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RÉSUMÉ

Le collicule inférieur (Cl) est un relais obligatoire des voies auditives

ascendantes et descendantes. Les neurones du CI traitent l’information

sonore mais ils jouent aussi un rôle essentiel dans l’intégration des

afférences visuelles et somesthésiques. De plus, les connections entre le Cl

et les noyaux acoustico-moteurs laissent supposer que le Cl joue un rôle

important lors de l’émission de vocalisations. L’objectif de celle étude est de

déterminer si les neurones du CI du rat adulte normal répondent

sélectivement à des signaux sonores complexes, tels les vocalisations

spécifiques à l’espèce, et de comparer ces réponses à celles obtenues chez

le rat adulte énucléé bilatéralement à la naissance (P2-P3). Des

enregistrements extra-cellulaires furent effectués dans le Cl de rats

anesthésiés. Les stimuli sonores (bruits à large spectre, Sons purs et

vocalisations) furent présentés en champ libre dans une chambre

insonorisée semi-anéchoïque. Les résultats montrent que la majorité des

neurones du Cl des deux groupes de rats répondent sélectivement aux

vocalisations naturelles plutôt qu’à leurs formes inversées respectives. Les

neurones du Cl des rats normaux préfèrent davantage, que ceux des rats

énucléés, les vocalisations naturelles de longue durée que celles de courte

durée. Entre les deux groupes de rats aucune différence significative n’existe

quant aux réponses cellulaires aux bruits à large spectre et aux sons purs.

Mots clés: Rats, Collicule inférieur, Énucléation, Enregistrements extra

cellulaires, Vocalisations, Bruits à large spectre, Sons purs.
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ABSTRACT

The inferior colliculus is an obligatory relay for the ascending and

descending auditory pathways. CelIs in this brainstem structure flot only

analyse auditory information but they also play a major role in multi-modal

integration of audtory, visual and somatosensory information. The aim of this

study was to determine whether cells in the central nucleus of the inferior

colliculus (CNIC) of normal adult rats respond selectively to complex auditory

signaIs, such as species-specific vocalizations, and compare their responses

to those obtained in neonatal bilateral enucleated (P2-P3) aduit rats. Extra

cellular recordings were carried out in the CNIC of anesthetized normal and

enucleated aduit rats using auditory stimuli (broad-band noises, pure tones

and vocalizations) presented in free-field in a soundproof semi-anechoic

chamber. The resuits indicate that most ceils in the CNIC of both groups

respond selectively to species-specific vocalizations beffer than to the

inverted vocalizations. Moreover, CNIC cells from normal rats prefeted, more

than those from enucleated rats, long natural vocalizations and much Iess

short vocalizations. No significant difference was found between the CNIC

celis of both groups in their responses to btoad band noises and pure tones.

Key words: Rats, Inferior colliculus, Enucleation, Extra-cellular recordings,

Vocalizations, Broad band noises, Pure tones.
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1. INTRODUCTION

Chez l’humain le système auditif permet de percevoir des fréquences

sinusoïdales s’échelonnant de 0,02 à 20 kHz. Par ailleurs, parmi la multitude

de sons plus ou moins complexes que le système auditif humain traite au

cours d’une vie, le plus signifiant est la voix. La voix humaine est composée

d’ondes de pression mécaniques complexes pouvant se décomposer en ses

différentes harmoniques. En outre, chez l’humain le système auditif possède

une résolution temporelle plus haute que celle du système visuel; qui

possède une résolution spatiale plus élevée.

Afin de mieux comprendre le fonctionnement du système nerveux en

l’absence de vision, plusieurs études se sont penchées sur le phénomène de

la plasticité sensorielle. La plasticité intermodale est possible lorsque, par

exemple, une modalité sensorielle s’accapare, en partie ou totalement, d’une

région corticale normalement dévolue à une autre modalité sensorielle. La

privation d’une modalité sensorielle peut avoir lieu au cours du

développement, période cruciale de la vie, ou même à des stades plus tardifs

(Shimojo et Shams, 2001). Mais qu’advient-il du traitement des vocalisations

au niveau du collicule inférieur (Cl), centre intégrateur sous-cortical et relais

des voies auditives ascendantes et descendantes, chez l’animal aveugle dès

la naissance?
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2. ORGANISATION ANATOMIQUE DES VOIES AUDITIVES

ASCENDANTES

Les ondes sonores pénètrent l’oreille externe par le pavillon et sont

acheminées par le canal auditif vers l’oreille moyenne. Celle-ci est composée

du tympan ainsi que de trois osselets (marteau, enclume et étrier). Les

vibrations sonores sont transmises au tympan puis amplifiées au niveau des

osselets. Cette vibration mécanique est transmise à la fenêtre ovale puis au

liquide de la cochlée, au niveau de l’oreille interne (Buser et Imbert, 1987).

