected. Vertical lines show the corresponding median value of each distribution.

Figure 5 plots the distributions of internal noise estimates for AM and FM for the two
groups. Internal noise values were very similar for AM and FM for both groups, with median
values varying within a very narrow range ([1.8 — 2.1] units of ext. noise), consistent with the
range observed for other low-level auditory psychophysical tasks (Neri, 2010; Ponsot et al.,
2021). Wilcoxon rank-sum tests showed no significant differences between groups for both
AM and FM conditions (p >.1).

V. DISCUSSION
1. Differential effects of hearing loss on masked AM and FM detection

Modulation-detection thresholds were measured for slow sinusoidal AM or FM in the
presence of a bandpass AM or FM noise masker, respectively, for two groups of subjects:
young normal-hearing and older hearing-impaired subjects. We did not find any significant
effect of group on AM-detection thresholds. This finding is consistent with the outcome of
previous studies assessing AM sensitivity for normal-hearing and hearing-impaired subjects
tested at the same SPL (e.g., Bacon and Gleitman, 1992; Moore et al., 1992; Moore and
Glasberg, 2001; Sek et al., 2015; Grose et al., 2016; Schlittenlacher and Moore, 2016).
Although these studies did not use a bandpass AM noise masker as here, some of them
measured AM sensitivity using AM targets masked by a sinusoidal AM (Sek et al., 2015) or
applied sinusoidal AM targets to noise carriers (e.g., Bacon and Gleitman, 1992; Moore et al.,
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1992), the intrinsic envelope fluctuations of the noise carrier at the output of the cochlear
filters therefore acting as a bandpass AM masker (Dau et al., 1997). Our hearing-impaired
subjects were much older (age ranged between 45 and 80 years) than our normal-hearing
controls (age range 18 to 30 years). Some studies indicate that ageing per se might spare
masked and unmasked AM sensitivity (Attia et al., submitted; Schoof and Rosen, 2014;
Paraouty et al., 2016; Grose et al., 2019). Still, other studies show that ageing is associated
with a mild, though significant degradation in AM sensitivity (Takahashi and Bacon, 1992; He
et al., 2008; Flllgrabe et al., 2015; Wallaert et al., 2016), AM-detection thresholds increasing
with age at a rate of about 0.1-1.5 dB per age decade at high presentation levels (Carcagno
and Plack, 2020). The detrimental effect of suprathreshold deficits caused by age on AM
sensitivity - if present - was probably compensated by loss of fast-acting amplitude
compression in the cochlea as a consequence of damage to the active mechanism and the
subsequent perceptual magnification of temporal-envelope cues.

This is, to our knowledge, the first study assessing the effects of sensorineural hearing
loss on FM-detection thresholds measured in the presence of an FM noise. Our results indicate
that FM-detection thresholds were significantly elevated for hearing-impaired subjects
compared to normal-hearing subjects. This result is consistent with the outcome of many
studies assessing FM sensitivity for unmasked FM targets or FM targets masked by sinusoidal
AM for subjects with sensorineural hearing loss (e.g., Lacher-Fougere and Demany, 1998;
Moore and Skrodzka, 2002; Buss et al., 2004; Strelcyk and Dau, 2009; Ernst and Moore, 2012;
Johannesen et al., 2016; Kortlang et al., 2016; Paraouty et al., 2016; Wallaert et al., 2018;
Whiteford et al., 2020). Our hearing-impaired subjects being much older than our normal-
hearing controls, it cannot be excluded that part of this FM-detection deficit might arise
because of supra-thresholds deficits caused by ageing per se, as shown by previous studies
comparing young and older subjects with normal hearing (He et al., 2007; Grose and Mamo,
2012; Wallaert et al., 2016; Whiteford et al., 2017; however see Attia et al. (submitted)
showing that ageing per se does not alter masked FM detection thresholds measured in the
same conditions as in here).

Overall, the present data indicate that sensorineural hearing loss combined with
ageing has differential effects on masked AM and FM sensitivity measured at a slow (2 Hz)
modulation rate in the presence of a modulation noise: Sensorineural hearing loss combined
with ageing degrades FM sensitivity while sparing AM sensitivity.

2. No effect of hearing loss on double-pass consistency

We did not find any significant effect of group on double-pass consistency data and
estimates of internal noise for AM and FM detection. These findings are not consistent with
the notion that sensorineural hearing loss associated with ageing yields an increase in internal
noise, that is increased neural variability in the peripheral and central auditory structures
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playing a role in AM and FM perception. A small cohort of hearing-impaired subjects (n=10)
with audiometric thresholds ranging between 15 and 40 dB HL at 500 Hz (mean=35 dB HL)
was included in the present study (9 out of 10 subjects had audiometric thresholds > 30 dB HL
at 500 Hz). Thus, it cannot be excluded that changes in the variance of internal noise caused
by cochlear damage are too small to be reliably measured by the double-pass paradigm when
subjects have mild-moderate hearing loss at the tested (audio) frequency, and that internal
noise may increase for hearing losses greater than 35-40 dB HL. Further work is therefore
warranted to explore effects of cochlear damage using a larger cohort of subjects with more
severe sensorineural hearing loss. Still, the present findings suggest that at least part of the
alterations in AM and FM detection reported by Wallaert et al. (2017, 2018) for a group of 12
subjects (aged 50-64 years) showing moderate hearing loss (mean audiometric threshold: 40
dB HL at 500 Hz; min=30 dB HL; max=50 dB HL) might not result from a genuine increase in
neural variability, as proposed by Wallaert et al. (2017, 2018). This interpretation is
compatible with the fact that FM-detection thresholds were elevated by approximately the
same amount (by a factor 1.5-2.2) for hearing-impaired subjects as for normal-hearing
controls in both studies. It is possible that these alterations in modulation detection were
mainly caused by (deterministic) perceptual distortions of temporal-envelope and temporal
fine-structure cues resulting from outer and inner hair-cell damage, loss of auditory-nerve
fibers or more central deficits resulting from peripheral damage. The latter may be modelled
by altering decision statistics (template matching, envelope power) in computational models
of temporal-modulation perception (e.g., Wallaert et al., 2017, 2018; Ewert et al., 2020).

VI. CONCLUSIONS

Detection thresholds and double-pass consistency were estimated for sinusoidal AM
and FM for a group of young normal-hearing subjects aged between 18 and 30 years and a
group of older hearing-impaired subjects aged between 45 and 80 years. Modulation rate and
carrier frequency were set to 2 and 500 Hz, respectively. AM and FM stimuli were masked by
AM and FM noise, respectively. Importantly, all subjects were tested at the same SPL of 80 dB.
Consistent with previous studies, AM-detection thresholds did not differ significantly across
groups, but FM-detection thresholds were significantly poorer for hearing-impaired subjects.
For both AM and FM detection, double-pass consistency data and estimates of internal noise
derived from signal-detection analysis did not differ significantly across groups.

