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Résumé

La perte de la vue rend rarement un individu complétement impuissant. Les
personnes non-voyantes semblent au contraire bien se débrouiller dans une société modelée
a I’avantage des voyants. Il est maintenant bien connu que la perte d'un sens est suivie
d’améliorations dans les autres sens. Il reste a savoir si ces améliorations découlent d'une
dépendance accrue aux sens résiduels ou d'une réaffectation automatique des ressources
suite a la perte d'une modalité sensorielle. Bien qu’il soit difficile de recenser tous les cas
de gains comportementaux présents dans la littérature, il demeure évident que la majorité
des études considérées ciblent les mddalités tactiles et auditives. De plus, de nombreuses
études soulévent que les personnes privées d’un sens ont méme de meilleures capacités
dans des taches qui exigent davantage de processus cognitifs, tels que la mémoire

épisodique et le traitement sémantique des phrases.

Chez les aveugles, il a été montré qu'un des principaux corrélats neuraux de ces
améliorations comportementales semble se situer' dans .le cortex occipital, région
généralement dédiée au traitement visuel. Elle serait donc impliquée dans le traitement
d’information non-visuelle chez les aveugles. Ainsi, le cerveau du non-voyant semble se
réorganiser a ’aide d’une plasticité compensatoire qui lui permet de mieux faire face & son
déficit. Il y a actuellement un débat concernant la présence d’une période de temps critiqﬁe
restreignant cette plasticité cérébrale. Alors que certains chercheurs prétendent que de telles
réorganisations peuvent uniquement se produire pendant les premiéres années de vie,
d'autres soutiennent que le cerveau demeure suffisamment malléable & un age plus avancé. .
De ce fait, I'un des principaux objectifs de la présente ;chése est d'étudier I'effet du moment

ou la cécité est survenue, d’une part sur les améliorations comportements et d’autre part sur
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la plasticité cérébrale. Cela a été fait par l'intermédiaire de trois études distinctes dans
lesquelles nous nous sommes penchés sur la performance lors de différentes taches audio-
spatiales ainsi que sur les régions cérébrales utilisées pour réussir ces taches chez des non-

voyants précoces et tardifs.

La premiére expérience a €té congue pour évaluer la localisation spatiale de
sources sonores ¢éloignées, ce qui n'a pas été préalablement étudié chez les aveuglés. Nous
avons comparé¢ des aveugles précoces. et tardifs avec des personnes voyantes sur plusieurs
taches de localisation spatiale. Les résultats indiquent que les deux groupes d'aveugles ont
correctement calibré leur espace auditif ¢loigné. Leurs performances, comparables pour

I’ensemble des taches, surpassent celles des sujets voyants.

Les deuxiéme et troisieme expériences' ont été congues pour évaluer, en premier
lieu, les bases neuronales de la localisation sonore chez les aveugles tardifs. En second
lieu, les bases neurales des aveugles précoces et tardifs ont été comparées. Bien que les
deux groupes montrent un recrutement du cortex occipital au cours de les taches de
localisation sonore, le foyer exact de l'activation différe un peu entre les groupes et est de
moindre ampleur dans les aires striée.et extra-striée chez les a\;eugles tardifs que chez les
aveugles précoces. De plus, seuls lés aveugles précoces ont mieux performé que les
personnes voyantes dans la tiche de localisation auditive. Ceci suggere que le recrutement
intermodal du cortex occipital observé chez les aveugles tardifs ne serait pas aussi
fonctionnel que chez les aveugles précoces. Par ailleurs, les aveugles tardifs ont également

recrutés des régions occipitotemporales au cours de la tdche. Le niveau d’activation de ces



régions €tait inversement corrél¢ avec la performance,‘ suggérant que ce ne sont pas toutes
les adaptafions corticales qui sont profitables aux personnes aveugles. Les résultats
présentés dans cette thése permettent donc, d’une part, d’appuyer des études antérieures qui
soutiennent que le cortex occipital des aveugles précoces est fonctionnellement impliqué
dans le traitement spatio-auditif. D’autre part, ifs permettent de souligner I’impact qu’a le
moment d'apparition de la cécité sur le développement d’habiletés compensatoires ainsi que

sur le r6le du cortex occipital dans le traitement de stimuli non-visuels.

Mots-clés : Cécite, localisation sonore, compensation, plasticité cérébrale, réorganisation

intermodale, imagerie cérébrale.
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Abstract

The loss of sight rarely leav;es an individual completely helpless; rather those
inflicted with this handicap seem to fuznction rather well in a society that clearly favours the
sighted. In faqt, it has become quite apparent that losing one sense seems to lead to
enhancements in the remaining sensesi Whether such enhancements stem from an increased
reliance on these senses or from a def?ault reallocation of resources that follows the loss of
an input modality remains unclear. Nénetheless, it is hard to keep count of all the reported
cases of behavioural gains in the litérature. While most of them concern the tactile and

auditory modalities, several reports have shown the blind to have increased abilities in

higher-order processes as well, relating to episodic memory and semantic processing.

Research has shown that one bf the main neural correlates of these enhancements
appears to be located in the occipital cortex, typically a vision-dedicated cortex, now
involved in the processing of non-visual inputs in the blind. This also appears to hold true
across a variety of tasks, whether tactile, auditory, or more cognitive in nature. Thus, the
brain seems to reorganize its functic;ns in the form of compensatory plasticity allowing
blind individuals to better cope with their deficit.

One area of debate surrounds tbe notion of a critical period for plastic changes in the
brain. While some researchers allege fhat these can only occur during the first few years of
life, others claim that the mature bra;in is sufficiently malleable. Wanting to address this
issue, one of the main ijectives of: this thesis was to further explore the effect of the

moment of onset of blindness has on the ensuing behavioural enhancements and cerebral



vii

modifications. This was done via three separate experiments in which we compared early
and late-onset blind individuals in auditory spatial tasks.

The first experiment was designed to assess sound localization in far space, which
had not been previously studied in the blind. We therefore compared both early and late-
blind individuals to sighted controls on several sound localization tasks in far space. The
results showed that not only both blind groups have properly calibrated their far auditory
space, but also show very comparable performance in alil the tasks, all while outperforming
the sighted subjects.

The second and third experiments were designed to assess the neural basis of sound
localization in the late-blind and to compare the findings with those in the early-blind.
While both groups showed recruitment of occipital cortices during the tasks, the exact foci
of activation were somewhat different between groups and of lesser magnitude in the striate
and extra—striaté areas in the late-blind. Additionally, only the early-blind outperformed the
sighted individuals in the behavioural task, suggesting that the crossmodal recruitment
observed in the late-blind might not be as functionally relevant as in the early blind.
Moreover, the late-blind recruited ‘occipito-temporal regions during the task, whose
activation was actually inversely éorrelated with performance, suggesting that all
adaptations are not necessarily beneficial. Overall, the results not only support previous
findings showing that occipital cortex of early-blind individuals is functionally engaged in
spatial-auditory processing, but also shed light on the impact the age of onset of blindness
can have on the ensuing cross-modal plasticity.

Key wofds: blindness, compensation, sound localization, brain plasticity,

crossmodal reorganization, brain imaging,.
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Préambule

Il n’est pas surprenant de constater que prés du tiers du cerveau contribue, d’une
manicre ou d’une autre, au traitement d’information visuelle. En effet, chez la personne
voyante, la vision joue un réle primordial lors de [’acquisition d’information. Elle constitue
donc un mécanisme sensoriel qui facilite énormément nos interactions et nos déplacements.
L’espéce humaine semble dépendre de la vision a un point tel qu’il devient pertinent de se
questionner sur les conséquences découlant de la perte de cette modalité. Un tel
questionnement, plus que le simple fruit d’une réflexion philosophique, prend de
I’importance lorsque nous constatons la quantité non-négligeable de gens qui ne peuvent
bénéficier de cette modalité sensorielle. Le World Health Organization (WHOQO) a estimé
qu’en 2002, prés de 161 millions de personnes souffraient d’une déficience visuelle a
travers le monde, et que pres de 37 millions de ceux-ci étaient aveugies (WHO, 2004). Il est
donc capital de s’interroger sur le sort des individus non-voyants. D’abord, de mieux
comprendre le phénoméne et les conséquences qui en découlent pour ensuite tenter
d’améliorer la qualité de vie_de ces individus.

Ainsi, les répercussions de la perte de la vision sur le fonctionnement cérébral et les
interrogations concernant les mécanismes pouvant pallier 1’absence d’une modalité
sensorielle si importante font ’objet de débats depuis fort longtemps. Qu’arrive-t-il lorsque
la vision n’est .plus disponible? Est-ce que cette perte entraine une hyperacuite des
modalités auditives et/ou tactiles afin de compenser la perte d’entrée visuélle? La cécité et
ses conséquences représentent une problématique de plus en plus étudiée dans le domaine
des neurosciences. Ainsi, de nombreuses études ont tenté de répondre a ces questions et de
cerner I’impact exact de la cécité sur le fonctionnement des personnes non-voyantes dans la

vie quotidienne. En effet, 1’étude du cerveau de I’aveugle est une occasion unique



d’approfondir nos connaissances quant aux réactions du cerveau face aux changements de
I’environnement. Elle permet également d’observer les capacités d’adaptation du cerveau
aux nouvelles entrées sensorielles dominantes. La recension des écrits qui suivra
témoignera de la vaste croissance des connaissances qu’a connue ce domaine de recherche
au cours des derniéres années. L’arrivéé des différentes techniques d’imagerie cérébrale a
considérablement contribué a Vacquisition des connaissances sur le sujet, plus
particuliérement ce qui concerne la malléabilité et le fonctionnement du cerveau humain en

réponse a une perte sensorielle.



La cécité : un bref historique

Vers la fin du 17° siécle, le philosophe William Molyneux posa une question qui
captiva lattention de cognitivistes et de philosophes pendant plus de trois siécles
(Dagenaar, 1996). Dans une lettre adressée a son collégﬁe John Locke il fit part de
I’interrogation suivante :

“Suppose a man born blind, and now adult and then taught by his touch to
distinguish between a cube and a sphere of the same metal, of the same bigness, so as to
tell, when he felt one and the other, which is the cube, which is the sphere. Suppose then,
the cube and the sphere placed on a table, and the blind man to be made to see. Query,
wheth'er by sight, before he touched them, he could distinguish and tell, which is the globe,

which is the cube?”’

Les deux philosophes furent d’accord pour dire que la réponse serait fort
probablement négative, c’est-a-dire que I’homme ne serait pas en mesure d’identifier les
objets via la modalité visuelle a elle seule. Prés d’un siecle plus tard, William James appuya
ces propos en ajoutant. que les perceptions de 1’espace a travers les modalités visuelles et
tactiles €taient intrins¢quement différentes et qu’un lien entre les deux ne serait possible
qu’a travers I’expérience (James, 1890). Bien que d’autres grands théoriciens, tels Gottfried
Wilhelm Liebniz et Francis Hutcheson, étaient de ’avis que I’individu en question serait en
fait capable de reconnaitre les deux objets par la vue a 1’aide des connaissances acquises via
le toucher, les premiéres données expérimentales ont plutdt appuyé I’opinion de !’initiateur

du débat (Pascual-Leone & Hamilton, 2001).



En fait, c’est grace a des chirurgies ou I’on avait réussi a retirer les cataractes qui causaient
la non-voyance a des individus nés aveugles qu’il devint possible d’enfin avoir une réponse
a la question de Molyneux. Les nombreux cas rapportés semblent arriver au consensus que
les nouveaux-voyants n’étaient pas en mesure d’identifier les objets par la simple
observation de ceux-ci, méme s’ils arrivaient a différencier ces objets les uns des autres
(Degenaar, 1996). L’extrait suivant, datant de 1728, provient du chirurgien William
Cheslden et rapporte I’expérience d’ﬁn jeune gar¢on de 13 ans qui venait de se faire retirer
les cataractes et qui vit pour la premig¢re fois :

“...but upon being told what things were, whose form he béfore knew from feeling,
he would carefully observe, that he might know them again; butAhaving too many objects to
learn at once, he forgot many of them; and (as he said) at first he learned to know, and
again forgot a thousand things a day. One particular only (though it might appear trifling)
I will relate; Having forgot which was the cat, and which was the dog, he was ashamed to
ask; but catching the cat (which he knew by feeling) he was observed to look at her

IERT]

steadfastly, and then setting her down, said “'So Puss! [ shall know you another time.

Ce passage témoigne de I’importance que ’expérience joue dans le développement
perceptuel, quelque soit la modalité perceptuelle utilisée. L’enfant aveugle, maintenant
voyant, semblait tout aussi dépendant de son sens du toucher que les individus voyants le
sont de la vue. Le toucher semblait alors compenser son incapacité a percevoir et
interpréter I’information vis;uelle. Méme chez le non-voyant, les sens tactile et auditif
semblent souvent étre en mesure de fournir suffisamment d’information afin de compenser

I’absence d’information visuelle. Le processus de traitement de 1’information est beaucoup



plus lent et séquentiel en audition et au toucher comparativement a la vision, puisqu’elle
permet d’acquérir une représentation compréhensive de son environnement quasi-
instantanément. Néanmoins, la personne non-voyante réussit a se construire une
représentation précise de son environnement ainsi qu’une compréhension juste des objets
qui I’entourent. En effet, de nombreuses études ont montré que les personnes aveugles
pouvaient percevoir des obstacles et se mouvoir sans collision lors de leurs déplacements
(Ashmead et al, 1989; Strelow & Brabyn, 1982). Cela serait possiblement dii & une
meilleure sensibilité aux indices d’écholocation (Dufour et al, 2005a). [l a méme été
suggéré a plusieurs reprises que le toucher et I’ouie seraient davantage développés chez les
aveugles que chez les personnes voyantes. En effet, depuis fort longtemps de nombreux
scientifiques, écrivains et philosophes avancent 1’idée que les personnes dépourvues de leur
‘modalité visuelle développent des capacités exceptionnelles au niveau des modalités
sensorielles intactes afin de compenser I’absence d’informations visuelles due au déficit.
L’un des plus célebres défendeurs de ces propos est sans doute le philosophe frangais
Diderot (1749), qui affirme dans sa « Lettre sur les aveugles a I’'usage de ceux qui voient »
que les aveugles de naissance possédent des capacités supranormales au niveau de
I’audition et du toucher. Un des cas célébres rapportés par Diderot est celui d’un
mathématicien aveugle pouvant différencier les fausses pieces de monnaie des vraies, grace

un sens du toucher particuliérement aiguisé.

Si les aveugles bénéficient réellement d’une ouie plus fine, il est alors explicable
qu’ils soient surreprésentés a occuper le métier d’accordeur de piano. Il semblerait méme

qu’en Europe, plus particulicrement en Angleterre, les gens sont souvent étonnés lorsqu’ils
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réncontrent un accordeur de piano qui n’est pas aveugle (selon le British Association of _
Blind Piano Tuners'). En appui a ces anecdotes, une étude intéressante a récemment
démontré qu’il existe effectivement une plus grande proportion de non-voyants musiciens
qui posseédent I’oreille absolue (57.1%) comparativement aux voyants musiciens qui la
posséde (<20%) (Hamilton et al, 2004). Cette prévalence plus ¢élevée chez les personnes
non-voyantes est d’autant plus impressionnante lorsqu’on considére que 1’dge moyen
auquel ils ont débuté leur formation musicale, qui est significativement plus tardive que

chez les voyants.

Ne voulant évidemment pas se contenter de récits anecdotiques, de nombreux
chercheurs ce sont intéressés a la problématique de la cécité et la compensation intermodale
au cours des derni¢res années. Deux modeles théoriques principalement fondés sur des
études expérimentales ont depuis émergé (Rauschecker, 1995). Le premier de ces modéles
suggere que les personnes ne pouvant pas bénéficier de la vision devraient étre séverement
handicapés étant donné |’importance des inputs visuels dans la construction de nos
représentations spatiales (Axelrod, 1959; Jones, 1975). Le second, quaht a lui, stipule que
les aveugles, bien au contraire, développeraient des habiletés compensatoires qui pallient
leur handicap a cet égard (Rice, 1970). Comme nous allons le voir, la majorité des études
réalisées depuis la survenue du débat semble davantage appuyer le second modele (voir

Théoret et al, 2004; Pascual-Leone et al, 2005).

1. réf. : www.uk-piano.org/piano-tuners/




Habiletés perceptuelles chez les non-voyants : le toucher

Le toucher est un sens particuliérement intéressant a étudier chez les non-voyants
étant donné son importance pour la lecture du Braille. Les premiéres données concernant
les habiletés tactiles des aveugles ont donné lieu a des controverses (Axelrod, 1959,
Warren, 1978; Hollins, 1989) ne permettant pas de conclure si les aveugles possédait une
acuité tactile supérieure a celle de personnes voyantes. Parmi les études plus récentes,
Pascual-Leone &lTorres (1993) 6nt montré une absence de différences entre les seuils de
sensation évoqués par des stimulations électriques et tactiles entre un groupe d’aveugles qui
maitrisait trés bien le Braille et un groupe controle de personnes voyantes. Dans la méme
veine, Grant et collaborateurs (2000) n’ont pu trouver de différences lors d’une tache de
discrimination de 1’épaisseur de rayures fines indentées dans la surface d’un petit dome en
Plexiglas placé sur l’ihdex. Par contre, ces mémes auteurs ont par la suite montré que les
aveugles avaient un seuil de discrimination moins élevé pour des stimuli simili-Braille,
c’est-a-dire des stimuli avec des patrons de points en relief, comme pour le Braille, mais
sans signification sémantique (Grant et al, 2000). Cependant, cet effet disparaissait apres
quelques sessions d’expérimentations puisque les voyants avaient réussi a diminuer leur
seuil avec I’entrainement. Il semblerait donc que la différence initialement observée était
plutot due a un effet de pratique qu’a une acuité tactile plus élevée. Voulant éviter les biais
associé & [’utilisation du Braille, comme les effets de pratique et de familiarité, Van Boven ,
(2000) et collaborateurs ont par la suite réutilisé les stimuli avec rayures fines dans une
tache de discrimination de I’orientation (i.e. les sujets devaient déterminer si les rayures
étaient placées dans une position paralléle ou perpendiculaire a I’orientation de leur index).