La cochlée, structure creuse en forme de colimaçon, est composée de

la rampe tympanique, du canal cochléaire et de la rampe vestibulaire. Les

rampes tympaniques et vestibulaires, remplies de périlymphe, communiquent

entre elles ce qui n’est pas le cas du canal cochléaire qui est rempli

d’endolymphe. À la base du canal cochléaire se trouve la membrane

basilaire sur laquelle repose l’organe de Corti. La membrane basilaire est

plus large et souple à l’apex qu’à la base. Au niveau de cette membrane on

retrouve une représentation tonotopique. Les hautes fréquences sont

représentées à la base alors que les basses fréquences sont représentées à

l’apex. La membrane basilaire vibre de la base vers l’apex sur une distance

dépendante de la fréquence sonore (Buser et lmbert, 1987). Cette

déformation transitoire de la membrane basilaire induit des potentiels

récepteurs au niveau des cellules ciliées externes de l’organe de Corti, c’est
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à ce niveau qu’est converti l’énergie mécanique du son en un signal bio-

électrique.

Les cellules ciliées font synapse avec les neurones bipolaires du

ganglion spiral. Les axones des neurones du ganglion spiral, correspondant

aux axones des neurones primaires auditifs, constituent le nerf auditif qui se

projette vers les noyaux cochléaires (Buser et Imbert, 1987; Rouiller, 1997).

C’est à partir du ganglion spiral qu’on assiste à une diversification des voies

auditives ascendantes permettant d’acheminer l’information auditive vers les

noyaux cochléaires, le complexe de l’olive supérieure, le lemnisque latéral, le

Cl, le corps genouillé médian et le cortex auditif. Tout stimulus sonore

communiqué à la cochlée sera successivement traité de façon plus

intégrative et distincte à chaque niveau supérieur au sein de la voie auditive

ascendante de manière à ce qu’il suscite des réponses cellulaires variées,

particulièrement pour les stimuli complexes (Buser et Imbert, 1987).

2.1 Les noyaux cochléaires

Les neurones primaires auditifs du ganglion spiral font synapse avec

les neurones secondaires auditifs au niveau des noyaux cochléaires

ipsilatéraux (Buseret Imbert, 1987; Rouiller, 1997). Les projections de la voie

auditive ascendante croisent et se complexifient au niveau des noyaux

cochléaires qui comprennent quatre grandes divisions, soit: le noyau

cochléaire antéro-ventral, le noyau cochléaire ventral, le noyau cochléaire
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postéro-ventral et le noyau cochléaire dorsal. Chaque neurone en

provenance du nerf auditif forme deux branches divergentes, l’une se

projette vers le noyau cochléaire antéro-ventral et l’autre se projette vers le

noyau cochléaire postéro-ventral, lesquels par la suite convergent vers le

noyau cochléaire dorsal (Buser et Imbert, 1987). Les neurones du noyau

cochléaire antéro-ventral projettent leur axone bilatéralement vers le

complexe olivaire supérieur et controlatéralement vers le lemnisque latéral et

vers le noyau central du Cl (Buser et Imbert, 1987; Coleman et Clerici, 1987;

Rouiller, 1997). Les axones des neurones du noyau cochléaire postéro

ventral se projettent bilatéralement vers les olives et le lemnisque latéral ainsi

que controlatéralement vers le noyau central du Cl et le cortex externe du Cl.

Les neurones du noyau cochléaire dorsal se projettent directement vers le

noyau ventral du lemnisque latéral puis controlatéralement vers le noyau

central du Cl et le cortex externe du Cl (Buser et lmbert, 1987; Coleman et

Clerici, 1987). En somme, les axones des neurones des noyaux cochélaires

innervent les neurones du complexe olivaire supérieur, du Cl et du lemnisque

latéral.