Overall, these results do not provide evidence that neural variability in peripheral and

central structures of the auditory system increases with both sensorineural hearing loss and
ageing.
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Chapitre V:

Discussion et conclusion

V.1. Précisions sur le paradigme experimental

V.1.a. Choix du paradigme expérimental

Les protocoles psychophysiques traditionnels éliminent la variabilité des mesures en limitant
les analyses a des données comportementales moyennées sur plusieurs jugements perceptifs
individuels. Cette approche psychophysique - qualifiée de « molaire » - tente ainsi d’éliminer
I'influence de parametres autres que les parametres physiques liés au stimulus. Or, toute
mesure psychophysique est influencée par plusieurs types de facteur (sensoriels vs. cognitifs,
déterministes vs. aléatoires). Les variables distinctes du stimulus et impliquées dans les
jugements perceptifs sont identifiables a partir des multiples séquences de réponses, comme
dans le cas du paradigme de double-passe. Cette approche alternative - qualifiée de
« moléculaire » (Green, 1964) - s’avere utile car elle fournit I'opportunité de réaliser une
analyse rigoureuse de la maniere dont les facteurs internes aléatoires influencent les
réponses individuelles.

Point notable, le paradigme de double-passe fournit une méthode d’estimation directe et
tres intuitive des manifestations comportementales du bruit interne : a un niveau de
sensibilité donné, un faible niveau de bruit interne est directement associé a une forte valeur
de « cohérence » dans les jugements auditifs. Le paradigme de double-passe présente
certains avantages: il fournit des estimations similaires a celles fournies par d’autres
méthodes, et il estime un bruit interne global (additif et multiplicatif), contrairement a
d’autres méthodes comme celle du bruit équivalent qui estime uniquement un bruit interne
de nature additive.

Enfin, certains modeles auditifs - de par leur structure - sont susceptibles de prédire les
réponses individuelles des participants a chaque essai dans une tache psychophysique.
Néanmoins, la majorité des études de modélisation auditive porte sur des réponses moyennes
(la performance ou le seuil estimé sur un bloc d’essai) plutét que sur des réponses
individuelles (Green, 1964). Le modéle a banc de filtres de modulation a rencontré un franc
succes pendant ces dernieres décennies, car il a démontré sa capacité a rendre compte d’un
tres grand nombre de données moyennes de détection, discrimination et identification en
perception auditive chez le sujet jeune et 4gé normo-entendant et chez le sujet malentendant.
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Le paradigme de double-passe fournit I'opportunité de tester plus avant la capacité de ce
modele a prédire les jugements individuels, d’essai en essai, dans des taches auditives de
détection d’AM et de FM.

Pour toutes ces raisons, nous avons décidé de limiter notre investigation a ce paradigme
expérimental afin de fournir des réponses aux trois questions centrales de cette these. Dans
la section suivante, nous détaillons a nouveau nos choix expérimentaux et théoriques.

V.1.b. Choix des parametres expérimentaux

V.1.b.1. Cadence de modulation

Dans la premiére étude, nous avons choisi d’utiliser des signaux d’AM et de FM de cadences
de modulation lente (2 Hz) et rapide (20 Hz) appliqués a une fréquence porteuse basse (500
Hz), car ces paramétres de modulation et de porteuse permettent de tester I’hypothése d’une
double-code.

D’une maniere générale, des mesures de bruit interne différentes entre deux taches sont
interprétées comme reflétant I'opération de mécanismes sensoriels et/ou cognitifs distincts
(Ewert et al., 2020).

Plus précisément, et compte tenu de nos connaissances sur le traitement d’AM et de FM :

i) I’hypothése d’un mécanisme sensoriel unique pour le traitement d’AM et de FM
est corroborée si les mesures de bruit interne sont identiques pour la détection
d’AM et de FM aux deux cadences ;

ii) I’hypothése de deux mécanismes distincts pour le traitement de ’AM et de la FM
est corroborée si les mesures de bruit interne different entre la détection de FM
lente (2 Hz) et les autres conditions : la détection d’AM lente (2 Hz) et rapide (20
Hz) et la détection de FM rapide (20 Hz)

Par ailleurs, compte tenu des différences observées dans le traitement et la perception d’AM
lente et rapide (e.g., Wright & Dai, 1998) :

i) I’hypothése d’un mécanisme sensoriel unique pour le traitement d’AM lente et
rapide est corroborée si les mesures de bruit interne sont identiques pour la
détection d’AM aux deux cadences ;

ii) I’hypothése de deux mécanismes sensoriels distincts pour le traitement d’AM lente
et rapide est corroborée si les mesures de bruit interne différent pour la détection
d’AM aux deux cadences.
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Dans la seconde étude, ces parameétres ont été maintenus afin d’étendre cette recherche a
une population de sujets normo-entendants plus agés, testés dans les mémes conditions
expérimentales que dans la premiére étude.

Dans la troisieme étude, nous nous sommes limités a une cadence de modulation lente. Il
s’agit avant tout de réduire la durée des tests afin de minimiser les effets de fatigue pour les
participants agés et malentendants, sachant que la procédure implique un nombre
conséquent d’essais. Le choix d’une cadence de modulation lente est dicté par les résultats
d’études antérieures démontrant que I'effet délétere de la perte auditive neurosensorielle sur
la détection de FM pourrait en partie résulter d’'une capacité réduite a encoder les indices de
TFSn, résultant probablement d’une dégradation du mécanisme de verrouillage en phase des
réponses des neurones périphériques. Enfin, cette condition expérimentale permet
également de vérifier I’existence d’un double code pour le traitement d’AM et de FM.

V.1.b.1i. Caractéristiques du bruit externe

Dans ces trois études, nous avons choisi de synthétiser et appliquer une source de bruit
externe dans la dimension d’intérét compte tenu de la tache, c’est-a-dire dans le domaine de
I’AM et de la FM. Dans le paradigme de double-passe et pour un niveau de performance
donné, I'augmentation du bruit externe devrait a priori produire une augmentation de la
cohérence (mesurée par le pourcentage d’accord) des réponses des participants. Cette
hypothése est testée dans les deux premiéeres études.

Les valeurs de bruit externe utilisées dans ces études sont basées sur les résultats d’une étude
pilote estimant les seuils de détection masqués en AM et FM en fonction de I'écart-type du
bruit externe de modulation (o,,;) sur trois auditeurs normo-entendants jeunes. Nous avons
utilisé une cadence de modulation lente (2 Hz) et rapide (20 Hz) et une procédure adaptative
a deux intervalles et deux alternatives en choix forcé estimant la profondeur de modulation
ou I’excursion de fréquence correspondant a 76 % de réponses correctes (d’=1) sur la fonction
psychométrique (Levitt, 1971). Sept valeurs d’écart-type de bruit externe d’AM et de FM ont
été testées dans cette expérience pilote. Celles-ci sont comprises entre 0 et 0.3 unités (unités
de profondeur ou unités d’excursion). Les résultats sont présentés dans la figure 89 ci-dessus.
Ces courbes correspondent aux courbes « seuils versus contraste » utilisées dans le paradigme
du bruit équivalent. En AM comme en FM, les courbes sont plus plates a 20 Hz qu’a 2 Hz ; une
inflexion (i.e., une augmentation des seuils) est apparente autour de 0.05 unités a 20 Hz.
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Figure 89. Seuils de détection d’AM (en haut) et de FM (en bas) masquées par un bruit de modulation
(bruit d’AM pour la détection d’AM, bruit de FM pour la détection de FM). Seuils de détection moyens
(sur deux répétitions) obtenus sur trois participants normo-entendants jeunes en fonction de I’écart-
type du bruit externe exprimé en unité de profondeur pour ’AM et unités d’excursion pour la FM,
avec pour paramétre la cadence de modulation (courbe bleue : f,, = 2 Hz ; courbe orange : f,, =
20 Hz). Les seuils de détection d’AM sont exprimés en dB [20 log(m)]. Les seuils de détection de FM
sont exprimés en Hz (échelle logarithmique). Les barres d’erreurs indiquent I’erreur type par rapport
au seuil moyen.