Les résultats ont montré que les aveugles avaient un seuil de discrimination moins élevé

A



que celle des personnes voyantes. De plus, le seuil des personnes aveugles était plus bas
pour I’index (doigt lisant le Braille) que pou? les autres doigts mesurés (mais qui étaient
également significativement plus faible que ceux des voyants). Bien que ces résultats
semblent initialement aller a I’encontre de ceux fournis par Grant et collaborateurs (2000),
une analyse des méthodologies employées nous révele une multitude de facteurs qui
pourraient expliquer les différences observées. D’abord les deux groupes ont utilisé des
méthodes de stimulation différentes : dans [’une la stimulation est active (Grént et al, 2000)
et I’autre la stimulation est passive (Van Boven et al, 2000). Puisqu’il a déja été démontré
que la détection de stimuli tactile est amoindrie pendant le mouvement (Chapman et al,
1987; Post et al, 1994), ceci pourrait alors expliquer pourquoi ’avantage des aveugles était
limité a la condition de stimulation passive (e.g. I’étude de Van Boven et al, 2000). De plus,
les deux études ont montré que les femmes avaient des seuils moins €levés que les hommes.
Ceci revét d’une importance particuliére, puisque Grant et al. (2000) avaient inclu une plus
grande proportion de méles dans leur groupe d’aveugles que dans leur groupe de voyants,
ce qui é sans doute contribué au manque de différence entre les groupes.

Goldreich et Kanics (2003) ont poussé encore plus loin les travaux de Van Boven et
al. (2000). En utilisant un protocole similaire a ces derniers, ils ont montrés que |’acuité des
aveugles était indépendante de |'dge de survenue de la cécité et de ’expertise en lecture
Braille. Les auteurs ont donc conclu que c’est bel et bien le fait d’avoir perdu la vue qui
contribuait aux avantages observés, et non pas le moment a laquelle la perte est survenue,

ni |’utilisation fait du sens tactile par la suite.
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Plus récemment, un autre groupe de chercheurs (Alary et al, 2009) n’a pas retrouvé
cette différence entre les aveugles et les voyants lors d’une tiche de discrimination de
I’orientation de rayures. Il est possible que cette absence de différence soit le résultat du
fait que le groupe de voyants était significativement plus jeune que celui des aveugles. En
effet, il a déja été démontré que le seuil de discrimination a cette tiche augmente
rapidement avec 1’age, et ce tant chez les aveugles que les voyants (Goldreich & Kanics,
2003). Alary et collaboratéurs (2009) ont également comparé la performance des deux
groupes sur trois autres taches. Ils ont trouvé que les personnes aveugles étaient meilleures
pour discriminer des angles tridimensionnels (A]ary' et al, 2008), mais ne se distinguaient
pas des personnes voyantes pour des discriminations de texture et de sensations
vibrotactiles (Alary et al, 2009). Enfin, une derniere étude cherchait a évaluer I’effet qu’a la
capacité de lire le Braille sur I’acuité tactile des personnes aveugles, et de voir si son
influence est limitée a la main utilisée pour la lecture ainsi qu’au type de tache effectué
(Jednorog et Grabowska, 2008). Dans une premicre tache de discrimination de stimuli
simili-Braille, les aveugles étaient plus habiles a faire la discrimination que les voyants,
mais seulement avec la main qui avait appris a lire le Braille. Dans la seconde tache, soit
une tdche de discrimination d’orientation de rayures, la supériorit¢ de 1’acuité¢ des
personnes non-voyantes était présente dans les deux mains. Ceci suggére que les deux
résultats reposent sur des mécanismes différents, et que seulement la premiére résulte de

I’expérience avec le Braille.

En somme, 1’inconsistance des résultats a travers les différentes études rend difficile

’interprétation des résultats obtenus et limite les conclusions qui peuvent en étre tirées. Il
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est néanmoins possible d’émettre plusieurs hypothéses quant aux sources de ces
incohérences. D’une part, tel que mentionné plus haut, I'utilisation de protocoles de
stimulation active peut générer des résultats significativement différents de ceux obtenus
via des protocoles de stimulation passive. De plus, l'utilisation d’un protocole de
stimulation active peut engendrer des différences qui ne relévent pas de la sensibilité tactile
mais plutot deé stratégies d’exploration motrice utilisées, qui différent entre les aveugles et
les voyants. D’autre part, I’utilisation du Braille peut induire des biais de familiarité et de
pratique, et ce, sans mentionner I’importante composante langagiére qui entre en jeu. De
plus, il faudrait contrdler la variable de I’expertise & lire le Braille de fagon systématique.
Ceci peut étre fait entre autres en mesurant les seuils pour les mains non-lectrices des sujets
non-voyants.

Malgré le manque d’homogénéité a travers les protocoles et les résultats mentionnés
ci-haut, il demeure possible de dégager certaines conclusions lorsque les différents facteurs
pouvant biaiser les données sont pris en considération. En effet, lorsqu’on contréle bien
pour les effets de pratique et familiarité, pour le type de stimulation ainsi que pour les
caractéristiques sociodémographiques des sujets, une supériorité des habiletés chez les

aveugles semble émerger (Goldreich & Kanics, 2003).

Habiletés perceptuelles chez les non-voyants : ’ouie

En audition, des taches de localisation spatiale ont souvent ét€ employées comme
méthode d’investigation des capacités sensorielles des aveugles. Ceci découle entre autres
de la composante spatiale de ce type de tdche, une composante que plusieurs croyaient

perturbée suite a la perte de la vue. Le grand nombre d’études qui touche cette thématique
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refléte d’autant plus I’importance de la localisation sonore dans le quotidien des personnes
aveugles, notamment dans des circonstances ou celle-ci est cruciale telle que traverser une

rue ou éviter des objets en mouvement.

Bien que certaines ¢tudes chez 1’animal aient montré I’importance de la vision pour
la calibration des représentat'ions spatiales auditives (Knudsen et al, 1985; Knudsen et al
1991), plusieurs autres en ont montré la non-nécessité. En effet, il a été démontré que des
animaux qui avaient eu les paupicres suturées (tarsorraphie) en bas age avaient une
meilleure performance lors de taches de localisation auditive des animaux n’ayant pas subi
cette opération (Rauschecker & Kniepert, 1994; King & Parsons, 1999). De fagon similaire
chez I’humain, certaines études n’ont pu identifier d’habiletés exceptionnelles de
localisation sonore chez les aveugles (Fisher, 1964; Jones, 1975; Lewald, 2002a; Wanet &
Veraart, 1985; Zwiers et al, 2001a) tandis que de nombreuses autres études ont observé des
capacités supranormales chez ces derniers (Kellogg, 1962; Rice, 1969; Niemeyer &
Starlinger, 1981; Muchnik et al, 1991; Ashmead et al, 1998; Lessard et al, 1998; Réder et
al, 1999; Voss et al, 2004; Gougoux et al, 2005; Doucet et al, 2005). Ceci témoigne donc de

la non-nécessité de la vision pour la calibration des représentations spatiales auditives.

Une étude pionnicre dans le domaine fut celle de- Lessard et collaborateurs (1998).
Apres avoir remarqué que leé personnes aveugles, tout comme les personnes voyantes,
présentaient un effet plafond (i.e. leurs performances étaient quasi-parfaites) lors d’une
simple tdche de localisation dans le plan horizontal, les auteurs ont eu la brillante idée de
repdre la tache plus difficile en obstruant une oreille (localisation monaurale). Dans une
telle situation, les voyants étaient tous simplement incapables de localiser les sons

provenant du coté de I’oreille obstruée. Et le résultat était le méme pour la moitié des
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personnes aveugles. Par contre, pour 1’autre moitié des personnes aveugles, 1’absence d’une
oreille les affectait a peine. En fait, ils présentaient des performances a peine inférieures a
celles qu’ils avaient obtenues a I’aide des deux oreilles (localisation binaurale). Ces
résultats furent par la suite répliqués maintes fois par 4le méme groupe de chercheurs
(Leclerc et al, 2000; Gougoux et al, 2005; Doucet et al, 2005). Les auteurs ont donc conclu
que les personnes aveugles utilisaient mieux les indices monauraux, possiblement en
utilisant les indices spectraux fournis suite & la transformation des ondes sonores par

’oreille externe (en fonction de la provenance de la stimulation auditive).

Afin de vénfier cette ﬁypothése, Doucet et collaborateurs (2005) ont repris les
mémes sujets aveugles et ont atténué leur capacité a utiliser les indices spectraux, soit en
modifiant la forme du pavillon de I’oreille avec de la pate acoustique, soit en filtrant les
fréquences sonores présentées. Suite a ces modifications, le nombre d’erreurs a augmenté
de fagon significative. Cela appuie donc I’hypothése ‘d’une utilisation plus efficace des

indices spectraux par les personnes non-voyantes.

Les habiletés exceptionnelles des aveugles ne seraient pas limitées a la localisation
monaurale. En localisation binaurale, une supériorité peut émerger dans certaines
circonstances lorsque la tdche est plus difficile et que l’effet plafond est aboli. Cela
survient notamment lorsque les sons sont présentés en périphérie (i.e. vis-a-vis le coté de la
téte) et non en avant des sujets (Roder et al, 1999; Després et al, 2005a; Fieger et al, 2006).
Il est cependant possible de montrer un avantage pour les non-voyants dans des taches
méme en utilisant des sources sonores frontales (ne reposant pas sur I’excentricité des

sources sonores), comme dans le cas de discriminations de temps inter-aurale (Yabe &
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Kaga, 2005) et de I'utilisation d’indices d’écholocation (Dufour et al, 2005; Rice et al,
1965; Rice and Feinstein, 1965; Strelow and Brabyn, 1982). De maniére assez surprenante,
I’'une de ces études (Després et al, 2005b) a méme souligné une meilleure habileté a utiliser
des indices d’écholocation chez un groupe de personnes myopes, comparativement a des
personnes sans problemes visuelles, suggérant que la perte totale de la vision n’était pas

nécessaire pour donner lieu a une hyper-performance.

Il importe de souligner, tel que mentionné ci-haut, que ce ne sont pas toutes les
études qui présentent des résultats corroborant la notion que les aveugles présentent une
hyperacuité dans leurs autres sens (Zwiers et al, 2001a). Ceci semble particuliérement vrai
pour la localisation sonore sur le plan vertical (Lewald, 2002a; Zwiers et al. 2001b),
suggérant que la vision est peut-€tre nécessaire pour bien calibrer la relation entre les
coordonnées verticales de I’espace et celles du corps. Etrangement, les indices les plus
reconnus comme ¢étant utiles pour ce type de localisation sont les indices spectraux, les
mémes indices qui étaient postulés comme avantageux pour les aveugles dans des
conditions d’écoute monaurale (Lessard et al,. 1998; Doucet et al, 2005). Zwiers et
collaborateurs (2001a, b) ont plutdt suggéré que les aveugles seraient plus habiles a faire
des jugements d’intensité monaurale qu‘une meilleure utilisation des indices spectraux. Ils
proposent également qu’en pe€riphérie, 1a ou la vision serait peut-€tre moins essentielle pour
calibrer ’espace auditif, les capacités des personnes aveugles reposeraient plutdt sur un
ensemble de rétroactions motrices, proprioceptives et tactiles afin de permettre une.
calibration appropriée. Une étude de Lewald (2002b) suggére méme qu’une rétroaction

audiomotrice serait responsable de la calibration de I’espace auditif en I’absence de la
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vision, et que leurs habiletés seraient le résultat d’une meilleure utilisation des indices
mettant en relation les informations proprioceptives et vestibulaires du corps avec les
composantes spatiales des entrées auditives (Schicke et al, 2002). Morgan (1999) quant a
lui, suggeére que les performances des personnes aveugles pourraient étre dues a des
mouvements de la téte leur procurant ainsi des indices supplémentaires. Cependant, de tels
indices seraient seulement utiles pour des sons d’une durée d’au moins 290 ms (Perrott et
Noble, 1997), ce qui est bien plus long que la durée des stimuli dans plusieurs des études
citées précédemment (Lessard et al, 1998; Doucet et al, 2005; Rdder et al, 1999).

Bien que cette section se soit jusqu’a présent davantage penché sur la localisation
auditive, il importe de souligner que les aveugles posseédent des habiletés exceptionnelles
dans de nombreuses sphéres‘ variées en audition. Ces capacités font notamment surface lors
de taches de perception de la parole (Hughdahl et al, 2004; Niemeyer et al, 1981; Muchnick
et al, 1991; Roder et al, 2003), de reconnaissance de la voix (Bull et al, 1983), de résolution
temporelle (Muchnick et al, 1991), d’attention auditive (Liotti et al, 1998), d’attention
divisée bimodale (Collignon et al, 2006; Kujala et al, 1997b), de mémoire auditive (Roder
et Rosler, 2003), de mémoire verbale (Hull & Mason, 1995; Rdder et al, 2001; Amedi et al,

2003) et de discrimination de la hauteur tonale (Gougoux et al, 2004).

Origines neuronales de la compensation

Le désir de mieux comprendre la source des habiletés supranormales des aveugles
conjointement avec le développement rapide des techniques de cartographie cérébrale ont
permis a plusieurs chercheurs d’explorer les substrats neuronaux qui pourraient sous-tendre

la compensation intermodale. En comparaison aux réorganisations intramodales impliquant
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une modification de la représentation corticale au sein d’une modalité sensorielle suite a un
changement des inputs sensoriels (Hubel & Wiesel, 1970; Pascual-Leone & Torres, 1993;
Recanzone et al, 1993), des réorganisations intermodales importantes ont été observé chez
les personnes aveugles. Cette forme de plasticité référe a 1’implication d’une région
cérébrale normalement dédiée au traitement d’une information sensorielle spé(;iﬁque dans
le traitement de stimulations provenant de modalités sensorielles différentes lorsque cette
région est privée de ses entrées sensorielles habituelles (voir Bavelier & Neville, 2002;
Pascual-Leone et al, 2005).

Chez I’animal, Rauschecker et Korte (1993) ont notaﬁment montré que certaines
zones du cortex ectosylvien antérieur, spécifiquement dédiées au traitement d’informations
visuelles chez le chat normal, pouvaient répondre a des stimulations auditives ou
somesthésiques suite a une privation visuelle des la naissance. Ces changements pourraient
donc étre a I’origine des améliorations observées lorsque les chats doivent localiser une .
source sonore dans I’espace en comparaison a des chats voyants (Rauscheckei‘ & Kniepert,
1994). Dans le méme ordre d’idées, la privation visuelle néonatale chez le rat (Toldi et al,
1994), le singe (Hyvérinen et al, 1981) et ’opossum (Kahn & Krubitzer, 2002) rend le
cortex visuel actif lors de stimulations tactiles et auditives (pour une recension plus
compléte des observations chez I’animal, voir Toldi et collaborateurs (1996), et
Rauschecker, (1995).

Chez ’homme, les premiers travaux sur ce théme ont mis en €vidence la présence
d’une activité métabolique au sein du cortex visuel primaire et associatif plus grande chez
I’aveugle précoce que chez le sujet voyant 1e§ yeux bandés. L’activé chez ’aveugle est

identique que celle des voyants lorsqu’étudiés en condition de vision normale (Wanet-
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Delfaque et al, 1988; Veraart et al, 1990). Ce métabolisme élevé laisse entrevoir la
possibilité d’une implication du cortex occipital pour des fonctions non-visuelles. Depuis,
de nombreuses études utiliéant les potentiels évoqués (PE), la tomographie par émission de
positrons (TEP) ainsi que I’imagerie par résonance magnétique fonctionnelle (IRMf) ont pu
démontrer une activation plus importante du cortex occipital chez 1’aveugle précoce en
comparaison a celle observée chez le sujet voyant a travers une grande variété de taches.
Uhl et collaborateurs (1991, 1993) furent parmi les premiers a mettre en évidence des
activations associées a une stimulation sensorielle (tactile dans ce cas-ci). Toujours en
modalité tactile, de nombreuses autres études en neuroimagerie fonctionnelle ont par la
suite montré des a.ctivations occipitales chez les aveugles lors de stimulations tactiles en
Braille (Sadato et al, 1996, 1998, 2002; Buchel et al 1998; Burton et al, 2002a; Cohen et al,
1999; Melzer et al, 2001) et en non-Braille (Burton et al, 2004, 2006; Sadato et al, 1996,
1998). Plusieurs ¢tudes ont également démontré qu’une variété de taches auditives
4pouvaient induire des variations de potentiels évoqués dans les régions postérieures du
cerveau (incluant le cortex visuel) phez les non-voyants (Kujala et al, 1995a; 1997a), et plus
particuliérement lors des taches de localisation auditive (Kujala et al, 1992; Leclerc et al,
2000). Plus récemment, au moyen de la tomographie par émissions de positrons, il a été
démontré que le cortex occipital (plus particulierement I’hémisphére droit) est activé lors de
tiches de localisation auditive chez les personnes non-voyantes congénitales (Weeks et al,
2000; Gougoux et al, 2005).

De maniére assez étonnante, le recrutemeﬁt du cortex visuel ne se limite pas au
traitement sensoriel de bas niveau, mais semble s’étendre a des processus cognitifs de plus

haut niveau. Par exemple, on retrouve des activations occipitales qui semblent étre lices
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notamment a des processus mnésiques et langagiers. En effet, de nombreuses taches de
mémoire verbale (Amedi et al, 2003; Raz et al, 2005) et de traitement sémantique (Burton
et al, 2002b, 2003; Burton & MclLaren, 2006; Noppeney et al, 2003) ont suscité
1"activation du cortex occipital chez des personnes aveugles. Malgré le fait que les tiches
de mémoire mentionnées ci-haut étaient de nature verbale, les résultats de Raz et
collaborateurs (2005) suggérent fortement que 1’activation occipitale est, du moins en

partie, indépendante des processus langagiers et est fortement reliée au rappel épisodique.

Signification fonctionnelle du recrutement du cortex occipital

Bien que le cortex occipital soit souvent actif lors de taches non-visuelles, cela
n’indique pas s’il contribue réellement au traitement des stimuli et a la réalisation de la
tache. Une des premicres indications que le cortex occipital participe activement a la
réalisation de tiches non-visuelles provient de ’étude de Cohen et collaborateurs (1997). A
I’aide de la stimulation magnétique transcranienne (SMT), ces derniers ont désactivé de
fagon temporaire le cortex occipital d’un groupe d’aveugles et d’un groupe de voyants qui
devaient identifier des lettres Brailles (groupe aveugle) et des lettres romaines en relief (les
deux groupes). Chez les voyants, seule [’application de la SMT sur le cortex
somatosensoriel augmentait leurs erreurs de fagon significative. A I'inverse, chez les
aveugles, c’est la désactivation du cortex occipital qui perturbait leur performance (pour le
Braille et les lettre romaines) tandis que le déréglement du cortex somatosensoriel n’avait
pratiquement aucun effet. 1l est important de noter que le résultat le plus frappant ici n’est
pas que le cortex occipital des aveugles participe activement a la tiche, mais bien qu’il

semble avoir entiérement pris en charge ce type d’opérations. Des études plus récentes
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utilisant une méthodologie similaire ont démontré que le déréglement du cortex occipital
chez les aveugles augmentait également le taux d’erreurs lors de taches de mémoire verbale
(Amedi et al, 2004) et de localisation auditive (Collignon et al, 2006).