2.2 Le complexe olivaire supérieur

Le complexe olivaire supérieur est le premier lieu, de la voie auditive

ascendante, où convergent les inputs provenant de chaque cochlée et où

une interaction binaurale peut être observée (Buser et lmbert, 1987; Rouiller,

1997). Le complexe olivaire supérieur est composé de plusieurs noyaux, soit:
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i) les deux noyaux olivaires: (‘olive supérieure médiane (ou olive principale) et

l’olive supérieure latérale (ou olive accessoire); ii) les noyaux du corps

trapézoïde; iii) les noyaux périolivaires et iv) le noyau préolivaire médian. Les

efférences des noyaux cochléaires innervent les neurones de l’olive

supérieure médiane ipsilatérale, de l’olive supérieure latérale controlatérale

et du corps trapézoïde bilatéralement (Buser et Imbert, 1987). Chez le rat,

les efférences de l’olive supérieure latérale et des noyaux du corps

trapézoïde se projettent bilatéralement vers le noyau central du Cl alors que

les afférences de l’olive supérieure médiane s’y projettent ipsilatéralement.

De plus, le complexe olivaire supérieur innerve légèrement le cortex dorsal

du Cl (Coleman et Clerici, 1987).

2.3 Les noyaux du lemnisque latéral

Les axones du complexe olivaire supérieur et du noyau cochléaire

dorsal se projettent à travers le lemnisque latéral vers le Cl. Le lemnisque

latéral et le Cl reçoivent donc la plupart des voies ascendantes. Le

lemnisque latéral, structure du mésencéphale, est composé d’un noyau

ventral, d’un noyau intermédiaire et d’un noyau dorsal (Buser et Imbert,

1987). Le noyau ventral du lemnisque latéral, une structure surtout

monaurale, reçoit des projections du noyau cochléaire ventral controlatéral

ainsi que quelques-unes du complexe olivaire supérieur (Elverland, 1978;

Buser et lmbert, 1987). Les neurones du noyau ventral du lemnisque latéral

se projettent vers le noyau central du Cl ipsilatéral et vers le cortex dorsal du
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Cl (Morest et Olivier, 1964; Coleman et Clerici, 1987). Le noyau intermédiaire

du lemnisque latéral, une structure aussi monaurale, reçoit principalement

des afférences de l’oreille controlatérale par le biais du corps trapézoïde. Le

noyau dorsal du lemnisque latéral, une structure binaurale, reçoit les

projections du complexe olivaire supérieur, des noyaux cochléaires et du

noyau dorsal du lemnisque latéral controlatéral (Elverland, 1978; Buser et

Imbert, 1987). Les neurones du noyau dorsal du lemnisque latéral se

projettent vers toutes les subdivisions du Cl (Morest et Olivier, 1984;

Coleman et Clerici, 1987).

2.4 Le collicule inférieur

Chez les mammifères le Cl est une structure du tectum

mésencéphalique qui coordonne, en tant que relais obligatoire de la voie

auditive ascendante, l’ensemble des activités neuronales en transit vers le

système thalamocortical auditif et vers les couches profondes du collicule

supérieur (Elverland, 1978; Druga et Syka, 1984; Morest et Olivier, 1984;

Buser et Imbert, 1987; Coleman et Clerici, 1987; Rouiller, 1997). Le Cl est

aussi un relais intégrateur pour les voies auditives descendantes (Cooper et

Young, 1976; Morest et Olivier, 1984; Coleman et Clerici, 1987; Rouiller,

1997). Le Cl du rat est divisé en trois grandes parties; i) le noyau central du

Cl, ii) le cortex dorsal du Cl et iii) le cortex externe du Cl (Faye-Lund et Osen,

1985; Buser et Imbert, 1987; Rouiller, 1997).
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En tant que relais de la voie auditive principale, le noyau central du Cl

du rat est un centre auditif qui reçoit la majorité de ses projections

ascendantes controlatéralement des noyaux cochléaires et bilatéralement du

complexe olivaire supérieur et du lemnisque latéral (Buser et Imbert, 1987;

Coleman et Clerici, 1987; Rouiller, 1997). De plus, le noyau central du Cl

reçoit des projections du cortex dorsal du Cl controlatéral et du cortex

externe du Cl ipsilatéral ainsi que quelques-unes de la voie auditive

descendante en provenance du cortex auditif primaire (aire 41) ipsilatéral

(Coleman et Clerici, 1987). Les neurones du noyau central du Cl se

projettent strictement vers les différentes subdivisions du corps genouillé

médian (LeDoux et al., 1985).