Nous avons défini « I’écart-type de coupure » comme la valeur de a,,; a partir de laquelle le
seuil commence a se dégrader. Cette valeur de coupure a été déterminée visuellement sur
chaque courbe. Nous avons ainsi déterminé deux valeurs d’écart-type de bruit externe a partir
de ces mesures de seuils de détection d’AM et de FM masqués de sorte que :
- Celles-ci n’induisent pas de sur-modulation dans le stimulus;
- La plus basse valeur de ag,,; soit juste inférieure a la valeur de « I"écart-type de
coupure » sur chacune des fonctions de masquage ;
- La plus haute valeur de o,,; soit juste supérieure a la valeur de « |’écart-type de
coupure » sur chacune des fonctions de masquage ;
- Les deux valeurs soient dans un rapport de 2 (0t 1=2 Oext 2)-
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Ces deux valeurs (0.07 et 0.14 unités de profondeur ou d’index de modulation) ont été
retenues et utilisées dans les deux premieres études afin d’estimer I’effet de ce parametre sur
la cohérence des réponses des sujets normo-entendants jeunes et agés en détection d’AM et
de FM. La derniere étude a di étre optimisée en termes de temps et de niveau de difficulté.
En effet, les sujets malentendants agés ont eu besoin d’un entrainement supplémentaire
avant de démarrer la tache. Une augmentation de la variabilité externe aurait certainement
rendu la tdche impossible a réaliser. Nous avons donc sélectionné la valeur de variance de
bruit externe la plus basse pour cette troisieme étude (o0,,;=0.07 unités).

V.1.b.1ii. Niveaux de sensibilité (performance) ciblés

Dans I'ensemble des études, trois niveaux de sensibilité (et donc, trois niveaux de
performances sur les fonctions psychométriques sous-jacentes) ont été ciblés (d’=0.5, d’'=1,
d’=1.5) afin d’échantillonner au mieux la courbe reliant la performance (PC) a la cohérence (le
pourcentage d’accord, PA). Il était attendu qu’une augmentation de la profondeur de
modulation ou de I'index de modulation produise une amélioration de la performance (PC)
dans les taches de détection d’AM et de FM.

V.1.c. Choix théoriques

Dans la premiére étude, les estimations de bruit interne sont obtenues a partir d’'un modele
computationnel testé dans les mémes conditions que les sujets normo-entendants jeunes et
dont les réponses sont ajustées aux données empiriques de double-passe. Ce modele est
similaire a celui utilisé par Wallaert et al. (2018). Il implémente un banc de filtres cochléaires,
un mécanisme de transduction (rectification, compression, adaptation), un banc de filtres de
modulation sélectifs (Q=1), un bruit additif interne Gaussien g;,; suivi d’'un mécanisme de
décision utilisant un mécanisme d’appariement de gabarit. Pour chaque condition
expérimentale, le modele est simulé pour une large gamme de valeurs d’écart-types du bruit
interne additif o0;,;. La valeur de oy, retenue pour chaque condition expérimentale
correspond a celle minimisant les erreurs entre le couple de données {cohérence (PA);
performance (PC)} réelles (mesurées sur les sujets) et simulées par le modele.

Cette étude par simulation d’'un modele de mécanismes auditifs physiologiquement et
perceptivement plausibles est malheureusement extrémement longue et fastidieuse. Dans les
deux autres études, les estimations de bruit interne réalisées sur les sujets normo-entendants
agés et les sujets malentendants agés sont cette fois-ci obtenues a partir d’'un modele de
décision plus simple, dérivé de la théorie de la détection du signal (Green, 1964). Ce modéle
est identique a celui de Neri (2010) et s’applique aux données individuelles d’accord et de
performance. Il s’agit d’'une technique précédemment adoptée par Burgess et Colborne
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(1988) et appliquée a la détection de signaux visuels dans une double-passe. Pour une
procédure a deux alternatives en choix forcé, on suppose que la représentation interne
préalable a I’addition du bruit interne suit une distribution normale pour le signal cible (de
moyenne d’) et le signal de comparaison (de moyenne nulle). Chaque réponse interne dans
ces intervalles respectifs est ensuite additionnée a une source de bruit Gaussienne d’écart-
type 0, régénérée au sein de chaque intervalle de présentation. Cette source de variabilité
est la seule variation entre des présentations identiques de stimuli, répétées d’une passe a
I"autre. Dans chaque essai, le modéle sélectionne le signal associé a la réponse la plus ample
conformément a la TDS. Les valeurs d’ et g;,,; sélectionnées sont celles qui minimisent I'erreur
entre les valeurs de cohérence et de performance prédites et réelles.

V.2. Principales conclusions de la premicre ¢tude

Les courbes empiriques reliant la performance (PC) au pourcentage d’accord (PA) sont
globalement similaires dans les 24 conditions expérimentales testées sur nos 15 sujets normo-
entendants jeunes : la cohérence des réponses augmente avec la performance et le niveau de
bruit externe a,,; n"a que peu d’effet sur ces couples de données.

Les simulations sont réalisées a partir des profondeurs et index de modulation moyens au
seuil de détection (3 niveaux : d’=0.5, 1 et 1.5) pour I'’ensemble des sujets testés. Ainsi, les
niveaux de pourcentage d’accord et de performance simulés sont représentatifs d’un
participant « moyen » (au seuil de détection moyenné sur chaque condition expérimentale
testée) dans les 24 conditions expérimentales testées. Comme indiqué plus haut, pour chaque
condition expérimentale, le modeéle est simulé pour une gamme de valeurs du bruit interne.
La valeur de ;. retenue pour chaque condition expérimentale est celle minimisant les erreurs
entre le couple de données (PA ; PC) réelles et simulées.

Les résultats de cette premiere étude démontrent que :

1) Le modele du banc de filtres de modulation simule correctement les données
d’accord et de performance dans chaque condition expérimentale pour certaines
valeurs de bruit interne Gaussien additif g;,;. Cette capacité du modele n’avait
jamais été évaluée auparavant.