Avant Parrivée de la SMT, il était possible de se renseigner sur la fonctionnalité
d’une région corﬁcale par I’entremise de Iésions naturelles bien délimitées. Suite a un ACV
causant des dommages occipitaux bilatéraux, une dame aveugle experte en lecture du
Braille n’était plus en mesure de lire le Braille, et ce malgré une préservation relative de ses
autres habiletés tactiles (Hamilton et al, 2000). Ces données vont donc dans le méme sens
que celles obtenues via la SMT nous indiquant que le cortex occipital devient essentiel dans
le traitement de [’alphabet Braille. Par ailleurs, plusieurs autres études présentent des
résultats corrélationnels qui appuient les liens causaux établis dans 1’étude de Hamilton et
al (2000). En eftet, I’activité cérébrale du cortex occipital, telle que mesurée par I’[RMf et
la TEP, a été fortement corrélée a la performance de personnes aveugles lors de taches de
localisation auditive (Gougoux et qal, 2005), de mémoire verbale (Amedi et al, 2003), de
rappel épisodique (Raz et al, 2005) et de traitement s€émantique/syntactique (Roder et al,
2002). Pris ensemble, ces données semblent converger vers une méme réalité : le cortex
occipital est bel et bien recruté par une variété de stimuiations non-visuelles et contribue de

fagon significative au traitement de celles-ci. Il est méme essentiel au traitement efficace

de I’'information dans certaines circonstances.

Plasticité corticale: existe-t-il une période critique?
A date, le présent ouvrage s’est centré sur la plasticité corticale chez les aveugles précoces

(i.e. les individus ayant perdu la vue au courant des premieéres années de la vie).
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Néanmoins, le cas des aveugles tardifs (i.e. individus ayant généralement perdu la vue vers
la fin de D’adolescence ou a I'dge adulte) constitue également une problématique
intéressante a examiner en profondeur. Il existe a ce jour un débat sur la nature de la
plasticité qui survient suite a la cécité. |l semble y avoir un consensus général que
I’étendue de la plasticité cérébrale dépend fortement du moment de survenue de la cécité.
En effet, la puberté semble étre une période critique pour la réorganisation des fonctions du
cortex visuel. Cela a d’abord été corroboré par une étude TEP ou I’on observa une baisse
du métabolisme du glucose chez les aveugles tardifs alors que I’inverse avait été observé
chez les aveugles précoces et congénitaux (Veraart et al, 1990). Des études plus récentes
rapportent des résultats qui vont dans le méme sens et qui révelent un age limite aprés
lequel le recrutement du cortex visuel n’est plus possible s’il y a perte de la vue (14 ans :
Cohen et al, 1999; 16 ans: Sadato et al, 2002). Par contre, un nombre non négligeable
d’études démontrent que le cerveau peu faire preuve de plasticité méme a 1’age adulte.
L’une d’entre-elles, utilisant la TEP, a témoigné de 1’activation du cortex visuel lors de
taches de lecture du Braille et de traitement verbal auditif chez des aveugles précoces et
tardifs (Biichel et al, 1998). Similairement, des études en potentiels évoqués ont enregistré
de I’activité dans les régions postérieures du cerveau lors d’une tiche auditive de type
«oddball » chez un groupe d’aveugles précoces et un groupe d’aveugles tardifs (Kujala et
al, 1997). De plus, Burton et collaborateurs ont observé a plusieurs reprises le recrutement
du cortex occipital chez des aveugles tardifs a travers une grande variété de taches tactiles
et auditives (Burton et al, 2002a; Burton et al, 2002b; Burton et al, 2003; Burton et al,
2004; Burton et al, 2006; Burton & Mclaren, 2006). Malheureusement, malgré les

nombreuses preuves de plasticité chez I’aveugle tardif, peu d’études ce sont intéressées a
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évaluer le coté fonctionnel de ce recrutement occipital. Dans une étude, l’abplication de la
SMT sur le cortex occipital d’aveugles tardifs et précoces a seulement généré des erreurs de
iecture du Braille chez les aveugles précoces (Cohen et al, 1999), suggérant que le cortex
occipital des aveugles tardifs ne contribuait pas de fagon Significative a la tache. Ceci n’est
pas surprenant étant donné que les tardifs n’avaient pas recruté leur cortex occipital pour
faire la tache tel que mis en évidence par la TEP dans la méme étude. 1l sémble donc
difficile de tirer des conclusions éclairées concernant ces ¢tudes étant donné la grande
variabilité des résultats. De fagon générale, les aveugles tardifs semblent bénéficier d’un
recrutement occipital, mais 1’étendue de ce bénéfice est moindre que chez les aveugles
précoces. De plus, il n’est pas clair si ces activations ont un corrélat comporteme;ital
associé, étant donné que peu d’études soulévent une supériorité auditive ou tactile chez les

aveugles tardifs.

Objectif et hypothéses de recherche

Nous nous sommes intéressés au traitement spatial de la modalité auditive chez les
personnes non-voyantes dans I’ensemble des projets faisant partie de cette thése. Afin
d’atteindre nos objectifs de recherche (voir plus bas), un ensemble de taches de localisation
auditive et de discrimination auditive a été utilisé dans le cadre de trois expériences
différentes. Un des objectifs commun aux trois projets était la comparaison de sujets
aveugles précoces et tardifs afin de mieux comprendre I’impact du moment de survenue de
la cécité sur les capacités compensatoires des personnes non-voyantes, plus
particuliérement dans le cas de la localisation auditive. De plus, nous avons également fait

appel a la neuroimagerie dans deux des trois études afin d’évaluer et de comparer les
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substrats neuronaux utilisés lors de tiches de localisation et de discrimination spatiale et

ainsi pouvoir comparer les substrats propres a chaque groupe de non-voyants.

Expérience 1 : Discrimination spatiale dans 1’espace extra-personnel

Jusqu’a présent, les études ayant évalué les capacités de localisation auditive chez le non-
voyant se sont limitées a I’espace péri-personnel des individus, c’est-a-dire dans 1’espace
pour lequel les éléments s’y situant sont accessibles par le toucher ou par I’utilisation d’une
canne. Ceci revéte une importance particuliére, étant donné le réle que le toucher et
I’utilisation de la canne peuvent jouer dans la calibration de 1’espace spatial sonore. Nous
nous sommes donc intéressés a ce qui pourrait se passer dans un espace auditif plus €éloigné,
au-dela de I’emprise du toucher, soit I’espace extra-personnel. Afin de vérifier si les
personnes non-voyantes, tant précoces que tardives, ont bien réussi a calibrer leur espace
auditif éloigné, nous avons utilisé trois tdches de discrimination de sources sonores. Les
deux premiéres étaient des taches d’angle minimal audible. Les sons étaient présentés en
position frontale dans la premicre tache afin de comparer leurs performances en localisation
des sons avec les résultats obtenus dans une étude ou les stimulations sonores étaient
présentées dans I’espace proximal de I’individu (i.e. Lessard et al, 1998). Les sons étaient
également présentés en position latérale dans la deuxiéme tiche afin de vérifier si la
supériorité des aveugles (comparé aux voyants) est maintenue pour ces positions lorsque le
son se situe dans l’espace €loigné. Enfin, la troisieme tdche en était une de distance
minimale audible, lors de laquelle les sujets devaient déterminer si deux sons subséquents
provenaient du méme endroit ou si le second son était présenté a une distance plus éloignée

du sujet en comparaison au premier. Cette tache avait pour but de vérifier la notion que les
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aveugles étaient meilleurs pour utiliser certains indices monauraux (Lessard et al, 1998;
Doucet et al, 2005; Gougoux et al, 2005), puisque la perception de la distance repose
presqu’exclusivement sur la perception d’indices monauraux lorsque les_sons sont présentés
le long de la ligne médiane (Bronkhorst & Houtgast, 1999; Van Wanrooij & Van Opstal,

2004).

Hypothéses de recherche

o Premiere hypothese : Les sujets aveugles précoces devraient bien performer lors de
la premiére tache s’ils ont réussi a bien calibrer leur espace auditif éloigné. De plus,
puisque les sons proviennent de positions frontales, la littérature suggére que les personnes
non-voyantes ne devraient pas se distinguer des personnes voyantes.

o Deuxiéme hypothése : Dans la mesure ou la premiere hypothése est confirmée, la
seconde tiche devrait donner lieu a une ditférence a 1’avantage des aveugles précoces
puisque plusieurs études ont déja montré une supériorité des aveugles a localiser des sons
présentés en périphérie.

o Troisiéme hypothése: Bien qu’aucune étude n’ait préalablement évalué les
capacités des aveugles précoces a évaluer la distance, nous devrions nous attendre a voir
une différence encore une fois a ’avantage des aveugles étant donné le role important des
indices monauraux dans ce type de tache.

o Quatriéme hypothése : Il est difficile d’émettre des hypotheéses concernant les
aveugles tardifs étant donné I’absence d’études ayant examiné les capacités de localisation

et de discrimination auditive de ces individus. Si I’on se fie aux résultats qui semblent

émerger des études sur la plasticité cérébrale chez 1’aveugle tardif, nous devrions nous
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attendre a ce que leur performance se situe a quelque part entre celles des aveugles

précoces et des voyants.

Expérience 2 : Localisation sonore et imagerie cérébrale chez ’aveugle tardif

La deuxi¢me expérience a été établie en fonction des résultats obtenue dan.s la
premiére. Tel que sera discuté plus loin, lors de la premi€re expérience nous avons observé
que les aveugles précoces et tardifs ont une performance trés similaire, mais qu’ils se
distinguent significativement des personnes voyantes dans la tiche d’angle minimal audible
en périphérie ainsi que dans la tiche de distance minimale audible. Il devient donc pertinent
de se demander si les habiletés des aveugles tardifs a ces égards proviennent, comme chez
les aveugles précoces, d’un recrutement occipital. L’objectif de cette deuxiéme expérience
était donc de répondre a cette interrogation. Pour ce faire, nous avons employ¢ le protocole
de recherche qui avait déja été employé aupres des aveugles précoces chez les aveugles
tardifs (Gougoux et al, 2008). Plus précisément, nous avons utilisé deux taches de
localisation auditive (une monaurale et une binaurale) que les sujets devaient exécuter alors
qu’on mesurait leur activité cérébrale a I’aide d’un scanneur TEP (tomographie par
émission de positrons). Nous ne pouvions pas reproduire de taches en périphérie ou a
distance a I’intérieur du scanneur TEP, comme dans la premiére étude en espace éloigné.

Afin de complexifier la tdche, nous avons opté pour une tiche de localisation monaurale.

Hypothéses de recherche

. Premiére hypothése : Aucune différence significative ne devrait ressortir entre les

aveugles tardifs et les personnes voyantes dans la condition binaurale. Par contre, suite aux
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résultats obtenus lors de la premiére expérience, nous pouvons nous attendre a ce que les
aveugles tardifs performent mieux que les personnes voyantes dans la condition monaurale
comme ’avaient fait les aveugles précoces auparavant (Gougoux et al, 2005).

L Deuxiéme hypothése : En termes d’activité cérébrale, nous nous attendons a
observer un recrutement des aires occipitales chez les aveugles tardifs, et ce surtout pendant
la taiche monaurale. De plus, le niveau d’activité présent dans les aires occipitales devrait

prédire la performance des aveugles tardifs dans la tiche de localisation monaurale.

Expérience 3 : Discrimination de sources sonores : comparaison des substrats

neuronaux chez les aveugles précoces et tardifs

Les résultats obtenus lors de la deuxiéme expérience, fideles a la littérature sur les
aveugles tardifs, étaient difficiles a interpréter. En effet, bien que nous ayons observés un
recrutement des aires visuelles lors de la taiche monaurale chez les aveugles tardifs, il n’y a
pas eu de supériorité comportementale associée. En fait, les aveugles tardifs ont eu tout
autant de difficulté que les voyants a localiser les sons qui provenant du coté de I’oreille
obstruée. Afin de résoudre ce mystere, nous avons procédé a une troisieme expérience qui
nous permettrait de comparer directement entre les aires cérébrales recrutées par les
aveugles précoces et tardifs. Nous avons utilisé une tiche 1égérement différente de celle
utilisée dans la deuxiéme expérience. Celle-ci reposait davantage sur la discrimination de
sources sonores que sur la localisation directe des sources. L’utilisation d’une tache de
discrimination a également permis de voir si le substrat neuronal associ€ serait le méme

chez les aveugles que pour la localisation spatiale, étant donné qu’il différe chez le voyant
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(Zatorre et al, 2002). Puisque seule la discrimination en espace frontal peut étre utilisée

dans la TEP, une condition d’écoute monaurale a été rajoutée afin de complexifier la tache.

Hypothéses de recherche

. Premiére hypothése : il est difficile d’émettre une hypothése précise quant a la
performance a la tache, étant donné les résultats contradictoires obtenus lors des deux
premiéres expériences. D’une part, la premiére étude a montré que les aveugles tardifs
perférmaient aussi bien que les précoces dans des tééhes de discrimination de sources
sonores. Cependant, les aveugles tardifs n’avaient pas fait mieux que les voyants en
condition d’écoute monaurale. Nous ne savons donc pas ée a quoi nous attendre
spécifiquement, mais nous surveillons la possibilité d’une différence de performance entre
les aveugles précoces, tardifs et les voyants.

o Deuxiéme hypothése : Suite aux résultats obtenus lors de la deuxieme étude et a
ceux de la littérature, nous nous attendons a voir des activations occipitales chez les deux
groupes d’aveugles et ce dans la tache de discrimination monaurale et binaurale. Nous nous
attendons également a ce que le niveau d’activité occipitale prédise la performance chez
I’ensemble des participants aveugles. C’est-a-dire que plus que le cortex occipital est activé

chez un sujet aveugle donné, plus il aura une bonne performance a la tache.
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Summary

Blind individuals manifest remarkable abilities in navigating through space despite
their lack of vision. They have previously been shown to perform normally or even
supra-normally in tasks involving spatial hearing in near space [1, 2|, a region that,
however, can be calibrated using sensory-motor feedback. Here we show that blind
individuals not only properly map auditory space beyond their peri-personal
environment but also demonstrate supra-normal performance when subtle acoustic
cues for target location and distance must be used to carry out the task. Moreover, it
is generally postulated that such abilities rest in part on cross-modal cortical
reorganizations [3-6],.‘ particularly' in the immature brain, where important
synaptogenesis is still possible [7-9]. Nonetheless, we show for the first time that even
late-onset blind subjects develop above normal spatial abilities, suggesting that

significant compensation can occur in the adult.
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Results' and Discussion
Most studies examining auditory localization in blind individuals which showed
supra-normal performance have looked, except in one case [10], at spatial hearing in near
space [1, 2]. However, in this region, auditory representations can be calibrated through
sensory-motor feedback such as touching the source of the sound or through the use of a
cane, for example. In far space, on the other hand, no such calibration is possible. Does this
mean that localization ability breaks down since the space representations cannot be
validated? That is precisely the first question we tried to answer in the present study. Also,
there is some debate about whether late-onset blind subjects can benefit from
compensation. We ourselves tested a large number of these subjects in a monaural
localization task [1], a task in which early-onset blind subjects demonstrated supra-normal
performance, aﬁd showed that they were indistinguishable from sighted controls. Moreover,
using brain imaging, it was demonstrated that visual cortex is recruited to carry out tactile
tasks, such as Braille reading, in subjects only with blindness onset before adolescence [8-
9], suggesting that the critical period for the functional sHift from processing visual stimuli
-to tactile ones in visual cortex does not extend to adulthood. Yet, in real-life sAituations,
particularly involving cane-guided locomotion, many late-onset blind subjects can learn to
use sound cues. Thus, the second question we looked at was whether there are ecologically
significant tasks where late-onset blind subjects can outperform sighted controls.

Two groups of blind subjects (an early-onset and a late-onset blind group) as well as

a control group composed of blindfolded sighted subjects participated in the experiment.
We assessed the ability of their to discriminate differences in sound location using three

tasks: a frontal minimum audible angle task (stimulus presented directly in front of the
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subject, see Fig. 1), a peripheral minimum audible.angle task (stimulus presented 90°
degrees from the mid-sagittal plane, see Fig. 2) and a minimum audible distance task
(stimulus presented in front of the subject on the mid-line, see Fig.3). The experiments
were carried out in a large room with background noise, to simulate a natural environment.
The subject was seated 3 m from a table whose surface was positioned at ear level on which
lay the speaker. The stimuli were two 90 ms noise bursts separated by a 1500 ms silent
interval. An experimenter held the speaker at the 0° azimuth position (or 0 cm position in
the minimum audible distance task) for the first sound, and then during the silent interval
either moved it to the left or right (or to the back in the distance task) or moved it back to
the same position. The participant had to indicate whether the second sound came from the
same or a different position.

We therefore examined in the first task whether the subjects are able to properly
localize sounds in conditions where the sources ar.e placed beyond the range that would
allow calibration of auditory space by sensory-motor feedback. Performances are plotted in
Figure 1. These were analyzed using a repeated measures ANOVA and differences between
groups failed to reach éigniﬁcance (F=0.67; p=0.52). This result, though at first glance
unspectacuiar, is quite important since it indicates that blind individuals are in fact able to
properly calibrate far auditory space despite their not béing able’to use either vision or
touch to validate their calibration, and is in good agreement with previous results in near
space [1, 2]. The fact, moreover, that blind subjects were not superior to sighted ones
probably reflects the fact that all three groups demonstrated excellent performance, and
hence a floor effect, which could not be bettered by any of the groups (as also found in the

previous studies [1, 2]).
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It is well established that the right hemisphere is more specialized in the analysis of
space and that although auditory pathways project to both hemispheres, contralateral
projections predominate [11]. Although unrelated to the principal objectives of this study,
we examined whether ;;erformance was similar When the stimuli were presented either in
the left or right hemifields. We carried out repeated measures ANOVA and showed that
performance was better when stimulus changes occurred in the left hemifield, and this in all
three groups (sighted: F = 23.914, p<0.001; early: F = 23.174, p<0.001; late: F = 5.439, p =

0.033). Laterality effects in space perception were thereby confirmed.