Contrairement au noyau central du Cl, le cortex externe du Cl et le

cortex dorsal du Cl se détachent de la voie auditive principale (Cooper et

Young, 1976; Aitkin et al., 1981; Morest et Olivier, 1984; Buser et Imbert,

1987; Coleman et Clerici, 1987; Rouiller, 1997) puisqu’ils seraient

respectivement un centre intégrateur audio-somesthésique (Buser et Imbert,

1987) et un centre de contrôle qui module la voie auditive ascendante

(Coleman et Clerici, 1987) et descendante ainsi que les circuits intrinsèques

du Cl (Morest et Olivier, 1984).

Chez le rat, le cortex externe du Cl reçoit des afférences

somesthésiques en provenance des noyaux de la colonne dorsale (RoBards

et al., 1976; Aitkin et aL, 1981; Morest et Olivier, 1984; Coleman et Clerici,
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1987), des noyaux lemniscaux controlatéraux (Coleman et Clerici, 1967)

ainsi que du cortex somesthésique (Cooper et Young, 1976). La source

majeure d’afférences auditives vers le cortex externe du Cl provient

bilatéralement du noyau central du Cl, du cortex dorsal du Cl et du cortex

externe du Cl. Le cortex externe du Cl reçoit aussi, entre autres, des

projections des noyaux cochléaires controlatéraux, du noyau dorsal du

lemnisque latéral ipsilatéral, de la région parabrachiale, des couches

profondes du collicule supérieur et des aires 39 et 41 du cortex auditif

ipsilatéral (Coleman et Clerici, 1987). Par ailleurs, chez le rat et le chat les

axones du cortex externe du Cl se projettent, entre autres, vers le corps

genouillé médian et le collicule supérieur (Kudo et Niimi, 1980; LeDoux et al.,

1985; Buser et Imbert, 1987).

Le cortex dorsal du Cl du rat reçoit peu de projections ascendantes

des noyaux cochléaires, du complexe olivaire supérieur et des noyaux du

lemnisque latéral. Par contre, le cortex dorsal du Cl reçoit surtout des

afférences ipsilatérales du noyau central du Cl, du cortex externe du Cl et du

cortex dorsal du Cl ainsi que des afférences des aires auditives 41, 20, 36 et

39. Les neurones du cortex dorsal du Cl se projettent vers le corps genouillé

médian entre autres (Coleman et Clerici, 1987).

D’autre part, les neurones du Cl projettent aussi vers les centres

responsables du contrôle moteur des vocalisations. En effet, chez le chat des

axones de neurones du Cl innervent directement certains neurones de la
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zone grise périaqueducafe qui innervent à leur tour les neurones du Cl

(Herrera et aI., 1988). Chez le chat et la chauve-souris, le Cl innerve aussi

indirectement la zone grise périaqueducale et le noyau ambigu par

l’intermédiaire du collicule supérieur (Grofova et al., 1978; Rubsamen et

Schweizer, 1986) et des noyaux pontiques (Rubsamen et Schweizer, 1986).

Les neurones de la zone grise périaqueducale forment un relais obligatoire

de la voie descendante des vocalisations (Jurgens et Praif, 1979) et

projettent à leur tour vers le noyau ambigu, le principal noyau moteur des

nerfs des muscles laryngiens (Rubsamen et Schweizer, 1986). Chez le singe

écureuil le Cl influencerait aussi indirectement la voie ascendante des

vocalisations puisque la zone grise périaqueducale projette également vers

le cortex cingulaire antérieur, une région corticale qui contrôlerait l’aspect

émotif des vocalisations (Jurgens et Praif, 1979; Jurgens, 1983).