2) Pour un niveau de bruit externe donné, g,,;, une méme valeur de bruit interne
additif ,0;,,; , permet de rendre compte des données d’AM aux deux cadences de
modulation testées (2 et 20 Hz). Le modele du banc de filtres de modulation — tel
gu’implémenté ici - fournit donc une approche unifiée rendant compte des
données de détection d’AM lente et rapide.
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3) Dans tous les cas, le niveau de bruit interne additif g;,,; conduisant aux meilleurs
ajustements augmente avec l'écart-type du bruit externe o,,; appliqué aux
modulations. L'effet du bruit externe o,,; sur la qualité des ajustements des
données empiriques aux réponses du modele suggere que le bruit interne des
sujets réels présente une composante multiplicative, conformément aux
conclusions réalisées par Ewert et Dau (2004) avec un paradigme différent.

4) Le modele du banc de filtres de modulation est capable de prédire les données
d’accord et de performance en détection de FM lente et rapide, mais ce pour des
valeurs de bruit interne additif g;,,; plus faibles qu’en AM. En effet, le niveau de
bruit interne (considéré comme un bruit équivalent dans le domaine de
I’enveloppe temporelle) permettant de simuler au mieux les données empiriques
en détection de FM lente et rapide est réduit d’un facteur 1.5-5 par rapport a celui
simulant aux mieux les données empiriques en détection d’AM lente et rapide.

5) Par ailleurs, des valeurs de bruit interne additif g;,; différentes sont nécessaires
pour rendre compte des données d’accord et de performance en détection de FM
lente (2 Hz) et rapide (20 Hz). Pris ensemble, les résultats (4) et (5) suggéerent que
des mécanismes neuronaux distincts de ceux implémentés par le modéle du banc
de filtres de modulation sont donc a I'ceuvre en détection de FM lente et rapide
lorsque les modulations sont bruitées (i.e., lorsque le masque de modulation est
stochastique).

6) Le modeéle du banc de filtres de modulation ne fournit donc pas une approche
unifiée rendant compte des données de détection d’AM et de FM (des valeurs tres
différentes de bruit interne additif g;,,; étant requises).

L’ensemble de ces résultats corrobore I'idée selon laquelle les indices d’AM lents et rapides
sont détectés par un mécanisme unique (présentant une source de variabilité interne
propre, additive et multiplicative) utilisant un banc de filtres sélectifs dans le domaine de
I'enveloppe temporelle et un mécanisme de décision par appariement de gabarit.

Par contre, ces résultats ne sont pas compatibles avec I'idée selon laquelle les indices de FM
lents et rapides sont détectés par un simple mécanisme spatio-temporel (tonotopique) basé
sur la conversion des indices de FM en AM. D’autres mécanismes et d’autres sources de
variabilité interne doivent contribuer a la détection de FM quelle que soit la cadence de
modulation.
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V.3. Principales conclusions de la deuxieme ¢tude

Dans cette étude, I'effet de I'dge sur le bruit interne en détection d’AM et de FM lente et
rapide est évalué en étendant ce méme paradigme a un groupe de 15 sujets normo-
entendants agés entre 40 et 62 ans. Les données empiriques ont été estimées dans les mémes
conditions qu’auparavant. La seule différence entre la premiere et la deuxieme étude porte
sur la méthode d’estimation du bruit interne, qui cette fois, est évalué a partir d’'un modele
mathématique de décision basé sur la théorie de la détection du signal (Green, 1964).

Afin d’obtenir la résolution minimale requise pour I’estimation du bruit interne (Hasan et al.,
2012), les données individuelles d’accord et de performance sont moyennées sur les trois
niveaux de sensibilité cibles (0.5, 1, 1.5). Le bruit interne est estimé pour chaque type de
modulation (AM/FM) a partir de la répétition de 300 essais (par passe) puis comparé entre
groupes et conditions.

Les résultats de cette étude démontrent que :

1) La sensibilité a ’AM masquée, préalablement évaluée dans une tache adaptative
précédant la mesure en double-passe, n’est pas affectée par le vieillissement et ce
guelle que soit la cadence de modulation.

2) La sensibilité a la FM n’est pas non plus affectée par le vieillissement et ce quelle
gue soit la cadence de modulation.

3) La sensibilité a I’AM et a la FM se dégradent a mesure que I'écart-type du bruit
externe g,,;augmente. Cette dégradation ne dépend pas de I’age. Pris ensemble,
ces résultats suggerent que I'effet de masquage produit par le bruit de modulation
(un masque d’AM ou de FM stochastique) n"augmente pas avec I'age.

4) Les estimations de bruit interne o0;,; sont comprises entre 1,8 et 2,11 unités de
bruit externe, en accord avec les valeurs mesurées dans d’autres études et pour
d’autres taches auditives (Neri, 2010 ; Ponsot et al., 2021). Ce bruit interne o;y;
s’avere élevé (deux fois plus fort que le bruit externe).

5) En détection d’AM et quelle que soit la cadence, le bruit interne g;,; n’est pas
affecté par le vieillissement.

6) En détection de FM et quelle que soit la cadence, le bruit interne g;,,; n’est pas
affecté par le vieillissement.
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Pris ensemble, ces résultats ne confirment pas I’hypothése selon laquelle le vieillissement
et la synaptopathie cochléaire qui lui est associée conduisent a une augmentation de la
variabilité neuronale dans le systeme auditif central au sein des structures dédiées au
traitement de 'ENVy et de TFSn.

Avant 60 ans, le niveau du bruit interne o;,,; en détection d’AM et de FM n’évolue donc pas,
ou tout au moins d’une maniére suffisante pour étre détectée par le paradigme de double-
passe.

Autre résultat notable de cette étude, quel que soit I’'age des sujets, le niveau du bruit
interne o;,,; en détection d’AM et de FM est élevé (deux fois plus fort que le bruit externe
pour la tache en question).

V.4. Principales conclusions de la troisieme ¢tude

Dans cette derniére étude, I'objectif est de tester I’hypothése selon laquelle une perte
auditive d’origine neurosensorielle associée au vieillissement entraine une augmentation
substantielle du bruit interne en détection d’AM et de FM, conformément aux résultats de
simulation de Wallaert et al., (2017, 2018). Les données empiriques ont été obtenues sur 19
sujets normo-entendants jeunes agés entre 18 et 30 ans, et 10 sujets malentendants agés
entre 45 et 80 ans. Cette fois-ci, la détection d’AM et de FM est estimée uniquement pour une
cadence lente (2 Hz) et pour un niveau de bruit externe bas (0.07 unités). Point important, les
mesures sont réalisées au méme niveau SPL sur tous les participants. Les estimations de bruit
interne sont obtenues a I'aide du modele mathématique de décision dérivé de la TDS utilisé
dans la deuxieme étude.

Les résultats de cette étude démontrent que :

1) La sensibilité a I'’AM lente, préalablement évaluée dans une tache adaptative
précédant la mesure en double-passe, n’est pas significativement altérée par la perte
auditive neurosensorielle et le vieillissement. Ce résultat est conforme aux études
antérieures réalisant ces mesures sur des participants normo-entendants et
malentendants testés a méme niveau SPL.

2) La sensibilité a la FM lente est significativement dégradée sous I'effet de la perte
auditive neurosensorielle et du vieillissement.

3) Les estimations de bruit interne o;,; sont élevées car comprises entre 1.8 et 2.1 unités
de bruit externe, en accord avec les valeurs de bruit interne rapportées dans des
études antérieures (Neri, 2010 ; Ponsot et al., 2021).