Please, insert Fig. 1 here

The second task was also a minimum audible angle task, but with stimuli presented
in peripheral space straddling the inter-aural plane. To control for laterality éffects, half the
subjects were tested with the stimulus being presented in the left hemifield and the other -
half in their right hemifield. The performances are illustrated in Figure 2. All the groups
needed far larger angles before noticing differences in sound source positions than in the
ﬁrst. task, a result that is in agreement with previous beha\;ioral studies showing a relation
between minimal angle and eccentricity [1, 12, 13]. The ANOVA showed that significant
differences were present between the groups (F= 4.45; p=0.02). A post-hoc Tukey test
indicated that the early-onset blind group performed significantly better than the sighted
group (p=0.006). Furthermore, differences in performances depended on the hemi-field
(frontal vs rear) in which the second sound was presented and a significant Groub X

Position X Hemifield interaction (F=2.11; p=0.023) was found. This triple interaction
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reflects the fact that in the frontal hemi-field, the early-onset blind subjects showed a
tendency to be better than the other two groups (F=2.734; p=0.081). In the rear hemifield,
instead, both groups of blind individuals outperformed the sighted group (F=4.647;
p=0.017), as revealed by post-hoc Tukey tests between early-onset and sighted subjects
(p=0.032) and between late-onset and sighted subjects (p=0.053). These results suggest that
in the frontal hemifield, the three groups of subjects are not statistically different from each
other, as was the case i‘n the first experiment (although the early blind are close to showing
a superior performance) while in the rear hemifield both groups of blind subjects
outperform sighted subjects. Moreover, we found no significant relation between the ages
of onset of the blindness (r = -0.281; p = 0.195) or the duration of blindness (r = 0.207; p =

0.344) with the overall performances obtained in this task.

Please, insert Fig. 2 here

The third task consisted of a minimum audible distance task and the results are
plotted in Figure 3. Overall group differences were significant (F=7.86; p=0.002). Post-hoc
analyses revealed that the early-onset (p=0.007) and the late-onset (p=0.003) blind subjects
did not differ from each other and both performed better than the sighted controls, whose
performance was at chance level even for the maximum distance (1 m) used herein. This
~ suggests that late-onset blind individuals can show supra-normal performance, despite the
fact that blindness occurred after the critical period for large-scale reorganization. It is thus
possible that they developed these spatial hearing abilities because these are vital in their

everyday lives. When having to cross a street, for example, benefiting from well-calibrated



35

spatial hearing becomes essential for their safety and hence large functional resources are

engaged in the task.

Please, insert Fig. 3 here

The evaluation of relative distances along the midline rests on a number of possible
sources of information: spectral content and sound level [14] as well as the ratio of direct to
reverbérant energy [15]. Similarly, when localizing sound position in peripheral regions,
especially when they straddle the inter-aural plane, binaural cues benefit significantly from
spectral and head shadow cues [16]. The present results suggest that blind individuals
probably utilize many of these subtle cues more effectively. In support of this explanation,
we recently demonstrated that, in a monaural localization task, modifying spectral cues
perturbed their ability to correctly 1oca1iz'e sound sources [17]. Blind subjects also
outperform sighted subjects at discriminating other sﬁbtle acoustic information, such as
pitch [18]. If they process auditory information more éffectively, however, it is still not
resolved through which mechanism(s) this is achieved. On the one hand, it could be due to
increased learning in the utilization of subtle cues, as has been suggested for both unilateral
deaf [19] and normal hearing subjects [20]. On the other, cross-modél reorganization of
deafferented structures is a possibility [auditory: 4, 8, 18-20; tactile: 7, 21, 22]. The intra-
modal expansion of tonotopic representations in auditory cortex may also play a role [23].
Another hypothesis might be that blind humans make better use of audio-motor feedback
[24]. 1t is quite likely that it is a relative combination of all these mechanisms that permits

blind individuals to develop superior hearing capacities.
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As regards the early- versus late-onset controversy, a number of recent studies have
demonstrated that restructuring might in fact occur in the mature brain. Event-related
potentials have indicated that posterior brain areas are activated during sound-change
detection in both early- and late-onset blind subjects [7]. PET imaging revealed act{vation
of visual cortex, albeit manifesting somewhat different patterns, during Braille reading and
auditory word processing in both early- and late-onset blind subjects [25]. A recent fMRI
study has shown that sighted adults deprived of vision for a period of 5 days displayed
activation of visual cortex in response to tactile stimulation [26]. Perhaps this recruitment
of visual cortex by auditory stimulation is achieved through awakening of dormant

horizontal connections between these cortices, projections that have recently been
demonstrated in normal adult primates [27].

In summary, compared with sighted subjects, blind subjects manifest normal or
supra-normal abilities in discriminating the relative positions of two sounds presented in far
auditory space as well as their relative distance between. These results are impoﬁant in that
they show not only that blind individuals establish accurate auditory spatial representations
beyond peri-personal space, but that they also manifest superior discriminative abilities
with respect to sighted individuals in tasks that require the analysis of subtle cues to
discrimination, in particular spectral cues and possibly level cues. Furthermore, these supra-
normal spatial auditory abilities appear to develop even in late-onset blind individuals. This
may be due to the fact that these skills are so critical for navigating through their
environment when carrying out even the most basic of spatial tasks and, more importantly,
life threatening ones, that they invest significant neural and cognitive resources to develop

strategies to cope with their handicap.
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METHODS

Participants

Two groups of blind subjects and one of sighted individuals participated in the experiment.
The sighted control group was composed of 10 blindfolded subjects who ranged in age
from 18 to 24 with a mean of 21.2 years. The blind subjects consisted of two groups: an
: eariy-onset blind group composed of 14 individuals who ranged in age from 21 to 54 with a
mean of 39.3 years who lost their vision before they reached 11 years of age, with a mean
duration of blindness of 36.6 years, and a late-onset blind group of nine individuals who
ranged in age from 23 to 55 with é mean of 41.6 years and who lost their sight after the age
of 16 years, with a mean duration of blindness of 20.2 years. In all cases, blindness was
attributable to peripheral damage and there were no additional neurological problems.
Audiometric thresholds were assessed 4for all participants and indicated normal and

comparable hearing in both ears.

Materials and Stimuli

The experiment was held in a large room (L: 40 m; W: 13 m; H: 3 m), in which the natural
background noise level was approximately 38 dB-A at stimulus position. The stimuli were
broadband noise bursts (0.6-12 kHz) that lasted 90 ms (10 ms rise/fall time) and were
delivered through a small speaker (Projects Unlimited: series FS-30S) with an Accusonic
amplifier (20 watts). The sound source was calibrated to 70 dB-A pﬁor to each testing
session. A superimposed background broadband noise was also‘presented and calibrated at
60 dB-A, while having the dual purpose of simulating a more natural environment and of

masking any noise that the experimenter could have made while moving the speaker. It was
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produced by a Coulbourn generator and was delivered through two small speakers (Projects
Unlimited: series FS-308S) positioned at 2.8 m from stimulus position and directed towards
the subject. Head movements were controlled with a small laser pointer attached to the
subject’s head and pointing to a white screen situated behind the subject. Stimuli were
presented when the pointer indicated frontal fixation. Because the stimulus was of short
duration, no head or eye movements, which could have been used to localize the sounds,
were possible during stimulus presentation. Moreover, any movement preceding stimulus

presentation aborted the trial.

Procedure
Three tests weré carried out to assess the ability of the subjects to discriminate differences
in sound location: a frontal minimum audible angle task (see Fig. 1), a peripheral minimum
audible angle task (see Fig. 2) and a minimum audible distance task (see Fig.3). The subject
was seated 3 m from a table whose surface was positioned at ear level. The procedure was
similar for the two minimum angle tasks. A perimeter arc having a 3 m ra-ldius was drawn
on the table. ‘Marks were drawn on this perimeter arc to identify speaker positions. They
were spaced in 1.0° increments, from -10°to 10° for the frontal task and from -28° to 28° for
the peripheral minimum audible angle task. In order to counterbalance possible subtle
laterality effects, in the peripheral minimurﬁ angle task, the stimuli were presented in the
left hemifield for half the subjects and the tht hemifield for the other half (with the
| exception of the late-onset group where 5 subjects had the stimuli presented in the right
hemifield and 4 with the left). As for the minimum audible distance task, the table was

marked in 10 cm increments from 0 to- 100 cm (0 being exactly 3 m in front of the subject
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on the mid-sagittal plane, while the 100 cm was situated beyond this point, that is, at 4 m
from the subject).

The stimuli were two 90 ms noise bursts separated by a 1500 ms silent interval. An
experimenter held the speaker at the 0° azimuth position (or 0 cm position in the minimum
audible distance task) for the first sound, and then during the silent interval either moved it
to the left or right (or to the back in the distance task) or put it back in the same position
(catch trials). The speaker was positioned on the marked template facing the subject.
Stimulus position changes followed a pseudo-random order. Each of the two minimum
audible angle tasks comprised 220 trials (200 “different” trials and 20 “same” trials), while
the minimum audible distance task was composed of 110 trials (100 “different” trials and
10 “same” trials). The participant indicated whether the second souﬁd came from the same

or a different position as the first sound.
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Figure Legends:

Figure 1: Performance of the three gr(;ups on the minimum audible angle discrimination in
the frontal position. Results show that the groups are indistinguishable from each other. On
the right side of the figure is illustrated the experimental sét-up. Correct responses on catch

trials (not included in the figure) were: sighted (87%), late (83%) and early (89%).

Figure 2: Performance of the three groups on the minimum audible angle discrimination in
peripheral space. Results show that the early-onset blind group discriminates the sound
sources more accurately than the other two groups, who are indistinguishable from each
other when the sound is presented in front of the inter-aural plane. When the sound is
presented behind the inter-aural plane, however, the early- and ]éte-onset groups perform
similarly and better than the sighted controls. On the right side of the figure is illustrated
the experimental set-up. The degree values (62°-116°) refer to the degree separation
between the positioﬁ of the speaker and the mid-sagittal plane. Correct responses on catch

trials (not included in the figure) were: sighted (82%), late (71%) and early (91%).

Figure 3: Performance of the three groups on the minimum audible distance
discrimination. Results show that the early- and late-onset groups are similar and bétter
than the sighted control group,'the latter group of subjects performing at chance level even
at the maximum distance of 1 m. On the right side of the figure is illustrated the
experimental set-up. Correct responses on catch trials (not included in the figure) were:

sighted (79%), late (80%) and early (81%).
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Abstract

Individuals deprived of vision early in life often demonstrate exceptional abilities in their
remaining sensory modalities in order to compensate for their handicap. Recent studies
have shown that some of these abilities also extend to those having lost their sight later in
life. However, it is not clear what mechanisms underlie these abilities. Here we examined
cortical activation using PET in late-onset blind subjects during a free-field auditory
localization task. Even though no behavioral enhancements were observed in this testing
condition relative to sighted controls, the results revealed that occipital cortex was
nonetheless activated during task execution. We conclude that late-onset blind individuals
do manifest cerebral reorganization, although its functional relevance to the task is less

clear.

Key words: Late-onset blindness, cross-modal reorganization, auditory localization, PET,

visual cortex plasticity.
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Introduction

Despite their lack of vision, blind individuals manifest remarkable abilities in many
aspects of life. On the perceptual level, these abilities are often observed in tasi<s such as
auditory spatial localization [1-3], pitch discrimination [4] and somatosensory based Braille
reading [5]. It is generally postulated that such abilities rest partly on plastic changes within
the brain involving cross-modal reorganization [5-7]. Furthermore, the hypotﬁesis
proposing a new functional role for visually deafferented cortex has received support from
studies demonstrating Braille reading errors in blind but not sighted subjectvs following
TMS stimulation of occipital cortex [8], the loss of the ability to read Braille in a patient
who suffered a Bilateral occipital damage due to an ischemic stroke, [9] and from numerous
neuroimaging studies showing strong correlations between occipital activity and superior

behavioral abilities. [10-13].

There is some debate however about whether visual cortex of late-onset blind (LB)
subjects also undergoes reorganization, possibly leading to behavioral compensation.
Although some studies have shown that important cross-modal compensation and
reorganization mainly takes place within the confines of a critical period extending to early
adolescence [10, 14], a number of recent ones have demonstrated that some restructuring
might in fact occur in the mature brain. One such study revealed activation of visual cortex
during Braille reading and auditory word processing in both early-onset blind (EB) and LB
subjects [15], although somewhat different patterns were observed in the two groups.
Similarly, ERP studies have shown activation in posterior brain regions during sound-

change detection in both EB and LB subjects [16]. In addition, a recent fMRI study has
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shown that sighted subjects deprived of vision for a period of five days displayed activation
of visual cortex in response to tactile stimulation [17], suggesting that even relatively short-

term deprivation in adults could lead to cross-modal reorganizat‘ion.

The ensemble of results shows, therefore, that LB subjects do reorganize, under
particular conditions? their cortical circuitry [15-16]. At the behavioral level, we
demonstrated somewhat conflicting resuits for auditory localization. For localization in far
space, we have shown that compensation does occur, allowing LB subjects to ouf-perfonn
sighted ones both in a distance discrimination task and in a minimal audible angle task
when the sounds were presented in lateral positions in the rear hemifield [3]. On the other
hand, when localizing in peri-personal space in a semi-anechoic environment, our results
did not show supra-normal performance in these subjects (unpublished). Therefore, the
present study was carried out with two objectives in mind: first, to assess whether
reorganization of cortical areas, particularly involving deafferented visual cortex, does
occur in these subjects and determine how it compares with that seen in EB ones [11];
second, to determine whether the pattern of reorganization could allow us to explain these
conflicting behavioral results.rln order to achieve these goals, and also to facilitate
comparison with activation patterns in the sub-population where activation was correlated
with performance, we used tﬁe same binaural and monaural localization tasks ;:am"ed out in
the PET apparatus as with the EB individuals [11]. The monaural task was deemed
particularly interesting because its performahce relies primarily on spectral filtering cues
(along with head-shadow cues) [18], namely, the same cues that our subjects would use to

carry out the distance and rear hemifield discriminations in which they excelled but which,
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for obvious technical reasons, cannot be examined in conjunction with functional brain

imaging.

Methods

Participants. The participants were six LB subjects (3 males; 3 females) who ranged
in age from 33 to 54 years (mean of 41.5 years), who were compared to seven healthy
sighted volunteers (4 males; 3 females) who ranged in age from 22 to 48 years (mean of
27.9 years). The results from these control subjects were also used in another study using
the same protocol [11]. In the blind subjects, the visual deficit resulted from anomaligs in
peripheral structures and led to total blindness except for some light perception in two
subjects. Therefore, all subjects, including the latter two, were instructed to keep their eyes
shut during scanning to avoid any impact that vision or light perception could have on the
results. Onset of blindness ranged from 18 to 37 years (mean of 26.2) while duration of
blindness ranged from 4 to 36 years (mean of 15.8 years). Audiometric thresholds were
assessed for all participants and indicated normal and comparable hearing in both ears. All
subjects gave written informed consent in accordance with the guidelines approved by the
Montreal Neurological Institute, the Université de Montréal and the Institut Nazareth et
Louis-Braille for the blind.

Scanning procedure. Auditory stimuli were presented using a circular array of nine
speakers, positioned 15° apart from +£60°, and having a radius of 24 c¢m [see 11] placed
inside the PET scanner. In order to insure stable head position, the head was maintained by
a Velcro® band and its position was checked frequently by means of three laser pointers
included in the scanner. The subject was positioned such that the ears were situated on the

axis of the speakers. Background noise from the scanner was 56 dB SPL. The stimuli were
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two broadband noise bursts that lasted 30 ms and were separated by a 1.5 s intra-pair
interval. Each pair of stimuli was presented from a particular speaker at 60 dB SPL. Each of
the nine speakers was utilized twelve times in random order.

The response consisted of pointing to the apparent position of the stimulation with a
joystick placed by the subject’s side. It was ascertained before the experiments that all
subjects were familiar with the use of the joystick and with task requirements. Each subject
was tested under binaural and monaural conditions. In the monaural condition, one of the
ears (ears tested were counterbalanced between subjects within each group) was first
obstructed with an earplug and then with an ear-muff each of which resulted in attenu'ation
of 30 dB or more. The baseline condition consisted in alternate pointing (-90°, 490", -90°,
and so on) after hearing a stimulus pair presented in the frontal position.

Cerebral blood flow (CBF) was measured with a Siemens HR+ scanner and the HgO15
bolus method. Images were passed through a 14-mm Hann filter, normalized for differences
in global CBF, and co-registered with individual MRIs. Then, each matched PET/MRI
dataset was linearly resampled into a standardized stereotaxic coordinate system based on
the MNI305 target (a sample of 305 normal subjects) via an automated feature-matching
algorithm [19], resulting in a normalized brain space similar to the Talairach and Tournoux
atlas.' Statistical analysis was performed by applying the method described in Worsley et al

tzo].

Results

The performances for both groups during binaural localization carried out in the PET

scanner are plotted in Figure 1. All subjects showed good localization skills and no



56

significant difference was found when comparing the mean absolute error scores (F(1,11) =
0.121, p=0.734). Both groups, moreover, showed some undershooting for more peripheral
targets. During binaural localization, CBF -decreased significantly in the visual cortex of
sighted subjects (see Fig. 2) whereas significant activations were found in LB subjects in
occipital areas, and particularly in the riéht hemisphere (see Fig. 1 and Table 1). A number
of other regions also showed activation but will not be considered further because they are

not a priori related to auditory function and to our hypotheses.

Please insert figures 1 and 2 and Table 1 here

In the more difficult monaural localization task, when performance (mean absolute
errors) was compared between the sighted and the LB groups using a repeated measures
analysis of variance, both groups performed quite poorly; however, no significant group
difference was observed (F(1,11) = 0.006, p=0.937; see Fig. 3). Occipital regions were
significantly activated in LB subjects, more than during binaural localization and involved
both hemispheres (see Fig. 3 and Table 1). Moreover, parietal and frontal activations were

also observed, but again the latter results will not be considered further.