2.5 Le collicule supérieur

Le collicule supérieur, une structure mésencéphalique, est un centre

intégrateur sensori-moteur où les neurones sont disposés de façon à former

une représentation spatiale controlatérale du champ visuel, de la surface

corporelle et du champ acoustique (Drager et Hubel, 1975a; Edwards et al.,

1979). Le collicule supérieur est composé de sept couches cellulaires. Les

couches superficielles contiennent des neurones recevant des afférences

visuelles et présentant une carte rétinotopique du champ visuel controlatéral

(Drager et Hubel, 1975a; Edwards et al., 1979). Les neurones des couches
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profondes reçoivent des afférences visuelles, auditives et somesthésiques

leur permettant de répondre soit à une ou à plusieurs modalités sensorielles

(Drager et Hubel, 1975b; Chalupa et Rhoades, 1977). Chez le rat, les

couches profondes du collicule supérieur reçoivent des afférences de la voie

auditive ascendante provenant du lemnisque latéral, du cortex externe du Cl

et du noyau central du Cl ainsi que de la voie auditive descendante

provenant du cortex auditif (Druga et Syka, 1984). Chez les mammifères, le

collicule supérieur reçoit aussi des afférences du brachium du Cl (Van

Buskirk, 1983; Kudo etal., 1984; Wallace et Fredens, 1989; King et al., 1998;

Nodal et al., 2005). Les neurones auditifs des couches profondes du collicule

supérieur sont organisés topographiquement de telle sorte qu’une

représentation de l’espace acoustique est possible permettant ainsi une

localisation sonore précise (Druga et Syka, 1984).

2.6 Le corps genouillé médian

Chez le rat le corps genouilllé médian, principal relais thalamique

auditif des mammifères, comprend trois subdivisions principales: la partie

ventrale, la partie dorsale et la partie médiane. Le corps genouillé médian est

aussi formé du noyau supragenouillé. Toutes les divisions du corps genouillé

médian reçoivent la majorité de leurs afférences du Cl. Toutes les divisions

reçoivent également des afférences du collicule supérieur sauf la partie

dorsale du corps genouillé médian. Contrairement aux autres divisions, la

partie ventrale du corps genouillé médian reçoit des afférences du cortex
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auditif alors que (e noyau supragenouiué reçoit aussi des afférences en

provenance des voies somesthésiques et du cortex visuel (LeDoux et al.,

1985; Buser et Imbert, 1987; Coleman et Clerici, 1987; Roger et Arnault,

1989; Romanski et Ledoux, 1993). De plus, chez le chat le corps genouillé

médian reçoit des afférences du brachium du Cl (Kudo et aI., 1984). Chez le

rat, les axones du corps genouillé médian se projettent presqu’exclusivement

à travers la radiation auditive vers le cortex auditif (aires 41, 40, 20, 39, 36 et

2) constituant ainsi la voie thalamo-corticale auditive mais ils se projettent

également vers plusieurs structures sous-corticales tels que le lemnisque

latéral, le Cl et le collicule supérieur (LeDoux et aI., 1985; Buser et lmbert,

1987).

2.7 Le cortex auditif

Chez le rat, ta région temporale du néocortex est composée de l’aire

auditive principale (41) et des aires auditives secondaires (20 et 36

(homologue à l’aire AIl du chat)) (Krieg, 1946; Toldi et al., 1986). Il semble

que dans la nomenclature récente l’aire 41 du rat correspond presque à l’aire

Tel du rat (aire temporale 1 ou cortex auditif primaire) qui est homologue à

l’aire Al chez le chat (Sally et Kelly, 1988; Roger et Arnault, 1989). Les aires

18a et 40 sont à la fois visuelles et auditives (Ktieg, 1946), l’aire 2 est à la

fois somesthésique et auditive (Krieg, 1946; Toldi et aI., 1986) et l’aire 39 est

associée à la fois à la modalité somesthésique, visuelle et auditive (Krieg,

1946). Les aires du cortex auditif mammatien reçoivent des projections
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ascendantes du corps genouillé médian en grande partie (Buser et Imbert,

1987; Roger et Arnault, 1989; Rouiller, 1997; Romanski et LeDoux, 1993).

Chez le rat, les neurones des aires auditives se projettent principalement

vers le Cl, le corps genouilllé médian et vers les différentes aires auditives

(Coleman et Clerici, 1987; Roger et Arnault, 1989; Shi et Cassell, I 997).