4) Les estimations de bruit interne g;,,; ne sont pas significativement différentes entre les
deux groupes de participants, que ce soit en détection d’AM lente ou de FM lente.
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Contrairement aux conclusions des études de modélisation menées par Wallaert et al.
(2017, 2018) et d’Ewert et al. (2020), la perte auditive neurosensorielle associée au
vieillissement ne semble donc pas affecter le niveau du bruit interne en détection d’AM et
de FM lente, ou tout au moins d’une maniere suffisante pour étre détectée par le paradigme
de double-passe.

La synaptopathie cochléaire supposée étre associée au vieillissement et a des lésions
cochléaires ne semble donc pas engendrer d’augmentation notable de la variabilité
neuronale dans les structures auditives centrales impliquées dans le codage temporel.

Enfin, cette derniére étude confirme le fait que, quel que soit le statut et I’age du sujet, le
niveau du bruit interne o;,,; en détection d’AM et de FM est élevé (deux fois plus fort que le
bruit externe pour la tache en question).

V.5. Discussion

Bruit interne en détection d’AM et de FM. La premiere étude de cette these démontre qu’en
détection d’AM, il est possible de rendre compte des seuils masqués et de la cohérence des
réponses a l'aide d’'un méme modele de mécanismes de traitement temporel n’utilisant
gu’une seule source de bruit interne Gaussien et additif. Un bruit multiplicatif doit toutefois
étre pris en compte afin de pouvoir reproduire les effets de la variabilité externe sur la
cohérence des réponses. Nous avons tenté d'implémenter un tel bruit multiplicatif (un bruit
dont la variance est proportionnelle a la puissance de modulation estimée a la sortie des filtres
de modulation; cf. Wallaert et al., 2017) mais les premieres simulations ne sont pas
probantes. Une étude de modélisation plus poussée s’impose. Cette premiere étude indique
par ailleurs qu’en détection de FM, il n’est pas possible de rendre compte des seuils de
détection masqués et de la cohérence des réponses avec ce méme modele de traitement
temporel, suggérant que la détection de FM - lente comme rapide - résulte de I'opération de
mécanismes distincts de ceux opérant en détection d’AM. Ces mécanismes pourraient utiliser
des informations de TFSy. Alternativement, ils pourraient utiliser les informations d’ENVy
évoquées par la FM dans des filtres cochléaires situés de part et d’autre de région encodant
la fréquence porteuse des stimuli, mais ne peuvent étre modélisés par la simple opération
d’un banc de filtres de modulation. Une machinerie neuronale distincte de celle encodant
I’AM est mise en ceuvre pour la détection de FM. Des détecteurs de changement fréquentiel
(frequency-shift detectors, FSD ; Semal & Demany, 2006 ; Demany & Semal, 2018) opérant
automatiquement sur la sortie des filtres cochléaires pourraient étre responsables de nos
capacités de détection de FM lente. La durée de la fenétre d’intégration de cette opération de
détection de changement fréquentiel pourrait expliquer I’effet de la cadence sur la détection
de FM. Dans tous les cas, cet autre mécanisme doit avoir une source de bruit interne distincte
de celle contraignant la détection d’AM.
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Point remarquable, il est possible de reproduire les estimations de seuils de détection de FM
non masqués et ceux masqués par un masque déterministe (une AM sinusoidale) avec notre
modele de banc de filtres de modulation lorsque la cadence de FM est rapide (cf. Wallaert et
al., 2018 ; King et al., 2019). L'usage d’un bruit de modulation externe est donc a I'origine de
I'incapacité du modele a banc de filtres de modulation a reproduire ces seuils et ces mesures
de cohérence. En d’autres termes, le modeéle reproduit bien le phénomene de conversion de
FM en AM a la sortie des filtres cochléaires, et il est bel et bien capable d’utiliser ces
informations pour détecter correctement une FM rapide en I"absence de stochasticité externe.
Le bruit de modulation externe utilisé dans le présent paradigme altére donc fortement cette
capacité. Le/les mécanisme(s) impliqué(s) dans la détection de FM - gqu’elle soit lente ou
rapide - sont donc résistants vis-a-vis de la variabilité externe dans le domaine des
modulations.

Effets du vieillissement. Pourquoi n’observons-nous aucun effet de I’age sur le bruit interne
en détection d’AM et de FM ? Tout d’abord, notons que nos mesures préliminaires de seuils
de détection masqués ne différent pas entre sujets normo-entendants jeunes et agés. Ces
résultats sont intéressants a deux titres. Tout d’abord, parce qu’ils démontrent que les effets
de masquage dans le domaine de la modulation (AM comme FM) ne sont pas exacerbés par
le vieillissement. Dans nos trois études, les effets de masquage sont produits par un bruit de
modulation, a savoir des fluctuations aléatoires relativement lentes dans le domaine de I’'AM
et de la FM. Ni la puissance du masque, ni son caractere stochastique ne semblent donc
produire de déficit spécifique chez le sujet agé, suggérant que les mécanismes de codage
central (e.g., la sélectivité des filtres de modulation, le mécanisme de décision) sont intacts
chez les sujets agés. Enfin, I'observation de seuils de détection similaires chez les sujets
normo-entendants jeunes et agés est tout a fait compatible avec I'absence de différence de
cohérence entre les groupes dans I'étude en double-passe. Ces résultats n’étaient pas
attendus au vu de la littérature (e.g., Wallaert et al., 2016, 2017, 2018). Par ailleurs, I'absence
d’élévation de seuil chez les sujets agés - méme normo-entendants — ne signifie pas pour
autant que le bruit interne est comparable entre les deux groupes. En effet, chez les sujets les
plus agés, une perte auditive légére (« subclinique ») causée par la perte de cellules ciliées
externes pourrait engendrer une perte de compression d’amplitude périphérique, a savoir un
phénomene de recrutement de sonie engendrant une magnification perceptive modeste des
indices d’ENVn évoqués par I’AM et la FM a la sortie des filtres cochléaires, et par conséquent,
une amélioration de sensibilité aux modulations. Cette légére amélioration est peut-étre
compensée par une augmentation parallele de la variabilité neuronale interne, résultant
d’une synaptopathie cochléaire. Nous avons inspecté I'écart-type des estimations de seuil
réalisées sur les dernieres inversions des escaliers psychophysiques sachant que cette mesure
estreliée ala pente de la fonction psychométrique sous-jacente, mais nous n’avons pas trouvé
de différence d’écart-type entre groupes jeunes et agés.