Please insert Figure 3 here

Discussion

In the binaural localization task, LB subjects performed well and did not differ from
the sighted group, which is in agreement with previous findings [1, 3]. The consistent
undershoot in peripheral positions observed in both groups appears to be a normal

occurrence since we have often observed it in numerous normal and neurologically
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deficient subjects in various studies published by our group [1, 21]. The lack of differences
in performance between the groups is most likely due to a ceiling effect. Despite this lack
of differences in the behavioral results, cortical activations patterns in the LB could
nonetheless help resolve an interesting problem: in the previous study comparing EB to
sighted subjects [11] during binaural testing, different patterns of activations were seen in
the two groups despite their lack of differences in behavioral performance. Would the LB
subjects in the present study be more comparable in terms of brain activations to the EB
subjects, since both have lacked visual input for an extended period of time, or would they
resemble more the sighted subjects, since they benefited from normal vision until
adulthood? The sighted subjects deactivated (presumably inhibited) visual areas when
carrying out the auditory task possibly to facilitate performance by reducing interference
from distracting visual inputs. In fact, similar occipital deactivations have already been
reported in sighted subjects performing an auditory localization task [7] and in sensory-
specific cortex of normal subjects when subjected to various cross-modal stimulations [22].
While the subgroup of EB subjects who showed supra-normal performance in the monaural
task [11] activated right extra-striate cortex when localizing binaurally,.those who did not
perform supra-normally, did not show any activation of the visual cortex. The more
interesting finding is that binaural localization in our LB subjects produced no occipital
deactivation and, as was the case with the supra-performers, activated the lateral extra-
striate cortex of the right hemisphere. Therefore the results suggest, on the one hand, that
deactivation is perhaps unnecessary in these individuals, since there is no potential
interference coming from visual inputs when carrying out the auditory task. On the other

hand, given the activation patterns that resembled those of supra-performing EB subjects, it
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_ suggests that cortical reorganization has occurred even though they became blind at a later
age. |

As for the monaural localization task, no signiﬁcant behavioral differences were
observed between sighted and LB individuals. However, there was strong bilateral visual
cortex activation similar to that séen in the supra-performing EB subjects [11]. These
results again seem to indicate that visual cortex was recruited to carry out the auditory task.
However, this did not lead to superior performénces, as was the case for the EB sub-group.
Furthermore, in the previous study [11], performance was highly correlated with amount of
activation: only those EB subjects with significant recruitment of visual cortex were able to
perform better in the monaural localization task. Given these findings, why does the
activation seen in the LB subjects seem functionally irrelevant? Perhaps the answer lies in
th’e extent of cross-modal reorganization: as indicated in the Introduction, many studies
have shown that reorganization mainly takes place within a critical period [10,14], although
several others demonstrated that it can also occur in LB subjects under specific testing
conditions [15,16,23]. The latter results are in accord with those found in the current study,
in that LB individuals do show some occipital activation during auditory localization. It is
thus possible, given the limited plasticity available to our LB subjects, that the extent of
recruitment of deafferented visual cortices was insufficient to process the subtle auditory
cues required to execute the highly difficult monaural task, but was probably sufficient to
ensure better performance in the easier and/or perhaps more ecologically relevant (since
subjects had access to information provided by both ears and background noise simulated a

more natural environment) distance and rear hemifield discriminations [3].
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The activation seen in occipital areas of the LB individuals reported in our study
occurred in subjects who became blind after the end of the presumed “critical period”. This
raises the quesﬁon about what mechanisms underlie this activation. At the anatomical level,
it is possible that this recruitment reflects the unmasking of permanent dormant horizontal
connections between the auditory and visual cortices, as recently demonstrated in normal
adult primates [24]. A second, more functionally based explanation, suggests that this
activation could be the result of mental imagery, implying that the responses could be due
to the “visualization” of the task. A similar interpretation was proposed by Biichel and
coworkers [15] for Braille fields or heard words in auditory language tasks, since their LB
subjects reported that they immediately transformed tactile and‘ auditory cues into a visual
representation. Although in the current experiment the subjects did not report visualization
of sound position, and were in fact not asked to do so, it is quite possible that they did use
such a strategy. Occipital activations related to visual imagery have in fact also been
observed in sighted subjects performing tactile tasks [25]. However, if true, this strategy
was not successful in solving the monaural task. Furthermore, since previous visual
experience in LB individuals enables them to use mental imagery, shouldn’t we expect a
similar strategy to be used byl sighted subjects? As mentioned earlier, however, rather then
using mental imagery, it seems that the sighted subjects activated cross-modal inhibitory
mechanisms to reduce the functioning of the cortices subserving the unattended (and

potentially distracting) visual modality.
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Conclusion

The present study sﬁpports the idea that some adult plasticity is still possible, but
that there are functional differences in the manner in which deafferented visual cortex is
used in these subjects with respect to early-blind and sighted ones. Surprisingly, this
activity appears to be insufficient to allow LB subjects to outperform sighted ones in the
highly difficult monaural localization task carried out within the scanner. The results might
indicate that LB individuals’ superior abilities seen in other spatial hearing tasks (presented
in a more natural setting; e.g., [3]) only manifest themselves when these tasks are either less
demanding, or pérhaps more ecologically relevant. Further resea'rch is needed to better

clarify the functional role of reorganized visual cortex for sound localization in the LB.
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Figure Legends:

Figure 1. In the central portion of the figure are presented the behavioral results from the
binaural localization task. The dashed lines indicate ideal performance and the solid lines
represent the real localization performance. To the left and right of the graph are shown
coronal and sagittal slices, respectively, of activated cortices in the binaural localization
task. Significant activation is observed in the visual cortex of the la;e-onset blind group but

not in the sighted group (see also table 1 for exact foci of activation).

Figure 2: Coronal and sagittal slices of deactivated cortices in the binaural localization
task. Significant deactivation is observed in the visual cortex of sighted individuals but not

in the late-blind group (see also table 1 for exact foci of deactivation).

Figure 3: In the central portion of the figure are presented the behavioral results from the
monaural localization task. The dashed lines indicate ideal performance and the solid lines
represent the real localization performance. To the left and right of the graph are shown
coronal and sagittal slices, respectively, of activated cortices in the monaural localization
task. Significant activation is observed in the visual cortex of the late-onset blind group but

not in the sighted group (see also table 1 for exact foci of activation).
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TABLE 1. Stereotaxic coordinates and t-values of activation and deactivation foci in occipital areas

Late-onset blind individuals Sighted individuals

Binaural sound ]ocalizafion {BSL} minus baseline Binaural sound localization (BSL) minus baseline

Areas x Y z 1 Areas X Y z 1
R Middle occipital gyrus I8 =71 32 5.39 R Cuneus 7 -88 29 -4,88
R Lingual gyrus 24 =77 -6 365 L Cuneus -13 -99 3 -4.36
R Supenor occipital gyrus 34 -84 14 3.42%* R Lingual gyrus 3 -78 2 -4,06
L Middle occipital gyrus -32 -83 2 3.38% L Lingual gyrus 21 -78 -9 -3,95
Monaural sound lecalization {MSL) minus baseline Monaural sound localization (MSL) minus baseline

Areas X Y z 1 Areas X Y z 1
R Lingual gyrus 13 -83 -12 4.00 - - - - -

R Lingual gyrus 30 =77 0 3.71

L Lingwal gyrus -25 -83 -19 3.62

*Under the t=3.5 threshold
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Abstract

Blind individuals do not necessarily receive more auditory stimulation than sighted
individuals. However, to interact effectively with their environment, they have to rely on
non-visual cues (in particular auditory) to a greater extent. Often benefiting from cerebral
reorganization, they not only learn to rely more on such cues, but in fact may process them
better and as a result demonstrate exceptional abilities in auditory spatial tasks. Here we
examine the effects.'of blindness on brain activity, using Positron Emission Tomography
(PET), during a sound-source discrimination task (SSDT) in both early- and late-onset
blind individuals. This should provide not only an answer to the question of whether the
blind manifest changes in brain activity but also allow a direct comparison of the two
subgroups performing an auditory spatial task. The task was presented under two listening
conditions: one binaural and one monaural. The binaural task did not show any significant
behavioural differences between groups, but it demonstrated striate and extrastriate
activation in the early blind groups. A sub-group of early blind individuals, on the other
hand, performed signiﬁcantly'better than all the other groups during the monaural task, and
these enhanced skills were correlated with elevated activity within the left dorgal
extrastriate cortex. Surprisingly, activation of the right ventral visual pathway, which was
significantly activated in the late blind individuals during the monaural task, was negatively
correlated with performance. This suggests the possibility that not all crossmodal plasticity
is beneficial. Overall, our results not only support previous findings showing that occipital

cortex of early-blind individuals is functionally engaged in spatial-auditory processing, but
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also shed light on the impact the age of onset of blindness can have on the ensuing cross-

modal plasticity.
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Introduction

The human brain has the remarkable ability of aaapting to changes in its
environment by benefiting from its apparent “plastic” properties, and this fact is quite
eloquently illustrated in a recent review paper by Pascual-Leone and collaborators (2005).

Whether following brain injury, the loss of a limb through amputation, or through the loss
of a sensory input such as peripheral blindness, the different cortices of the brain often
seem able to compensate for the handicap by reorganizing existing connections and by
being functionally recruited to carry out tasks not recruited for their prior “default”
functioning. Indeed, the permanent loss of sight and the ensuing visual deprivation
constitutes one of the rare models available for the investigation of use-dependent cortic;al
reorganization in humans. While most agree that early-blind (EB)' individuals, who lost
their sight early in life, benefit from plastic changes involving the occipital cortex, the
debate is still open as to whether or not the same is true for late-blind (LB) individuals.
While some studies have shown that plastic changes can occur in the latter (Biichel et al,
1998; Kujala et al, 1997; Voss et al, 2006), others have suggested the existence of a critical
period beyond which little or no cerebral reorganization is possible (Cohen et al, 1999;
Sadato et al, 2002).

The first neuroimaging studies with EB individuals revealed elevated resting
metabolism levels in their occipital cortex, compared to the sighted (Wanet-Delfaque et al,
1988; Veraart et al, 1990), thus raising questions about the functionality of their visual
cortex. Subsequent event-related potentials (ERPs) studies showed similar posterior shifts
in the responses to various auditory stimuli (Kujala et al, 1992; Kujala et al, 1995; Kﬁj ala et

al, 1997). These changes are not limited to the auditory domain, however. Uhl and
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collaborators (1991, 1993) were among the first to show task-related activations with tactile
stimulation in the occipital cortex of blind individuals. Subsequently, numerous
neuroimaging studies with Braille (Sadato et al, 1996, 1998, 2002; Buchel et al 1998;
Burton et al, 2002a; Cohen et al, 1999; Melzer et al, 2001) and non-Braille (Burton et al,
2004, 2005; Sadato et al, 1996, 1998) tactile tasks were shown to elicit occipital responses
in EB individuals. Although in some experiments it might difficult to dissociate activations
due to inndness-induced reorganization and those related to occipital response observed in
sighted individuals (Sathian et al, 1997; Zangaladze et al, 1999), it clear that there are
differences in the activation patterns between these groups (see Sathian et al, 2005 for a
comparative review). This indicates that blindness does indeed alter visual cortex
participation in tactile processing. These changes could b.e the result of increased
connectivity between occipital and parietal cortices (Wittenberg, 2004).

This restructuring 6f the brain following sensory los|s often leads to enhanced
abilities in the remaining modalities, such as in auditory-spatial tasks. Numerous studies
have shown that blind individuals manifest superior precision when locating a sound
compared to the sighted (Ashmead et al, 1998; Lessard et al, 1998, Roder et al, 1999; Voss
et al, 2004) and this seems to be particularly true when the sound bursts are either presented
monaurally or in lateral spatial positions. These enhanced abilities are often assumed to be
the result of plastic changes in the braiﬁ (Leclerc et al, 2000; Weeks, 2000; Gougoux et al,
2005). Funhermore,. Gougoux and collaborators (2005) established a direct relationship
between changes in cerebral blood flow (CBF) in the occipital cortex and performance in a

monaural sound localization task.
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As mentioned above, there is some uncertainty whether LB individ‘uals show the
full extent of plasticity as the EB. The primary purpose of the present study, therefore, was
to directly compare EB and LB individuals while performing auditory spatial tasks.
Although difficult to accurately predict, the existing literature would lead us to hypothesize
that there will be a stronger striate and extrastriate activation in the EB then in the LB.
Additionally, we were interested in determining if previous results showing superior
localization performance in EB individuals (Gougoux et al, 2005) would extend to a
different type of auditory spatial task, namely, a sound-source discrimination task (SSDT).
Unlike the former, a SSDT does not necessarily require the explicit localization of the
sound source, or the complex transformation of spatial coordinates into a joystick or
pointing response. Moreover, it has been shown that the two tasks do not elicit the
participation of all the same neural structures in sighted individuals (Zatorre et al, 2002). It
is therefore interesting to ascertain whether EB and LB individuals would, on the one hand,
exhibit exceptional auditory skills in such a task, and on the other, recruit similar occipital
areas to execute the task. A significant correlation between occipital activation and.task
performance would strongly support the notion that, following the loss of visual inpUt, the

visual cortex subserves new functions, such as auditory spatial processing.

- Methods

Participants. The participants were seven healthy sighted volunteers (4 males; 3 females)
who ranged in age from 22 to 48 years (mean of 27.9 years), six late-onset blind subjects (3
males; 3 females) who ranged in age from 33 to 54 years (mean of 41.5 years), and twelve
early-onset blind subjects (6 males; 6 females) who ranged in age from 21 to 41 years

(mean of 31.3 years). In each case, the visual deficit resulted from anomalies in peripheral
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structurés and led to total blindness except for some light perception in two LB subjects and
in three EB subjects (categories 4 and 5, according to the World Health Organizatilon
classification (1989)). Therefore, all subjects were instructed to keep their eyes shut to
avoid any impact that light perception could have had on the results. Onset of blindness
ranged from 18 to 37 years (mean of 26.2) while duration of blindness ranged from 4 to 36
years (mean of 15.8 years) in our LB subjects. Onset of blindness ranged from 0 to 14 years
(mean of 2.6) while duration of blindness ranged from 1’6 to 40 years (mean of 28.7 years)
in our EB subjects. Audiometric thresholds were assessed for all participants and indicated
normal and comparable hearing in both ears. All subjects gave written informed consent in
accordance with the guidelines approved by the Montreal Neurological Institute and the
Nazareth and Louis-Braille Institute (NLBI) for the blind. The research protocols were
approved by the ethics committees of the Centre de Recherche Interdisciplinaire en
Réadaptation, which coordinates research with blind subjects sponsored by the NLBI, the
Montreal Neurological Institute, where the PET scans were carried out, and the Université

de Montréal, from which the project originated.

All blind subjects had previously participated in a sound localization study in our
lab (early: Gougoux et al, 2005; late: Voss et al, 2006). The EB subjects had been divided
into two sub-groups based on their precision during a monaural sound localization task
pert;ormed inside an anechoic chamber (see Gougoux et al, 2005). Those who could
localize the sounds more accurately than sighted control subjects formed the “early-blind
with superior performance” (EBSP) group, the remaining group consisted of those who

showed similar performance to that of the sighted (“early-blind with normal performance”;
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EBNP). A similar separation was not possible with our LB because none of them, had

shown superior performance in the sound localization tasks.

Task and scanning procedure. Auditory stimuli were presented using a circular array of
nine speakers, positione.d 15° apart from £60°, and having a radius of 24 ¢cm (see Gougoux
'et al,- 2005). The array was placed inside the PET scanner. In order to insure stable head
position, the head was maintained by a Velcro® band and its position was checked
frequently by means of three laser pointers included in the scannér. The subject was
positioned such that the ears were situated at the level of the speakers. Background noise
from the scanner was 56 dB SPL. The stimuli were two broadband noise bursts that lasted
30 ms and were separated by a 1.5 s intra-pair interval. Each stimulus was presented from a
particular speaker at 60 dB SPL and was either presented from the same location or 30
degrees apart. The absolute location of the stimulus pair varied across trials in a pseudo-
random fashion. On “different” trials the stimuli would be presented at 60°/30°,
45°/15°,30°/0°, and so on, whereas on “same” trials, the pair of sounds was presented in the
same location (at 60°, 45°, 30°, etc). A total of 112 trials were presented to each subject
following a pseudo-random presentation, with an equal number of “same” and “different”
trials.

fn the results figures (see Figures 1 and 2), each data column actually includes the results
for threé different pairings: the two “different” pairings possible (Ex: -60/-30 and -30/-60)
and ‘“‘same paring” in between the two bordering positions (Ex: -45/-45). Consequently, the
results of the -60/-60 and 60/60 “same” pairings are not presented, in order to maintain the

same number of trials in each data column.
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The task was performed under two different listening conditions: one binaural and
one monaural. During the binaural presentations, the subjects use both ears to perform the
task. However, during the monaural condition, 'subjects had one ear occluded with an
earplug and an ear-muff, each of which resulted in attenuation of 30 dB or more. In a series
of preliminary experiments to ascertain that this procedure effectively blocked the sound, it
was verified that subjects wearing earplugs and ear muffs on both ears could not localize
the noises from ‘the speakers. The monaural task was presented to the righ;c ear for half the
subjects and to the left ear for the remaining subjects within a group, in order to
counterbalance for any subtle laterality effects. The response consisted of clicking on a
two-button keypad the correct response (“same” or “different”). It was ascertained before
the experiments that all subjects were familiar with the task requirements since practice
trials were given with feedback. The baseline condition consisted in alternate clicking of
the left and right buttons on the two-button pad after hearing a stimulus pair presented in
the frontal position. The subjects were informed prior to this condi.tion that all the sounds

4

would always come from the center speaker.

_Cerebral blood flow was measured with a Siemens HR+ scanner and the H,0'> bolus
method (Raichle et al, 1983). Images were passed through a 14-mm Hann filter, normalized
for differences in global CBF, and co-registered with the individual MRI data (Evans et al,
1992). Afterwards, each matched PET/MRI dataset was linearly resampled into a
standardized stereotaxic coordinate system based on the MNI30S target (a sample of 305

normal subjects) via an automated feature-matching algorithm (Collins et al, 1994),
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resulting in a normalized brain space similar to the Talairach and Tournoux atlas. Statistical

analyses were performed by applying the method described in Worsley et al (1992).

Results

Binaural task

Behavioral results of the binaural task are plotted in Figure 1C and all groups performed
similarly. Although the EBSP group on average got a higher 'percentage of correct
responses across the different positions, a repeated measures ANOVA indicated the
absence of any statistical difference between groups F=1,642 (p=0.210). This could
possibly be due to a ceiling effect considering that all groups performed fairly well, and that
the EBSP could hardly have done better. Compared fo. the baseline task (see methods), the
binaural SSDT elicited significant CBF increases in the dorsal extrastriate cortex (lleft
hemisphere) in both early blind groups, in the striate cortex (right hemisphere) for the
EBSP group, and in the occipitotemporal gyrus (bilaterally) for the LB group (see Figure 1
& table 1). In addition, all groups showed activation in several other cortical regiops, most
notably in the right parietal cortex, which is known to be implicated in the spatial
processing of acoustic stimuli (Zatorre et al, 1999, 2002; Weeks et al, 1999; Bushara et al,

1999).

Monaural task

In marked contrast to the binaural task, the monaural SSDT elicited different behavioral
response patterns between the groups (Figure 2C). Overall group differences were revealed

by a repeated measures ANOVA F= 4,617 (p=0.013) and post-hoc analyses (Tukey test)



82

showed that this difference was due to the EBSP outperforming both the SIGHTED
(p=0.020) and the LB group (p=0.006); no other differences reached statistical significance.
Moreover, since groups were not matched for age, it was entered as a covariate in the
aforementioned analysis and was shown to not significantly affect the performance (F=
0.183; p=0.674). While only the EBSP subset of early blind subjects showed significant
activation of left striate and both left ventral and dorsal extrastriate cortices, both early
blind groups showed activation of the right ventral extrastriate cortex. Activation of the LB
group was limited to right medial and lateral occipitotemporal cortex. CBF changes in
sighted subjects were constrained to the temporal and frontal cortices (see table 1). Direct
intergroup contrasts confirmed the differences between the EBSP and sighted subjects with
regards to occipital recruitment during the monaural task (see Figure 3 and table 2);
however these differences did not reach significance for the EBNP and the sighted and
between this group and the LB. Furthermore, significant occipital CBF-increase differences
were observed between the EBSP and LB participants. Although comparison between the
two EB groups barely failed to reach significance in the occipital contrasts, the EBSP group
had significantly higher CBF increases in left dorsal extrastriate areas, similar to that found

whén compared with sighted and LB subjects (see table 2).

Correlational analyses

The impact of blindness onset on sound source discrimination behavior is well illustrated
through the strong correlation found between the age of onset and overall performance
across all positions during the monaural task when all three blind groups are included (r = -

0.495; p = 0.037) (see figure 4); the duration of blindness, however, was not found to have
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such an impact (p = 0.443). Hence, the earlier the loss of sight occurred, the better was the

performance.

Independent voxel-wise covariation analyses were carried out across the entire
group of blind individuals in order to assess whether occipital regions are fﬁnctionally
engaged by the SSDT. Irrespective of the group to which they had been assigned, the
individual overall score of each blind subject was entered as a regressor in the analysis
-examining covariation between overall performance in the monaural SSDT and activation
across the entire brain, following the procedure outlined by Paus et al._(1996). Two positive
and significant correlations were observed between the individual scores and CBF change
in occipital cortices (see Figure 5). More precisely, these two correlations were observed in
regions localized within the left cuneus (r; = 0.613, p =0.007; r, = 0.710, p = 0.001) and
roughly correspond to the activation peak observed in the dorsal extrastriate cortex of
EBSP. Interestingly, the CBF change in the right lateral occipitotemporal gyrus, a region
activated during the monaural task in our LB subjects, was negatively correlated to the

individual scores of all blind subjects (r = -0.632, p = 0.005).

Furthermore, since the age of onset of blindness was found to predict fairly well the
overall performance of each blind subject, it was entered as a regressor in a new covariation
analysis with CBF changes across the entire brain. With regards to the monaural task, two
foci of interest were found to correlate negatively with the age of onset of blindness (see
figure 5). These were found within the right middle occipital gyrus (r'=-0.632, p = 0.005)

and the right superior parietal lobule (r = -0.620, p=0.006). In other words, the younger the
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participants were when they lost their sight, the more they recruited the latter two regions
when performing the monaural task. Activation in one region, on the other hand, was
positively correlated with the age of onset regressor. It seems that the later our blind
individuals lost their sight, the more they recruited their left medial occipitotemporal gyrus

(r=10.633, p = 0.005) to carry out the monaural task.

Discussion

The current experiment was designed to assess the effects of age of onset of blindness on
auditory sound source perception. Binaural stimulation did not yield significant behavioral
differences between groups, most likely the result 6f a ceiling effect (blind subjects cannot
outperform already good-performing sighted controls). In fact, this result is not surprising
énd 1s consistent with previous findings on auditory localization in frontal space (Lessard et
al, 1998, Gougoux et al 2005, Roder et al, 1999, Voss et al, 2004). Worthy of notice is the
fact that differences have been observed between sighted and blind individuals during
binaural localization tasks. However, this occurred only when the sound sources were
situated in the peripheral or rear hemifield (Voss et al, 2004, Roder et al 1999, Despreés et
al, 2005), perhaps implicating that the task requires the discrimination of pinna-related
cues, as in the monaural tasks. Unfortunately, for obvious reasons, this could not be
explored within the confines of the PET scanner. Knowing that the EBSP have previously
shown exceptional monaural sound localization skills (Gougoux et al, 2005), we wished to
determine whether these skills would extend to a similar but qualitatively different task,
namely the SSDT. Results showed that our EBSP participants had exceptional abilities and

outperformed all other groups in the monaural task, thus replicating and extending the
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previous findings and adding additional confirmation to the notion that early-blind

individuals can develop super-accurate auditory skills.

Interestingly, each of the three blind groups showed significant activations of
different visual areas during both the binaural and monaural conditions. While in the EBSP
this activation was present in left striate and bilateral extrastriate areas during the monauralt
condition, it was restricted to right ventral extrastriate cortices in the EBNP group and to
right medial and lateral occipitotemporal cortices in LB individuals. Intergroup contrasts
revealed that the EBSP group recruited left occipital rggions far more than any other group
to execute the monaural task. Contrasts involving the LB individuals seemed to indicate a
preferential use of the right medial occipitotemporal gyrus to carry out the monaural task in

comparison to the sighted participants.

Functional role of the occipital cortices

Questions have often been asked about the contribution of occipital cortices with
respéct to crossmodal processing in blind subjects. A number of recent studies have shown
that the recruitment of these deafferented areas during non-visual tasks is not simply an
epiphenomenon. The visual cortex has been shown to be functionally engaged in non-visual
processing since its level of activity has been correlated with behavioral performance under
numerous conditions: sound localization (Gougoux et al, .2005), verbal memory (Amedi et
al, 2003), episodic retrieval (Raz et alv, 2005) and semantic/syntactic processing (Roder et
al, 2002). Virtual lesions of the occipital cortex induced by rTMS have increased error rates

in verbal memory tasks (Amedi et al, 2004), Braille identification (Cohen et al, 1997), and
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sound localization (Collignon et al, 2006). Furthermore, bilateral lesions of the occipital
cortex of an expert Braille reader, resulting from an ischemic stroke, rendered her unable to

read Braille (Hamilton et al, 2000).

Here, a whole brain regression analysis across all blind subjects was performed to
examine the role of various occipital regions in determining the Slibjects’ performance
during the SSDT. Our analyses revealed that their performance co-varied with activity in
the left dorsal extrastriate cortex. Interestingly, Gougoux and collaborators (2005) found
significant correlations between sound localization performance and CBF changes in the
right dorsal extrastriate cortex. One could postulate that these auditory tasks give rise to
divided recruitment, localization on the right and sound source discrimination on the left.
However, the exact foci are not symmetrical between studies, with the activation peak in
the current study being more medial and more posterior on the left than that observed on
the right by Gougoux and collaborators (2005). The reason why the left hemisphere was
preferentially recruited in this study instead of the right remains unclear. One likely
explanation is that discriminating whether the sound appears in one spatial position or two
does not require the explicit localization of either of the two sounds, but rather depénds on
the comparison of the auditory characteristics of each incoming sound. Hence, localization
and discrimination iﬁvolve different processes and are controlled by distinct neural

structures.

Both early blind groups also showed right ventral extrastriate activation. However,

the CBF changes in this region were not correlated positively with behavioral measures, as
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was previously the case (Gougoux et al, 2005). This could be explained by the fact the
" activation peaks in both studies do not exactly overlap, with the ones in the current study
localized more laterally, again hinting that different neural populations are involved in the

two tasks.

Interestingly, activation of right occipitotemporal regions was found to covary
negatively with performance during the monaural task, which is notable considering that
this cérresponds exactly to the most activated visual regions for the LB group. These
regions, in sighted individuals, are often associated with the analysis of object features and
object identification (Ungerleider & Mishkin, 1982; Ungerleider & Haxby, 1994). Many
studies have revealed a complex network of specialized regions showing a clear selectivity
in their response properties for various object shapes (Kanwisher et al, 1997; Epstein &
Kanwisher, 1998; Gauthier et al, 2000; Downing et al, 2001). One could hypothesize that
the LB group recruited occipitotemporal areas for similar reasons, that is, to analyse the
auditory object-like features of the sounds. As mentioned earlier, the exact localization of
the sound might not be necessary to carry out the task, .and therefore careful analysis of the
auditory features of the stimuli could enable individuals to successfully discriminate
between two sounds with different spatial origins but also spectral characteristics.
However, it would seem that such a strategy, if in fact used, was not very successful, This
could be due to the fact that even though the task could be accomplished without reference
to any spatial position, the spatial percept could remain quite salient and subsequently

dictate the judgment.
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Critical period for plastic changes

One matter of debate surrounding the concept of plasticity is the notion of a cnitical
period. There is a general agreement that the extent of reorganization depends upon the
timing of the onset of blindness. Accordingly, puberty has been found to be an important
milestone for visual cortex reorganization, as illustrated by early PET studies demonstrating
elevated glucose metabolism in the visual cortex of early-onset blind individuals, but
decreased levels (with respect to sighted individuals) in late-onset blind ones (Veraart et al,
1990). More recent studies have also shown a strict critical period for plaéticity of the
occipital cortex (14 years of age: Cohen et al, 1999; 16 years of agé: Sadato et al, 2002)
after which no reorganization was observed if the onset of blindness occurred beyond this
period. However, a number of other studies have demonstrated that restructuring might in
fact occur in the mature brain. One, involving PET imaging, revealed activation of visual
cortex, albeit manifesting somewhat different patterns, during Braille reading and auditory
word processing in both early- and late- blind subjects (Biichel et al, 1998). Similarly, ERP
studies have shown activation in posterior brain regions during sound-change detection in
both early- and late-blind subjects (Kujala et al, 1997). Furthermore, Burton and
collaborators have observed occipital activations in late-onset blind individuals on -
numerous tactile and auditory tasks (Burto-ri et al, 2002a; Burton et al, 2002b; Burton et al,
2003; Burton et al, 2004; Burton et al, 2006; Burton & Mclaren, 2006). Despite all the
aforementioned evidence for cortical plasticity in the LB, however, few studies actually
evaluated these plastic changes with regards to their functional‘relevance to specific tasks.
Cohen and collaborators (1999) applied TMS over the occipital cortex to both EB and LB

and only disrupted Braille reading performance in the EB, indicating that the occipital
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cortex of the LB wasn’t functionally necessary to perform the task. This was not so
surprising given the fact that no occipital activity was observed in their LB with PET.
Unfortunately, the functional participation of occipital cortices in auditory or tactile tasks
has yet been thoroughly examined in LB that have exhibited occipital recruitment via PET

of tMRL

A strong argument supporting the existence of adult cross-modal plasticity can be
seen when blindfolding sighted subjects for short periods of time. Studies have shown that
sighted subjects not only recruit occipital cortices while performing tactile tasks after a
short period of visual deprivation (Pascual Leone et al, 2001; Weisser et al, 2005), but also
show enhanced perceptual acuity (Kauffman et al, 2002; Facchini et al, 2003). Furthermore,
Boroojerdi and collaborators ‘(2000) showed that short term visual deprivation (ranging
from a few minutes to a few hours) can induce changes in the visual cortex’ excitability (asl
measured by the minimum intensity of stimulation required to elicit phosphenes), and
suggested that these changes could underlie the behavioral gains often reported in humans

and animals associated with blindness.

We héve tested LB individuals in free-field sound discrimination tasks i'n far space,
and have shown them to perform as well as EB individuals, with both groups of subjects
significantly outperforming sighted individuals (Voss et al, 2004). To examine the neural
substrate underlying these abilities, .we tested a group of LB individuals with PET while
performing a sound localization task (Voss et al, 2006). To our surprise, we observed

occipital activations without any behavioral advantage over sighted ones during both
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monaural and binaural conditions. One hypothesis is that the later onset of blindness leads
to reduced levels of plasticity which is thereby insufficient to produce exceptional skills in
the monaural localization task (i.e. the task was too difficult for tﬁem), whereas the reduced
plastic changes might have been sufficient to carry out the free-field discriminations in far

space (Voss et al, 2004).

The current experiment was designed to use a less demanding spatial-auditory task
while sharing similarities with the one used in our previous behavioral study (Voss et al,
2004). The similarities with the tasks, however, did not produce similar results. The EBSP
subjects excelled in the monaural task, whereas the LB (along with the EBNP subjects)
were no different than sighted individuals. While behavioral enhancements in the LB were
not observed within the context of the current experiment, clear and novel plastic changes
were on the other hand observed. Ventral visual areas of the occipitotemporal cortices were
recruited during the monaural task. This contrasts with both what was observed in sighted
individuals (no activation in visual areas) and EBSP participants (widespread activation in
striate and extrastriate cortices of the left hemisphere). Overall, the current results along
with those cited in the literature, indicate that the LB do show altered functioning of the
deafferented visual cortices, and that they are recruited to carry out auditory functions.
However the age of onset appears to play an important role regarding the extent of
plasticity and in determining the specific regions recruited by auditory tasks. The exact
mechanisms underlying these differential takeovers with respect to the age of onset of

blindness remain unclear.



> 91

The mechanisms underlying the recruitment of the occipital cortex in the proceséing
of auditory stimuli also remains elusive. This may be achieved through awakening of
dormant horizontal connections between these cortices, as recently demonstrated in adult
primates (Falchier et al, 2002). Feedback projections to V1 originating from Al and/or
multisensory areas (STP) could be an alternative manner in which auditory processing
could reach visual cortices (Clavagnier et al, 2004). The connection could also stem from
sub-cortical links with V1, as those recently demonstrated between the occipital cortex and
the inferior colliculus in congenitally anophthalmic mice (Laemle et al, 2006). Perhaps a
relative combination of all the aforementioned mechanisms could enable occipital
participation in auditory tasks thus leading to enhanced perceptual abilities for the EB.
Even more importantly, differences in connectivity may explain the behavioral and

neuroplastic differences between EB and LB individuals.

Dichotomy among the early-blind individuals

Why are there two sub-groups of EB individuals, one that out-performs the sighted in
auditory tasks, and another that shows similar auditory skills to that of sighted participants?
One explanation would suggesf that the cross-modal plasticity observed in EBSP is
experience-dependent. It is possible that, because of developmental demands or
prefogativeé, some blind indidivuals recruit visual areas to carry out auditory functions
while others use these areas to process other sensory information. The litterature on the
perceptual enhancements following blindnéss is quite rich for both the auditory and tactile
modalities. Therefore, the EBNP individuals in our current study may have also benefited

from cross-modal compensation, however limited to the somatosensory domain. This
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hypothesis is currently being investigated in our laboratory. Such a dichotomy does not
appear to existlwithin LB individuals, at least not when considering the current data along
with that obtained in a previous study (Voss et al, 2006) in which LB participants all show
very similar performance levels with one another. Further research will be required to

determine if such a dichotomy does exist among the LB.

Conclusion

Neuroimaging and behavioural studies concur to show that blindness induces neuroplastic
changes within the occipital cortices, often resultihg in enhanced perceptual abilities. Here
we extend previous findings showing that the occipital cortex of early blind individuals is
functionally involved in auditory spatial processing. However, the current results also
indicate that the emergence of such abilities depends on numerous factors and that the
recruitment of visual cortices is not always adaptive, consistent wifh previous findings
(Voss et al, 2006). The main determining factor appears to be the level of reorganization
available to blind individuals as dictated by the age of onset of their blindness. A late onsét
of blindness appears to either diminish the extent of recruited occipital cortices (Voss et al,
20065 or, as in the current study, lead to the recruitment of different visual processing areas
when processing auditory stimuli. In addition, the current data show that the age of onset of
blindness not only influences occipital recruitment but also behavioural accuracy, providing
strong evidence that the two phendmena are closely related. However, being congenitally or
early blind does not guarantee auditory-driven plasticity. Half of these individuals did not
excel in the monaural task nor did they benefit from the recruit\ment of the left dorsal

extrastriate cortex whose activity was strongly correlated with above-average performance.
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The nature of this difference needs to be further studied so as to determine whether it is due

to genetic predispositions, environmental exposures or individual differences.
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Figure Legends:

Figure 1: Activation foci and behavioral perfbrmance during binaural localization

A) In the upper portion are shown sagittal and horizontal slices of activated cortices during
the binaural SSDT. While occipital activation can be observed in all three blind groups, it
only reached significant levels in the EBSP group (see also table 1 for exact foci of
activation). B) Presented here is a comparison between groups of CBF changes (%). The
CBF values were extracted for the foci (arrow) corresponding to the occipital activatioﬁ
peak of the EBSP group (tal. coord.: 12; -86; 9). C) In the lower right portion of the figure
are presented the behavioral results from the binaural SSDT. All groups performed well
with »no group significantly distinguishing themselves ﬁdm another. The error bars

correspbnd to the standard error.

Figure 2: Activation foci and behavioral performance during monaural localization

A) In the upper portion are shown sagittal and horizontal slices of activated cortices during
the binaural SSDT. While occipital activation can be dbserved in all three blind group;%, as
it was the case in the binaural task, it only reached significant levels in the EBSP group (see
also table 1 for exact foci of activation). B) Presented here is a comparison between groups
of CBF changes (%). The 'CBF values were extracted for the foci (arrow) corresponding to
the occipital activation peak of the EBSP group (tal. coord.: -13; -73; 18). C) In the lower
right portion of the figure are presented the behavioral results from the monaural SSDT.
The performance of EBSP subjects was significantly better to that of three other subject

groups. The error bars correspond to the standard error.
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Figure 3: Intergroup contrasts

Here are shown images obtained from the intergroup contrasts ﬁom the monaural task.
llustrated are some of the most significant foci for each contrast, which confirm the
differences in occipital areas between the EBSP and the three other groups (see also table 2

for a complete list of significant foci).

Figure 4: Plotted here is the overall performance on the monaural task for each blind
subject as a function of the age of onset of their blindness. A significant positive correlation

was found between both factors (r =-0.495; p = 0.037).