Nous pourrions étre tentés de conclure que ces effets déléteres ne se manifestent qu’au-dela
de 60 ans (I’age du participant normo-entendant le plus agé de la deuxieme étude). Toutefois,
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notre derniere étude ayant inclus des sujets malentendants agés entre 45 et 80 ans, cette
interprétation ne semble pas la plus pertinente. Notre revue de littérature révele que les
effets du vieillissement en détection de modulation ne sont pas systématiquement observés.
Ceci conforte donc l'idée selon laquelle les effets déléteres du vieillissement en détection
d’AM et de FM, si présents, sont probablement modestes et dépendants du sujet (e.g., de
facteurs environnementaux et héréditaires). Si la synaptopathie cochléaire associée au
vieillissement est bien réelle compte tenu des observations post-mortem réalisées sur
I’lhumain, la perte d’un contingent important de fibres afférentes de type | ne semble pas
suffisante pour modifier la variabilité au niveau comportemental. Il reste possible que la
variabilité neuronale centrale s’accroisse modestement a mesure que s’accroit la perte
neuronale, mais que le paradigme de double-passe n’ait pas la sensibilité suffisante pour
distinguer un groupe de sujets jeunes d’un groupe de sujets dgés. Nous reviendrons plus bas
sur les limites de notre paradigme psychophysique.

Effets d’une perte auditive neurosensorielle. Pourquoi n’observons-nous aucun effet de la
perte auditive sur le bruit interne en détection d’AM et de FM ? Notons a nouveau que nos
mesures préliminaires de seuils de détection d’AM masqués ne différent pas entre sujets
normo-entendants jeunes et sujets malentendants agés. Ceci était anticipable sachant que les
deux groupes étaient testés au méme niveau SPL, suggérant qu’une perte cochléaire
n’exacerbe pas les effets de masquage de modulation. Le méme raisonnement que celui tenu
plus haut s’applique alors aux sujets malentendants : peut-étre présentent-ils un recrutement
de sonie — cette fois, important au vu de la perte neurosensorielle — compensé par un bruit
interne accru résultant d’'une synaptopathie cochléaire. Linspection de I'écart-type des
estimations de seuil réalisées sur les dernieres inversions des escaliers psychophysiques ne
révele aucune différence entre groupes. L'observation de seuils de détection similaires chez
les sujets normo-entendants jeunes et les sujets malentendants agés est donc tout a fait
compatible avec I'absence de différence de cohérence entre les groupes dans I'étude en
double-passe. A nouveau, ces résultats n’étaient pas attendus au vu des études de
modélisation réalisées dans des conditions expérimentales comparables (e.g., Wallaert et al.,
2017, 2018) — a I’exception du bruit de modulation externe. Ceci suggére que I'ajustement des
réponses du modele du banc de filtres de modulation aux données mesurées par Wallaert et
al. (2017, 2018) par simple linéarisation de la fonction entrée-sortie du module de
transduction (i.e., élimination de la compression périphérique) et augmentation du bruit
interne n’était pas réaliste. Il est probable que les sujets malentendants de I’étude de Wallaert
et al. (2017, 2018) conservaient un certain degré de compression cochléaire.

Notons maintenant que nos mesures préliminaires de seuils de détection de FM masqués sont
plus élevées chez les sujets malentendants agés que chez les sujets normo-entendants jeunes.
Ceci est tout a fait compatible avec la littérature portant sur les effets de Iésions cochléaires
sur la détection de FM. Malgré cela, I'inspection de I’écart-type des estimations de seuil
réalisées sur les dernieres inversions des escaliers psychophysiques ne révele aucune
différence entre groupes, conformément a I'absence de différence de cohérence entre les
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groupes dans I’étude en double-passe. Ainsi, la perte d’'un contingent important de fibres
afférentes de type | susceptible d’étre associée a la perte cochléaire combinée au
vieillissement ne semble pas suffisante pour modifier la variabilité au niveau comportemental.
A nouveau, il reste possible que la variabilité neuronale centrale s’accroisse modestement a
mesure que s’accroit la perte neuronale, mais que le paradigme de double-passe n’ait pas la
sensibilité suffisante pour distinguer un groupe de sujets jeunes d’un groupe de sujets agés.
Ce point est discuté plus bas.

Meéthodes d’estimation du bruit interne. Dans nos trois études, les estimations du bruit interne
a partir des données empiriques de cohérence et de performance ont été obtenues soit a
I'aide d’un modele a banc de filtres de modulation (étude 1), soit a I'aide d’'un modeéle de
décision basé sur la théorie de la détection du signal (études Il et Ill). Ces modeles s’opposent :

i) par le nombre et la spécificité des étapes de traitement. En effet, le modeéle a banc
de filtres de modulation inclue plusieurs étapes de traitement spécifiques - linéaires
et non-linéaires - avant la prise de décision, ce qui n’est pas le cas du modele dérivé
de la théorie de la détection du signal qui n’opere que sur la variable de décision;

ii) par I'étape d’ajout du bruit interne. En effet, le modele a banc de filtres de
modulation intégre un bruit interne additif en sortie des filtres de modulation,
appliqué juste avant I'étape de prise de décision par appariement de gabarit. Le
modele dérivé de la théorie de la détection du signal - quant a lui —applique un bruit
interne additif a la variable de décision.

Au vu de cela, ces deux types de bruit interne sont-ils vraiment comparables ?

Notons tout d’abord que le bruit interne du modele a banc de filtres de modulation est de
nature purement sensorielle. Il simule toutes les sources de variabilité neuronale situées entre
la cochlée et les centres nerveux réalisant la décomposition de I’'enveloppe temporelle du
signal. Cette variabilité influence toutefois la variable de décision du modeéle, correspondant
a la valeur de la corrélation entre le gabarit stocké en mémoire et la sortie bruitée des filtres
de modulation. La variance du bruit interne extraite par la méthode dérivée de la théorie de
la détection du signal - quant a elle - part de I’hypothéese que cette source de variabilité
s’ajoute directement a la statistique de décision. Ce bruit interne purement « décisionnel »
prend néanmoins et implicitement en compte des éléments de stochasticité du codage
sensoriel. Il ne nous apparait donc pas pertinent de distinguer ces bruits internes du point de
vue de I'étape de traitement a laquelle ils sont introduits.

Notons maintenant que la relation entre la performance (le pourcentage de détections
correctes) et la cohérence (le pourcentage d’accord des réponses) differe fortement entre les
deux approches de modélisation. En effet, du point de vue de la forme et de la pente, les
courbes présentées en figure 4 de notre premier article (étude I) sont fortement influencées
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par toutes les étapes de traitement du modele du banc de filtres de modulation. Tout
changement de la sélectivité des filtres cochléaires, du niveau de compression d’amplitude ou
encore de la sélectivité des filtres de modulation altére substantiellement ces relations PC-PA.
Ces derniéres ne sont pas prises en compte par le modele dérivé de la théorie de la détection
du signal. Qui plus est, ces relations sont fortement modifiées en détection de FM, expliquant
pourquoi le bruit interne permettant de simuler les données d’AM est trop élevé pour
reproduire les données en détection de FM. Les effets du bruit interne sur la performance et
la cohérence des réponses en détection de modulation ne sont donc pas modélisés de la
méme maniére dans les deux approches.

V.6. Limites

Ce projet de recherche doctorale a permis de mettre en place un protocole mesurant la
cohérence des jugements auditifs en détection d’AM et de FM sur trois groupes de sujets :
des sujets jeunes et normo-entendants, des sujets agés et normo-entendants et enfin des
sujets agés et malentendants, afin de préciser la nature du traitement de ces modulations
ainsi que les effets du vieillissement et de la perte auditive neurosensorielle sur le bruit interne
en détection d’AM et de FM.

Néanmoins, il est important de mentionner certaines limites de notre protocole :

Sur le plan pratique, la résolution minimale requise pour estimer de maniére robuste la
variance du bruit interne requiert un nombre d’essais conséquent pour chaque condition
expérimentale et chaque passe, ceci contraignant fortement la durée de passation des tests.
La durée relativement importante du protocole complet est susceptible d’engendrer des
effets de fatigue ainsi que des variations de vigilance de la part des participants, et ce avant
tout chez les participants les plus agés et malentendants. Ceci pourrait se traduire par une
augmentation de la contribution de la composante cognitive du bruit interne tel qu’estimé par
le paradigme de double-passe - a savoir des fluctuations aléatoires d’attention, des capacités
mnésiques ou encore des stratégies d’écoute, minimisant ainsi la contribution - probablement
plus faible - de la composante sensorielle du bruit interne. Ceci pourrait avoir limité fortement
la possibilité d’observer des différences de bruit interne d’origine purement sensorielle entre
sujets jeunes, agés et malentendants.

Concernant l'inclusion des participants, il est possible que I'’étendue et la moyenne d’age
relativement basse (étendue= [45-62 ans]; moyenne=53 ans) des participants de I'étude I
ainsi que le faible nombre de participants au sein du groupe de sujets malentendants agés
(n=10) de I’étude Il limitent la puissance statistique de ces études, et expliquent I'absence
d’effets du vieillissement et de la perte auditive neurosensorielle sur le bruit interne en
détection d’AM et de FM. Ces études devraient donc étre répliquées sur des cohortes plus
importantes de sujets plus agés.
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Sur le plan méthodologique, les choix expérimentaux ont conduit a observer des valeurs de
cohérence et de performance souvent proches de la courbe théorique limite au-dela de
laquelle les données deviennent aberrantes (Neri et al., 2010). Ces courbes sont représentées
ci-dessous avec les données de I'étude Ill. Cet « écrasement » des données empiriques dans
cette région de I'espace PC-PA a certainement limité fortement la possibilité d’observer des
différences entre conditions expérimentales et groupes de sujets. Des valeurs plus
importantes de bruit externe auraient pu décaler les données empiriques vers des valeurs de
PA plus importantes, accentuant la possibilité de séparer conditions et groupes. Toutefois,
ceci aurait été associé a une forte élévation des seuils de détection, empéchant probablement
les sujets agés et malentendants de réaliser les taches de détection d’AM et de FM. Il est donc
difficile de trouver un compromis dans le cas présent ...

100 | 1100
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70 170
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Figure 90. Données individuelles de double-passe par condition expérimentale testée dans I’étude Il
(symboles fermés : sujets NHy ; symboles ouverts : sujets Hlo). Les graphiques de gauche et de droite
présentent respectivement les données en détection d’AM et de FM. Les données sont présentées
par niveau de sensibilité ciblé a I'aide de la procédure adaptative initiale (rouge : d’=0.5 ; bleu : d’=1;
vert: d’=1.5). Les courbes noires représentent les courbes théoriques limites définies a I'aide du
modéle de la théorie de la détection du signal identique a Neri et al. (2010) délimitant les estimations
de bruit interne cohérentes.

Plusieurs limites peuvent étre mentionnées concernant le paradigme de double-passe et son
implémentation : i) tout d’abord, I’estimation du bruit interne a I'aide d’'un modele dérivé de
la théorie de la détection du signal ne permet pas de faire la distinction entre un bruit interne
de nature additive et un bruit interne de nature multiplicative. Ceci aurait pu étre possible en
combinant ce paradigme a un deuxieme paradigme (par exemple, celui du bruit équivalent)
en détection d’AM et de FM ; ii) ce paradigme ne permet pas de localiser le bruit interne dans
les voies auditives. Des mesures électrophysiologiques non invasives combinées aux mesures
comportementales sont nécessaires pour préciser ce point. Les mesures d’ASSR en réponse a
un stimulus modulé réalisées par Gransier et al. (2021) nous semblent prometteuses a cet
égard. Enfin, iii) les taches de détection d’AM et de FM (toutes conditions expérimentales

246



confondues) ont été réparties sur différentes sessions de test. D’autres configurations
auraient pu étre testées.

V.7. Applications cliniques

Si les études tentant de mesurer les effets du bruit interne sur le traitement des modulations
temporelles sont rares, quelques études récentes visant a modéliser la détection et la
discrimination d’AM chez les sujets normo-entendants agés et les patients malentendants
suggerent que la variance du bruit interne additif s’accroit considérablement (jusqu’a un
facteur 6) sous I'effet du vieillissement ou de lésions cochléaires (Derleth et al., 2001 ; lves et
al., 2014 ; Paraouty et al., 2016 ; Wallaert et al., 2007). Nous avons fait I’hypothése que cette
augmentation de bruit interne se traduit par une diminution de la cohérence des réponses
des personnes agées et malentendantes. Nous n’avons pas observé d’effets significatifs du
vieillissement et de la perte auditive neurosensorielle sur nos estimations de bruit interne en
détection d’AM et de FM, mais une implémentation de notre protocole prenant en compte
les limites citées ci-dessus aurait peut-étre permis de révéler de tels effets, méme modestes.
Notons par ailleurs que plusieurs études psychoacoustiques portant sur I’audition binaurale
(e.g., Bernstein & Trahiotis, 2008) suggérent que le bruit interne augmente sous I'effet d’'une
synaptopathie cochléaire. De plus, des études de modélisation portant sur la perception de la
parole démontrent qu’il est nécessaire de prendre en compte le bruit interne pour simuler
correctement les effets de la perte auditive sur les seuils d’intelligibilité dans le bruit des
auditeurs malentendants (e.g., Vicente et al., 2020). Pour toutes ces raisons, nous continuons
a supposer que l'estimation comportementale de la variance du bruit interne couplée a des
mesures électrophysiologiques non-invasives de variabilité neuronale pourrait présenter un
intérét clinique en complétant les mesures de performance et de sensibilité
traditionnellement utilisées en audiologie pour caractériser les pertes auditives d’origine
neurosensorielle. Les études récentes sur la perception auditive et visuelle discutées dans le
chapitre IV indiquent que I’estimation du bruit interne présente un véritable intérét clinique
et fournit un outil robuste pour le diagnostic de certaines pathologies sensorielles et
cognitives et le suivi du développement perceptif de I'enfant. En modalité auditive,
I’estimation du bruit interne pourrait notamment compléter les mesures supraliminaires
actuelles visant a diagnostiquer une neuropathie auditive.
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Nous conclurons malgré tout sur une note relativement négative. En effet, le fait qu’un bruit
interne de nature multiplicative contraigne le traitement auditif des informations d’AM est en
soi une mauvaise nouvelle, fixant une limite fondamentale a certaines méthodes de
réhabilitation des troubles auditifs par prothése ou implant : si les effets d’un bruit interne
additif peuvent étre a priori compensés par une stratégie de rehaussement des indices
acoustiques d’AM comme cela est proposé par Koning et Wouters (2012), cette approche ne
peut étre bénéfique dans le cas d’un bruit multiplicatif dont la variance augmente avec la
puissance des indices d’AM. Ceci incite a concentrer les efforts de développement sur le
débruitage du signal acoustique (e.g., grace a des microphones directionnels) plutot que sur

le rehaussement des indices acoustiques pertinents par un traitement de signal spécifique.
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RESUME