Figure 5: Correlational analyses

In the upper portion of the figure are shown the correlational analysis between overall
performance during the monaural task and CBF in all blind subjects. Brain images are
presented in sagittal sections and illustrate the statistical parametric map of the correlation.
A) Activation in the left cuneus was found to correlate positively with overall performance,
while B) activation in the right lateral occipitotemporal gyrus was negatively correlated
with performance. In the lower portion of the figure are shown the correlational analysis
between age of onset of blindness and CBF iﬁ all blind subjects. C) A positive significant
correlation was only found in the left medial occipitotemporal gyrus. B) Activation in the
right middle occipital gyrus was found to covary negatively with the age of onset of

blindness.
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TABLE 1. Stereotaxic coordinates and t-values of activation and deactivation foci

(Coordinates refer to standardized stereotaxic space (Talaraich & Tournoux, 1988))

Late-onset blind individuals

Binaural task - baseline

Areas (dereases) )
R Cingulate region T4 36 .10 =500
L Cingulate region ; . )

L Précentralggyrus

‘R Precentral gyh;s .
R Cingulate Region 4

L Superior temporal gyrus ST a7 s 360
R Precentral gyras o020 29 54 353

Monaural 1ask - baseline

Areas (increases)

Areas (decreases)

"R Cingulate region | o 2 -0 5.3
LMedial frontal gyrus- - -8 51 - 17 - 452
R Medial fronto-orbital gyrus o 36 18 445
'L/R Cingulate region - ) 46 3 44
Rinsula L S35 2 398
'R Middle frontal gyrus - - 24 53 . 17 390
L Cingulate region -8 S0 14 -368
R Middle temporal gyrus 63 47 -9 -3.66

L Parahippocampal gyrus . <20 24 -19 . -3.65 -

Sighted individuals

Binaural task - baseline

Areas (decreases})

L Middle frontal gyrus
R Precuneus ‘
L Superidrfiontal gymis

L Cingu/late”rrcgion B

L Inferior frontal gyrus

L/R Medial frontal gyrus
. /R Cingulate regio;l
<R Superior Frontal gyrus’
L Inferior frontal gyrus
L Hippocampal formiation
" L Middie frontal gyrus \

R ‘Sl;pen'or frontal gyrs

Monaural task - baseline

Areas (decreases)

L Superior frontal gyruk -’

R Superior temporal gy}us

57

53

27

45

5
-16

448
424
4.07
380
-3.80
-3.70
-3.68
364
364
3610
-3.55
-3.55
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EBNP EBSP

Binaural task - baseline Binaural task - baseline

Areas (decreases )

Areas (decreases) ) o o R Mlddle Temporal gyrus
R /L Médial frontal gyrus”™ S 0  ‘6 60 403 R Cmgulate reglon

L Hippocampal formation 34 17 -16." -3.88 R Insula ’

L Superior frontal gyrus -20 27 ‘48~ -3.60 R Precentral gyrus

R Precentral gyrus

Monaural task - baseline Monaural task - baseline

Areas (increases)
p

Areas (decreases)
R Med)a] fronta] gyrus

RSupenor frontal § gyrus 16 - 53 32 416

L Cmgulate region; ,-3"‘ T34 -4.07
'R Pfecuneus S . 51 16 -3.82
L Medial frontal gyrus g 60 -0 378
R Medial frontal gyrus - ‘ o 61 - 14 -3.74
R Medial frontal gyrus 3 -19 57 -3.58

L Cingulate region S 4 53 11 353



109

TABLE 2. Stereotaxic coordinates and t-values of significant intergroup contrasts
(Coordinates refer to standardized stereotaxic space (Talaraich & Tournoux, 1988))

EBNP vs. SIGHTED - BINAURAL

"R/L Medial frontal gyrus ’ 0 1 57
L Cerebellum -~ . el -16
_R Cingulate region RN S S.32

R Cerebellum [ -60 -l6 -4.62
R Post limb cereb penducle 23 8 17 -3.87

EBNP vs. SIGHTED - MONALRAL

Arcas X Y z ot
L Superior Temporal gyrus 836 -9 375
R Inferior frontal gyrus ~ . 40 22 11 amn

L Cingulate region -7 24 a2 -3.86

L Cingulate region -1 13 12 376
R Postcentral gyrus 47 -17 23 3.4

’KR:;;PZ'i'eCe‘ntfal\ gyrus . s
LCerebellum = -~ - B | 18 .-3.60
L Precentral gyrus -34 63 -3.56

EBSP vs. EBNP - BINAURAL

EBSP vs. EBNP - MONAURAL

'R Middle temporal gyras” . L 60

R Insula 34 10 -6 -4.01
R Cuneus (V1) 18 98 10 -3.58

EBNP vs, LATE - BINAURAL

R Cerebellum 24 - 77 . 22 -4.05
R/L Medial frontal gyrus 0 10 62 -3.85
"R Angular gyrus : 48 -52 48 384

L Lateral occipitotemp. gyrus  -36 -55 -18 -3.62

* Indicating subthreshold (t=3.54) contrast

L Cerebellum -10 -84 21 =378
R Middle frontal gyrus 17 54 33 354

EBNP vs. LATE - MONAURAL

L Cerebellum - -13 6 <18 --4.27
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Figure 1
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Figure 2

MONAURAL TASK
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Figure 3

Intergroup Contrasts - Monaural Task
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- Figure 5

Correlational analyses for the monaural task
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Discussion générale
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Discussion des résultats obtenus

La premiére expérience a été congue pour évaluer si I'espace auditif lointain des
_personnes aveugles a été correctement calibré compte tenu de 1'absence de feedback visuel
ou sensorimoteur. Les résultats obtenus montrent que c’est effectivement le cas. Dans la
condition la plus facile, les aveugles performent tout aussi bien que les voyants et
réussissent méme mieux que ces derniers lorsque la tiche est plus difficile, montrant ainsi
de fagon définitive que la rétroaction sensorimotrice n’est pas nécessaire a la calibratiqn de
I’espace auditif ¢éloigné des personnes non-voyantes. Un second objectif de la premiére
étude était de comparer directement aveugles précoces et tardifs dans une tache auditive de
nature spatiale, ce qui avait été trés peu étudié par le passé. Dans la condition frontale (ou
les sources sonores étaient placées devant les sujets), les deux groupes d’aveugles étaient
indifférenciables, possiblement a cause d’un effet plafond étant donné que les voyants se
rapprochaient d’une performance parfaite. Dans la condition de présentation en périphérie,
seuls les aveugles précoces avaient réussi a se distinguer significativement des voyants,
quoique les aveugles tardifs performaient de manicre similaire aux aveugles précoces pour
les positions les plus reculées (i.e. vers I’hémichamp arriére; voir figure 1 du premier
article). Ces mémes aveugles tardifs avaient une performance qui ressemblait davantage a
celle des voyants pour les positions plus avancées. Ceci pourrait‘étre du a la possibilité que
les aveugles tardifs, tout comme les voyants, aient calibré 1’espace auditif périphérique plus
avancé avec la vision et que la compensation se limiterait aux régions qui n’ont pas été
influencées par la vision auparavant.

La troisieme tache était quelque peu di fférenfe des deux précédentes dans la mesure

ou on demandait aux participants de porter attention a la distance qui les séparait de la
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source sonore plutét que d’identifier sa position azimutale dans ’espace. Les aveugles,
tardifs comme précoces, ont tous deux significativement rﬁieux fgit que les voyants dans
cette tdche. L’inutilité des indiées binauraux pour cette tdche suggere fortement que les
aveugles bénéficient d’un avantage pour le traitement des indices monauraux, une
hypothése déja soulevée a maintes reprises suite aux études de localisation monaurale
(Lessard et al, 1998; Doucet et al, 2005; Gougoux et al, 2005). Bien que des indices
d’intensité monaurale puissent également contribuer a 1’évaluation de la distance et a la
localisation monaurale (Bronkhorst & Houtgast, 1999; Little et al, 1992), certaines données
suggerent plutdt que 1’avantage des non-voyants reposerait sur une meilleure utilisation des

indices spectraux (Doucet et al, 2005).

Suite aux excellentes capacités dont ont fait preuve les aveugles tardifs lors de la
premicére expérience, la deuxiéme expérience avait pour but d’évaluer si ces derniers
partageaient 1’utilisation d’un substrat neuronal particulier sous-tendant leurs performances
exceptionnelles avec les aveugles précoces. Afin d’y arriver, nous avons utilisé un
protocole de localisation sonore identique a celui déja utilisé¢ aupres des aveugles précoces
(Gougoux et al, 2005). Alors que les sujets voyants et aveugles tardifs localisaient des
sons, nous enregistrions leur activité cérébrale a 1’aide d’un scan TEP. Tout comme s’en
¢tait le cas pour les aveugles précoces, les aveugles tardifs ont utilisé des aires occipitales
lors de la tache de localisation monlaurale. Cependant, leur performance 5 la tdche ne se
distinguait pas de celle des voyants. Ceci suggérer que la réorganisation corticale possible

chez le non-voyant tardif est probablement moindre que chez 1’aveugle précoce. Une telle

hypothése est appuyée par les nombreuses études qui comparent directement les non-
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voyants tardifs aux non-voyants précoces et qui montrent que les derniers font preuve d’une
plus grande activation occipitale que les premiers (Burton et al, 2002a; Burton et al, 2002b;
Burton et al, 2003; ‘Burton et al, 2004; Burton et al, 2006; Burton & Mclaren, 2006). Une
autre alternative serait que les deux groupes d’aveugles utiliseraient des stratégies ou bien
des mécanismes cérébraux différents pour accomplir la tache. Des évidences dans ce sens
proviennent é’une étude récente (Fieger et al, 2006) qui a repris un protocole préalablement
utilisé chez les aveugles précoces (Réder et al, 1999) afin de I’utiliser chez des aveugles
tardifs. A D’aide de potentiels évoqués, ils ont montré qu’alors que les avgugles
congénitaux semblaient avoir un filtrage attentionnel plus efficace lors d’une tiche de
discrimination de source sonore, se manifestant par la'.composte N1, les aveugles tardifs ont
plutdt bénéficié d’un rehaussement du déploiement des processus attentionnels plus tardifs
associés a la discrimination sensorielle, telle qu’indexée par la P3. Par contre, malgré les
différents mécanismes, les aveugles tardifs avaient aussi bien performé que les aveugles
précoces dans I’étude de Fieger et al (2006), ce qﬁi n’était pas le cas de nos aveugles tardifs
dans la tiche de localisation monaurale. Il importe cependant de noter que la tache de
Fieger et collaborateurs (2006) ressemblait davantage a la tache de discrirﬁinétion binaurale
utilisée dans la premiére étude, tiche pour laquelle nous avions également montré que les

aveugles tardifs performaient aussi bien que les aveugles précoces, qu’a une tiche de

localisation monaurale.

L’objectif principal de la troisiéme étude était de faire une comparaison directe entre
les aires cérébrales recrutées par les aveugles précoces et tardifs, ce qui n’avait pas été fait

)
dans le cadre de la deuxiéme étude. De plus, nous avons également utilisé une tiche
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légerement différente de celle utilisée dans la deuxiéme étude. La nouvelle tiche reposait
davantage sur la discrimination de sources sonores que sur la localisation absolue des
sources. Pour la tache binaurale, tel qu’attendu, aucune différence ne fut relevée entre les
groupes. Pour la tdche monaurale, comme c’était le cas pour la localisation auditive
(Gougoux et al, 2005; Lessard et al, 1998), seul un sous-groupe d’aveugles précoces se
distinguait significativement des sujets voyants (leur performance était également
significativement supérieure a celle des autres groupes d’aveugles). En terme d’activation
cérébrale, bien que les trois groupes de non-voyants montrérent un certain recrutement des
aire occipitales, les contrastes intergroupes ont révélé que le recrutement était plus fort chez
le sous-groupe de non-voyants précoces ayant fait preuve de performances supérieures lors
de la tiche monaurale. De plus, tout aveugle confondu, nous avons trouvé une corrélation
trés significative entre [’activité mesurée dans le cortex extrastrié de I’hémisphere gauche et
la performance a la tiche monaurale. En fait, I’activité mesurée dans ces régions explique

jusqu’a pres de 50% de la variance de la performance.

Cette méme activité cérébrale fnontre également une forte relation avec I’age de
survenue de la cécité. Plus I’individu a perdu la vue tot dans la vie, plus les régions
occipitales avaient tendances a étre recrutées par la tache. A I’inverse, les régions
occipitotemporales montraient une corrélation positive, c’est-a-dire qu’elles étaient
davantage recrutées chez les personnes ayant perdu la vue tardivement. Etonnament, par
contre, l’actjvité de régions analogues dans I’hémisphére oppos€ montrait une relation
inverse a la performance, signifiant ainsi que les aveugles tardifs utilisaient des aires dont

’activation semblait nuire a la performance.
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Bien que le niveau de réorganisaﬁon a la disposition des personnes non-voyantes
semble étre fonction de 1'dge d'apparition de leur cécité, d’autres facteurs doivent étre pris
en compte. En effet, le fait de perdre sa vue tot dans la vie ne garantit pas I’utilisation des
aires visuelles ou la présence de capacités exceptionnelles lors de taches de localisation
auditive, puisque la moitié des aveugles précoces n’ont bénéficié ni de 1’un ni l”autre. La
raison exacte de ceci demeure pour 1’instant un mystere. Est-ce que certains non-voyants
ont mieux exploré leur environnement de fag:on autonome que d’autres? Les réponses des
participants a ce sujet ne nous ont pas donn€ de piste évidente a suivre. Les deux groupes
de non-voyants précoces ne se distinguaient pas quant a leur formation en orientation et
mobilit€ ou encore par leur mode de déplacement (cane vs. chien). Le niveau de
recrutement du cortex occipital dépenderait-il de I’expérience de la personne? Si tel est le
cas, il serait envisageable que le développement de chaque personne non-voyante
influencerait 1’adaptation du cortex occipital préférentiell‘ement pour une modalité non-
visuelle plutét qu’une autre. Ainsi, pour certains se serait le sens auditif qui solliciterait
davantage le cortex occipital (et serait le sens plus aiguisé), alors que pour d’autres ce serait
le sens tactile. Des recherches supplémentaires seroﬁt nécessaires afin de vérifier la

plaﬁsibilité de cette hypothese.

Impact de I’4ge de survenue de la cécité

Si un élément- consensuel peut étre’ tiré de la littérature portant sur la plasticité
cérébrale des personnes non-voyantes, c’est bien que le moment de survenue de la cécité

module de fagon significative la réorganisation cérébrale qui la suivra. Que ce soit reflété
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par une absence totale de recrutement intermodal (Cohen et al, 1999; Sadato et al, 2002)
dans le cortex occipital ou par une activation réduite relative aux aveugles précoces (Burton
et al, 2002a; Burton et al, 2002b; Burton et al, 2003; Burton et al, 2004; Burton et al, 2-006;
Burton & Mclaren, 2006), une survenue tardive de la cécité affecte le cerveau différemment
qu’une cecite qui s’est développée en plus bas dge. Les données présentées dans cette thése
vont dans ce sens. Bien que des régions normalement dédiées au traitement visuel furent
sollicitées par la localisation auditive chez les aveugles tardifs, ceux-ci n’étaient pas
identiques a celles observées chez les aveugles précoces et n’ont pas donné lieu a des
capacités exceptionnelles en localisation monaurale. Méme si les aveugles tardifs ont
montré certaines habiletés impressionnantes dans la premiere €tude, il est possible que ces
habiletés ne reposent pas sur le recrutement du cortex visuel, mais plutét sur des

mécanismes attentionnels qui différent de ceux des voyants (Fieger et al, 2006).

Comment le cortex occipital en arrive-t;il a traiter et a répondre a des stimulations
non-visuelles? 1l faut d’abord identifier les chemins que prennent ces informations pour se
rendre au cortex occipital. Les entrées non-visuelles traitées par le cortex loccipital des
personnes aveugles se font-elles acheminer par des voies déja existantes ou par des ‘voies
nouvellement formées suite a la perte de vue? Des données récentes chez le voyant
suggerent fortement ’existence de connexions pré-cécité (Pascual-Leone & Hamilton,
2001). En effet, la notion de période critique et les études portant sur les aveugles tardifs
ont inspiré une nouvelle vague d’études déportant sur la plasticité a court terme chez la
personne voyante. Pascual-Leone & Hamilton (2001) ont €élaboré un protocole de recherche

dans le cadre duquel des sujets voyants ont eu les yeux bandés pendant une période de 5
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jours et ont subi un entrainement intensif dans des tiches de discrimination tactile et
auditive. Des images obtenues par IRMf ont montré que des stimulations tactiles
sollicitaient le cortex occipital et ce jusqu’a une période de 12 a 24 heures aprés le 5° jour.
Des activations similaires ont été évoquées par des stimulations auditives vers la fin du
protocole. De plus, duyan;c le 5° jour, les auteurs ont utilisé la SMT sur le cortex occipital
afin de voir si des répercussions sur la discrimination de lettres de 1’alphabet Braille (une
habileté développée au cours de la semaine; voir Kaﬁfﬁnan et al, 2002) seraient présentes.
Comme pour les résultats en IRMf, la SMT cessa d’avoir un effet sur la discrimination du
Braille une fois qu’on avait retiré les bandeaux des sujets pour une période d’environ 12 a
24 heures.

De fagon assez remarquable, une privation visuelle d’une durée aussi courte que 2
heures (sujets voyants aux yeux bandés) peut mener a I’activation du cortex occipital suite a
une stimulation tactile (Weisser et al, 2005), alors qu’une privation de 90 minutes peut
améliorer I’acuité tactile de personnes voyantes (Facchini et al, 2003). Lewald (2006) a
quant & lui montré que 2 heures de privation visuelle améliore la performance de la
localisation auditive chez le sujet voyant. Il semble donc assez clair que la privation
visuelle, méme a trés court terme chez I’adulte, peut mener a des changements
comportementaux et neuronaux démontrant |’étonnante cépacité du cerveau a se
réorganiser en fonction des demandes de son environnement.

Peut-étre encore plus frappant est le role du cortex « visuel » dans le traitement des
autre modalités sensorielles en 1’absence de privation sensorielle. 11 est connu depuis un
certain temps que le cortex occipital des voyants n’est pas purement unimodal et contribue

parfois au traitement de stimuli tactiles. La premiere étude démontrant que le cortex
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extras'trié de ’humain s’activait lors d’une tache de discrimination d’orientation de gratings
est paru il y a environ une dizaine d’années (Sathian et al, 1997). Plus spécifiquement, la
région activée ¢€tait prés de la jonction pariéto-occipitale, correspondant précisément a la
région activée par une tache visuelle de jugement d’orientation de grating (Sergent et al,
1992). Dans une étude subséquente, Youlant verifier le réle fonctionnel de cette région dans
la discrimination tactile, les auteurs ont employé un protocole de SMT afin de dérégler
temporairement le fonctionnement du cortex pariéto-occipital. En effet, ’application de la
SMT a des régions proches de la jonction a significativement diminué¢ la performance des
sujets a la tdche de discrimination d’orientation de gratings (Zangaladze et al, 1999). De
plus, bien que I’aire MT (V5) soit une région corticale reconnue pour son implication dans
le traitement du mouvement visuel, de récentes études ont montré que cette région peut
s’activer lors du mouvement de stimuii non-visuels. En effet, des stimulations tactiles
(Hagen et al, 2002) et auditives (Poirier et al, 2005) en mouvement _sbllicitent I’aire MT
chez des sujets voyants. Ces études suggerent non-séulement que le cortex occipital traite
les stimﬁli non-visuels, mais également qu’il semble conserver son organisation
fonctionnelle afin d’effectuer ces traitements.

Un autre protocole de SMT a permis de mettre en évidence la contribution d’une
région du cortex occipital droit dans le traitement spatial de stimuli auditif. Lewald et
collaborateurs (2004) ont montré que le déréglement transitoiré du cortex stri¢ de
I’hémisphére droit induisait une déviation systématique des réponses lors d’une tache de
latéralisation auditive. Etant donné que la SMT a uniquement provoqué une déviation des
réponses (et pas une détérioration générale de la performance), les auteurs ont suggéré que

la région stimulée contribuerait potentiellement a la transformation des coordonnées
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spatiales auditives afin de maintenir une calibration et un alignement approprié en lien avec

les entrées visuelles.

Le cortex occipital : une région multimodale?

Les résultats rapportés ci-haut suggerent que la conception traditionnelle du cortex
occipital en tant qu’aire sensorielle unimodale doit étre remise en question. Chez le voyant,
il a été démontré que ce cortex peut contribuer au traitement de stimuli tactiles et auditifs,
et que cette contribution peut prendre de 1’ampleur lorsqu’on élimine temporairement les
entrées visuelles. La personne aveugle, quant a elle, constitue un excellent mod¢le de
neuroplasticité. Elle nous éclaire davantage sur le potentief multimodal du cortex occipital.
Pascual-Leone & Hamilton (2001) ont cherché a expliquer cette multi-modalité en
proposant une hypothése selon laquelle le cerveau serait constitué de réseaux neuronaux
définis paf des computations ou des traitements spécifiques indépendants de la modalité
sensorielle d’entrée. Par contre, il serait possible qu’il y aie des modalités de préférence
pour certains types de computations, ce qui pourrait expliquer la vision traditionnelle de
l’unifnodalité du cortex occipital. En effet, il est possible que les réseaux neuronaux de ce
cortex soient initialement programmeés pour traiter 1’information spatiale avec une haute
résolution et une haute fiabilité. Etant donné le réle fondamental joué par la vision dans la
formation des représentations de ’espace, il est donc possible que le cortex occipital puisse
se spécialiser dans le traitement visuo-spatial. En absence d’entrées visuelles, comme chez
la personne aveugle, le cortex occipital serait récupéré pour effectuer des traitements
similaires mais pour les modalités auditives et tactiles. Bien que cette théorie explique

plusieurs données concernant ces modalités, les contributions du cortex occipital a des
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processus mnésiques et langagiers chez les non-voyants y sont un peu moins bien
expliquées. D’autres recherches seront nécessaires afin de mieux comprendre le réle joué
par le cortex occipital dans de tels processus.

Si le cortex occipital constitue réell»ement un ensemble de réseaux neuronaux dédiés
a des fonctions spécifiques, on pourrait donc s’attendre & ce que certaines propriétés
fonctionnelles de ce cortex soient maintenues mélgré I’absence d’input visuel. Si nous
savons maintenant que le cortex visuel est impliqué dans le traitement de stimuli auditifs
chez les aveugles, nous avons encore peu de connaissances sur 1’organisation fonctionnelle
sous-tendant le traitement de ces informations. Chez le sujet voyant, il est bien connu que le
cortex occipital encode I’espace visuel de maniere topographique (rétinotopique; Tootell et
al, 1998). En d’autres termes, la région spécifique d’activation du cortex occipital sous-
jacente a la présentation d’un stimulus visuel dépend de I’emplacement de celui-ci dans
I’espace. Il serait donc intéressant de déterminer si le cortex occipital des personnes
aveugles est orgaﬁisé de maniére similaire lors du traitement de stimuli sonores, ou la
région spécifique du cortex sollicitée par une stimulation auditive dépenderait de
I’emplacement spatial de cette stimulation.

Un autre grand principe d’organisation anatomo-fonctionnelle du cortex occipital
chez le sujet voyant concerne la ségrégation des voies neuronales qui sous-tendent
’identification d’un objet, ou encore sa localisation dans 1’espace. En d’autres termes,
deux grandes voies visuelles caractérisent principalement 1’organisation du cortex occipital
chez le sujet voyant: la voie ventrale qui correspond aux régions visuelles occipito-
temporales et la voie dorsale qui implique les aires occipito-pariétales (Haxby et al., 1991).

Les théories en vision associent la premiére, appelée aussi la voie du « quoi », au traitement
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de la forme et de I’identification des objets, alors que la voie dorsale, 1a voie du « ou », est
associée au traitement du mouvement et a I’organisation spatiale de 1’espace visuel
(Mishkin etAUngerleider, 1982). Cette découverte, qui figure parmi les plus importantes des
derni¢res décennies en neurosciences, a par la suite été retrouvée pour les modalités
auditive (Rauschecker and Tian, 2000) et tactile (Van Boven ef al., 2005). Ceci laisse donc
présumer que la dissociation entre les voies d’identification et de localisation est un
principe général du fonctionnement sensoriel humain. Une question légitime est donc de se
demander si cette ségrégation «Ventrale-Dorsale » du cortex occipital est préservée chez la
personne non-voyante en cas de réorganisation cérébrale transmodale. Quelques études ont
obtenu des résultats qui appuient cette ségrégation fonctionnelle du cortex occipital
(tactile : voir Sathian, 2005; auditif: Colligon et al, 2007). Toutefois, la double
dissociation entre les deux voies n’est pas aussi nette que pour le traitement visuel. Des
recherches additionnelles s’intéressant a cette problématique pourraient donc a la fois
confirmer la préservation des propriétés fonctionnelles du cortex occipital et appuyer la
théorie des systémes multimodaux dédiés a des fonctions spécifiques telle qu’énoncée par

Pascual-Leone & Hamilton (2001).

Du tympan au cortex occipital : par ou passe I’information auditive?

Tel que mentionné plus tot, le fait que le recrutement du cortex occipital semble se -
manifester de maniére similaire chez le voyant et chez 1’aveugle suggere fortement que les
connexions permettant 1’acheminement des entrées tactiles et auditives vers le cortex
occipital sont déja présentes avant la survenue de la cécité. Pour ce qui est de 1a modalité

auditive, plusieurs possibilités coexistent. Un des mécanismes possibles serait la
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reorganisation des structures sous-corticales. contenant les représentations des différentes
modalités dans un petit espace neuronal (comme les collicules), ce qui permettrait de
réorienter 1’input non-visuel vers les zones occipitales. Dans la méme mesure, la plasticité
au niveau du thalamus pourrait tenir compte de la non-solicitation de la région occipitale
par des stimulations visuelles. Toutefois, plusieurs récentes études anatomiques utilisant
des techniques de tractographie DTI (diffusion tensor imaging) et de VBM (voxel-based
morphometry) fournissent des ¢léments de preuve contre l'utilisation des régions thalamo-
corticales pour le recrutement intermodal en révélant des radiations optiques atrophiés chez
les aveugles (Noppeney et al, 2006; Pan et al, 2007, Park et al, 2007; Ptito et al, 2007,
Shimoney et al, 2005). 1l faut cependant garder en téte que l'atrophie d’une voie n'implique
pas nécessairement une absence totale de l'utilisation. Par exemple, de nombreuses études
animales ont également permis de mettre en évidence des projections entre es relais auditifs
sous-corticaux et le systéme visuel. En effet, ont été révélées, chez des animaux aveugles
congénitaux, des connexions reliant le thalamus « auditif » (noyau genouillé médian) au
cortex occipital (Laemle et al, 2006), des connexions reliant les collicules inférieurs au
thalamus « visuel » (noyau genouillé latéral, Doron & Wollberg, 1994; lzraeli et al, 2002),
et des connexions reliant les collicules inférieurs au cortex occipital (Laemle et al, 2006).
Karlen et collaborateurs (2006) ont montré que le cortex occipital d’opossums aveugles
congénitaux, contrairement aux voyants, recevait des projections de structures associées
aux systemes somatosensoriel (noyau ventro-postéricur du thalamus), auditif (noyau
genouillé médian) et moteur (noyau dorso-antérieur et noyau ventro-antérieur). De plus,
l’aire 17 du cortex occipital recevait des projections provenant des cortex auditif ‘et

somatosensoriel primaires, ce qui concorde avec des résultats chez I’animal voyant. Ceci
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suggére que des connexions cortico-corticales pourraient médier la plasticité cérébrale chez
les aveugles (Clavagnier et al, 2004; Hall et al, 2008; Falchier et al, 2002; Rockland et
Ojima, 2003; Wittenberg et al, 2004). Méme s'il est difficile d'exclure l'uﬁe des possibilités
mentionnées ci-dessus, la plus plausible semble étre les projectidns cortico-corticales en
permettant aux non-visuel d'entrée doivent étre traitées dans le cortex visuel. En effet, une
récente ¢tude de TMS a présenté des données qui suggérent fortement une connectivité
accrue entre le cortex pariétal et occipital (Wittenberg et al\, 2004), peut-étre par les voies

déja existantes (Rockland et Ojima, 2003).

Age de survenue de la cécité: implications pour la réhabilitation visuelle

Un défi important pour les projets futurs portant sur la cécité et la plasticité
cérébrale sera de mieux définir les concepts d’aveugle « précoce » et « tardif ». D’abord, le
point de coupure est souvent établi de fagon arbitraire et est fondé sur des études qui
suggerent une absence de plasticité chez les aveugles dits tardifs (Cohen et al, 1999; Sadato
- et al, 2002) alors qu’il est aujourd’hui bien connu que le cerveau mature peut lui aussi se
modifier en fonction de nouvelles demandes afférentes. Ceci a été mis en évidence par les
nombreuses études qui incluent a la fois des aveugles tardifs et des voyants qui ont été
soumis & une privation visuelle prolongée. Le cerveau et les mécanismes de plasticité des
aveugles tardifs sont encore mal connus a ce jour. Néanmoins, certaines études récentes
laissent croire que certains des mécanismes compensatoires qui entrent en jeu chez les
aveugles tardifs différent de ceux propres aux aveugles précoces. Roder et collaborateurs
(1999) avaient suggérés que les performances en localisation auditive des aveugles

précoces pouvaient étre liées a des mécanismes attentionnels précoces tels qu’indiqués par
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la composante électrophysiologique appelé la N1. Le méme groupe a par la suite refait
I’étude auprés d’aveugles tardifs (Fieger et al, 2006). Ils ont, d’une part, montré que les
aveugles tardifs performaient mieux que les voyants lorsque les stimuli provenaient de
positions plus latérales (comme c’était le cas pour les aveugles précoces). D’autre part, ils
ont souligné que la composante P3 distinguait les aveugles des voyants. Cette composante
refléte des mécanismes attentionnels plus tardifs. Ainsi, méme si les aveugles précoces et
tardifs réussissent bien la tache, il semblerait que des mécanismes différents soient
responsables des performances respectives de chacun des groupes.

Le fait d’avoir bénéficié de la vision pendant un certain temps semble permettre la
préservation de certaines fonctions propres aux stimuli visuels méme si les inputs de cette
modalité n’accédent plus au cortex. Par exemple, le gyrus fusiforme est une région
corticale reconnu comme étant impliquée dans le traitement des visages. Or, un groupé de
cheréheurs a demandé a des aveugles précoces et tardifs d’explorer les visages de poupées
avec leurs mains (Goyal et al, 2006). Une activation du gyrus fusiforme a uniquement été
observée chez les aveugles tardifs, indiquant que les fonctions de certaines aires cbrticales
peuvent étre modelées par les demandes du monde visuel.

Une meilleure compréhension des différents mécanismes de plasticité chez les
aveugles précoces et tardifs est essentielle a la progression de la recherche qui- vise
ultimement a restaurer la vue aux individus souffrant de cécité. Plusieurs groupes a travers
le monde travaillent sur le développement de protheses visuelles avec I’objectif a court-
terme de permettre aux aveugles de reconnaitre des formes et I’emplacement d’objets dans
leur environnement (voir Fernandez et al, 2005). Etant donné les preuves de plasticité

intermodale du cortex occipital suite a la survenue de cécité, il est 1égitime de se demander
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si le cortex visuel serait en mesure de bien traiter la nouvelle information visuelle qui lui est
acheminée, particulierement chez 1’aveugle précoce. De plus, il serait possible que la
stimulation artificielle via une prothése soit nuiéible aux traitements auditifs et tactiles
recrutant maintenant le cortex occipital chez le non-voyant, similairement aux effets
nuisibles de la SMT du cortex occipital pour ce genre de traitement de I’information. Un tel
scénario est cependant plus plausible chez les aveugles précoces que chez les aveugles
tardifs. Deux récentes études, utilisant une nouvelle technique d’imagerie appelée
« diffusion tensor imaging » (DTI, qui permet de mesurer ’intégrité de la matiére blanche
cérébrale), ont révélé des états d’atrophie opposés aux voies géniculo-corticales du systeme
visuelle chez des aveugles tardifs (Schoth et al, 2006) et aveugles précoces (Shimony et al,
2006). Alors que cette voie visuelle maintient son intégrité anatomique chez les tardifs‘, elle
est atrophiée chez les précoces. Ainsi I’information fournit bar une prothese visuelle
risquerait de ne pas atteindre sa destination, le cortex occipital. Dans une optique de
réhabilitation visuelle, les aveugles précoces devront plutét se diriger vers les prothéses de
substitution sensorielle (voir Veraart et al, 2004; Bach-y-Rita & Kercel, 2003). Le principe
de ces prothéses est relativement simple: elles permettent la transformation d’informations
visuelles en informations tactiles ou auditives afin qu’elles puissent étre traitées par le
cerveau des personnes aveugles. Dans le cas de prothéses utilisant 1’audition comme
modalité de transmission, la prothése transforme les patrons visuels pergus via une caméra
en signaux sonores. Cette transformation se fait selon une correspondance pixel -
fréquence. 1l a été démontré qu’apres entrainement les aveugles précoces, autant que des
personnes voyantes, peuvent identifier des formes visuelles a 1’aide de ce type de prothése

(Amno et al., 1999). Les protheses de substitution sensorielle ont démontré la capacité du
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cerveau a s’adapter a I’information provenant d’une interface artificielle. Ils ont également -
démontré que cette information, lorsqu’elle est de nature auditive, peut permettre aux

personnes aveugles « d’entendre » 1’organisation visuelle de leur environnement.

La plasticité est une propriété intrins€que du systéme nerveux humain. Elle refléte
la capacité du systeme nerveux a s’adapter aux différentes demandes environnementales
auxquelles 1’individu peut faire face. La poursuite des recherches concernant ce phénomeéne
de compensation permettra non seulement d’approfondir nos connaissances au sujet des
meécanismes responsables de cette malléabilité cérébrale, mais également de contribuer au
développement d’outils pouvant améliorer la qualité des individus affectés par la cécité.
Ces recherches nourrissent 1’espoir de pouvoir un jour, du moins en partie, pallier au déficit

sensoriel.

Conclusion

[l est maintenant connu que l'un des principaux corrélats neuronaux associé aux
améliorations comportementales observées chez ’aveugle semble se situer au niveau du
cortex occipital. Ainsi, le cerveau semble avoir la capacité de réorganiser ses fonctions par
’entremise d’une plasticité compensatoire. 1l existe tout de méme un débat quant a 1’imp§ct
du moment de survenue de la cécité sur la réorganisation corticale. L’objectif principal de
cette thése est d'étudier l'effet du moment d'apparition de la cécité sur, non seulement les
améliorations comportementales, mais également la plasticité cérébrale résultant de la perte
de vue. Pour ce faire, trois expériences distinctes ont ¢été réalisées dans lesquelles nous

avons comparé la performance d’aveugles précoces et tardifs lors de différentes taches
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audio-spatiales ainsi que les régions cérébrales sollicitées par chaque type d’aveugle pour

réussir ces taches.

La premiére expérience a été en partie congue pour évaluer la localisation auditive
de sources sonores situées dans un espace lointain, ce qui n'avait pas €té préalablement
étudiée chez les aveugles. Les résultats ont montré que non seulement les deux groupes
d'aveugles ont correctement calibré leur espace auditif éloigné, mais ils présentent
également des performances trés comparables pour 1’ensemble des taches, tout en
surpassant celles des sujets voyants. Ces résultats laissent croire que la perte de vue précoce

n’est pas un critére essentiel au développement d’habiletés compensatoires.

Les deuxiéme et troisiéme expériences ont ét€ congues pour évaluer les bases
neurales de la localisation sonore chez les aveugles tardifs et de comparer ces résultats avec
ceux des aveugles précoces. Bien que les deux groupes montrent un recrutement du cortex
occipital lors de taches de localisation auditive, le foyer exact de I'activation était quelque
peu différent entre les groupes et était de moiﬁdre ampleur dans les aires striées et extra-
striées chez les aveugles tardifs. De plus, seuls les aveugles précoces ont mieux fait que les
personnes voyantes dans la tache de localisation auditive, ce qui suggére que le recrutement
intermodal du cortex occipital observé chez les aveugle tardifs ne serait pas aussi
fonctionnel que pour les aveugles précoces. Les aveugles tardifs ont également sollicité des
régions occipito-temporales au cours de la tache, dont le niveau d’activation était
inversement corrélé a la performance. Ceci suggére que ce ne sont pas toutes les

adaptations corticales qui sont profitables aux personnes aveugles. Globalement, les
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résultats présentés dans cette thése ont permis a la fois d’appuyer des observations
antérieures soutenant que le cortex occipital des aveugles précoces est fonctionnellément
impliqué dans le traitement auditif spatial, et de montrer I’impact que 1’age d'apparition de
la cécité peut avoir, d’une part sur le développement d’habiletés compensatoires et, d’autre

part, sur le role du cortex occipital dans le traitement de stimuli non-visuels. -
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