Les informations de modulation d'amplitude (AM) et de modulation de fréquence (FM)
lentes jouent un réle crucial dans I'analyse des scénes auditives et la communication. Le
but de ce programme de recherche doctorale est de caractériser le réle de la variabilité
neuronale (le « bruit interne ») dans le traitement auditif d'AM et de FM chez le sujet
humain jeune et 4gé normo-entendant et le sujet agé malentendant a partir de mesures
comportementales et de simulations informatiques. Les mesures comportementales sont
obtenues avec le paradigme dit de « double-passe ». La modélisation informatique utilise
soit un banc de filtres cochléaires suivi d’'un banc de filtres de modulation, d’'un bruit
Gaussien additif et d'un mécanisme de décision par appariement de gabarit, soit un modele
mathématique dérivé de la théorie de la détection du signal (TDS). Cette approche
combinant mesures psychophysiques et modélisation permet de préciser les mécanismes
du traitement de 'AM et de la FM chez le sujet entendant et les effets du vieillissement et
de lésions cochléaires sur le bruit interne dans le domaine de 'AM et de la FM. Trois études
sont menées au cours de ce programme de recherche: i) une premiére étude portant sur
un groupe de sujets normo-entendants jeunes ; ii) une seconde comparant deux groupes
de sujets normo-entendants jeunes et &gés ; iii) une troisieme comparant deux groupes de
sujets normo-entendantes jeunes et malentendants agées. Pour chaque étude, des
mesures sont réalisées a 'aide de la méthode des stimuli constants et d’'une procédure en
choix forcé afin d’estimer la capacité des sujets a détecter une AM et une FM sinusoidales
appliquées a un son pur de 500 Hz. La premiere étude utilise une cadence d’AM et de FM
de 2 et 20 Hz, alors que les deux autres études n’utilisent qu’une cadence de 2 Hz. Un
bruit de modulation de variance donnée est appliqué a tous les stimuli. Les signaux cibles
d’AM et de FM sont présentés a trois niveaux de performance. Tous les stimuli utilisés au
cours de la premiére session (la premiére « passe ») sont stockés et présentés a nouveau
dans une deuxiéme session (la deuxiéme « passe ») aprés quelques minutes. Le
pourcentage d’accord entre les réponses des sujets est calculé pour les essais
correspondants dans lesquels les signaux sont identiques entre la premiére et de la
deuxiéme passe. Le bruit interne des sujets est estimé a partir de ces données empiriques
soit en ajustant les réponses du modéle informatique de traitement de modulation par
modification de la variance du bruit Gaussien ajouté a la sortie des filtres de modulation
(premiére étude), soit a l'aide d’un algorithme basé sur la TDS (deuxieme et troisieme
études). Les données empiriques et de modélisation de la premiére étude portant sur les
sujets normo-entendants jeunes indiquent qu’AM et FM - quelle que soit leur cadence -
sont détectées par des mécanismes sensoriels distincts possédant leur propre source de
bruit interne. Le modéle du banc de filtres de modulation permet de rendre compte des
données de détection d’AM lente et rapide, confirmant sa capacité a offrir une approche
unifiee de la perception d’informations d’enveloppe temporelle. Les résultats de la
deuxiéme étude indiquent qu’avant 'dge de soixante ans, le bruit interne n’augmente pas
dans des taches de détection d’AM et de FM. Enfin, les résultats de la derniere étude
indiquent qu’une perte neurosensorielle n’altére pas le bruit interne dans la détection d’AM
et de FM. La variabilité neuronale associée au codage et a la détection de modulations
temporelles lentes et rapides ne semble donc pas augmenter avec I'age et a la suite de
lésions cochléaires. Le paradigme de double passe - malgré des limites pratiques
évidentes liees a la durée des tests - apporte une nouvelle mesure des capacités
supraliminaires susceptible de compléter le diagnostic des pertes neurosensorielles.

MOTS CLES

modulation d’amplitude, modulation de fréquence, bruit interne, vieillissement, perte
auditive.




ABSTRACT

Slow amplitude modulation (AM) and frequency modulation (FM) information plays a crucial
role in auditory scene analysis and communication. The aim of this doctoral research
programme is to characterise the role of neural variability ("internal noise") in the auditory
processing of AM and FM in young and elderly normal-hearing and hearing-impaired
humans using behavioural measurements and computer simulations. The behavioural
measurements are obtained using the so-called "double-pass" paradigm. Computational
modelling uses either a cochlear filter bank followed by a modulation filter bank, additive
Gaussian noise and a template matching decision mechanism, or a mathematical model
derived from signal detection theory (SDT). This approach, combining psychophysical
measurements and modelling, makes it possible to specify the mechanisms of AM and FM
processing in normal-hearing subjects and the effects of ageing and cochlear lesions on
internal noise in the AM and FM domain. Three studies are being conducted in this research
programme: i) a first study involving a group of young normal-hearing subjects; ii) a second
comparing two groups of young and elderly normal-hearing subjects; iii) a third comparing
two groups of young and elderly normal-hearing subjects. For each study, measurements
are made using the constant stimulus method and a forced choice procedure to estimate
the ability of subjects to detect sinusoidal AM and FM applied to a pure tone of 500 Hz.
The first study used an AM and FM rate of 2 and 20 Hz, while the other two studies used
a rate of only 2 Hz. A modulation noise is applied to all stimuli. The AM and FM target
signals are presented at three performance levels. All stimuli used in the first session (the
first "pass") are stored and presented again in a second session (the second "pass") after
a few minutes. The percentage of agreement between subjects' responses is calculated
for the corresponding trials in which the signals are identical between the first and second
passes. The subjects' internal noise is estimated from these empirical data either by
adjusting the responses of the computational model by modifying the variance of the
Gaussian noise added to the output of the modulation filters (first study) or by using a SDT-
based algorithm (second and third studies). The empirical and modelling data from the first
study of young normal-hearing subjects indicate that AM and FM - regardless of their rate
- are detected by distinct sensory mechanisms with their own internal noise source. The
modulation filterbank model is able to account for both slow and fast AM detection data,
confirming its ability to provide a unified approach to the perception of temporal envelope
information. The results of the second study indicate that before the age of sixty, internal
noise does not increase in AM and FM detection tasks. Finally, the results of the last study
indicate that sensorineural hearing loss does not alter internal noise in AM and FM
detection. The neural variability associated with the encoding and detection of slow and
fast temporal modulations therefore does not appear to increase with age and following
cochlear damage. The double-pass paradigm - despite obvious practical limitations related
to test duration - provides a new measure of suprathreshold abilities that may complement
the diagnosis of sensorineural hearing loss.

KEYWORDS

amplitude modulation, frequency modulation, internal noise, ageing, hearing loss.