14

3. VOIES AUDITIVES DESCENDANTES VERS LE COLLICULE

INFÉRIEUR

Le Cl du rat, du chat et du singe reçoit des projections descendantes

des couches profondes du collicule supérieur, du corps genouillé médian et

du cortex auditif (Adams, 1980; LeDoux et al., 1985; Coleman et Clerici,

1987; Winer et ai, 2002). Chez le rat, la voie descendante ipsilatérale en

provenance de Tel se projette à travers les radiations acoustiques où elle se

sépare en diverses branches (Saldana et al., 1996). Les projections

descendantes de Tel innervent le corps genouillé médian, les trois divisions

du Cl, le collicule supérieur, le complexe olivaire supérieur et les noyaux

cochléaires (Coleman et Clerici, 1987; Saldana et aI., 1996; Druga et al.,

1997). De plus, mentionnons que les projections cortico-colliculaires sont

disposées de manière à ce que les sous-régions de Tel innervent certaines

sous-régions du CI ayant les mêmes caractéristiques spectrales (Saldana et

al., 1996). Cependant, les fibres de la voie descendante en provenance de

Tel traversant la commissure colliculaire innervent de manière controlatérale

seulement le cortex externe du Cl et le cortex dorsal du Cl (Saldana et al.,

1996). Le cortex dorsal du Cl reçoit aussi des afférences corticales des aires

20, 36 et 39 (Morest et Olivier, 1984; Coleman et Clerici, 1987). On a

suggéré que les projections cortico-colliculaires auraient surtout une fonction

modulatrice (influences inhibitrices ou excitatrices) sur les réponses

cellulaires du Cl de façon analogue à un filtre de fréquences spécifiques

sous le contrôle direct du cortex auditif (Syka et Popelar, 1984; Saldana et
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al., 1996; Nwabueze-Ogbo et al., 2002). Les boucles de rétroaction dans le

Cl influenceraient les voies ascendantes et descendantes ainsi que les

circuits intrinsèques du Cl (Morest et Olivier, 1984).
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4. NEUROPHYSIOLOGIE DU COWCULE INFÉRIEUR

De manière générale, la plupart des neurones du Cl ont une activité

spontanée élevée (Syka et aI., 2000) qui varie selon les conditions

d’anesthésie (AstI et aL, 1996; Nuding et aI., 1999; Syka et aI., 2000;). De

plus, selon les conditions d’enregistrement extra-cellulaire et les stimuli

auditifs présentés, les neurones du Cl peuvent présenter une activité

cellulaire différente pour la syntonisation aux fréquences ainsi que pour la

fréquence caractéristique.

4.1 Réponses cellulaires à la fréquence caractéristique

Contrairement aux deux autres divisions du Cl, le noyau central du Cl

est caractérisé par une organisation tonotopique. Ainsi les champs

dendritiques sont disposés parallèlement comme une série de disques plats

(Rose et aI., 1963; FitzPatrick, 1975; Aitkin et aI., 1978; Morest et Olivier,

1984; Faye-Lund et Osen, 1985; Huang et Fex, 1986; Ruser et lmbert, 1987;

Coleman et Clerici, 1987; Rouiller, 1997). Chez le rat, toutes les fréquences

ne sont pas représentées dans des proportions égales puisque les

fréquences de 8-16 kHz sont les plus largement représentées alors que les

fréquences élevées (>16 kHz) et les fréquences basses (<4 kHz) sont très

faiblement représentées (Huang et Fex, 1986).
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En réponse à la fréquence caractéristique, c’est-à-dire la plus haute

fréquence à laquelle le neurone répond à l’intensité sonore la plus basse, on

observe chez le cochon d’inde anesthésié un taux de réponse plus élevé

dans le noyau central du Cl que dans les autres divisions du Cl. Le plus bas

taux de réponse à la fréquence caractéristique est observé dans le cortex

externe du Cl. Cependant, le taux de réponse à la présentation d’un bruit à

large spectre est plus élevé dans le cortex externe du Cl que dans le noyau

central du CI où la syntonisation aux fréquences est plus précise (Aitkin et

al., 1975; Aitkin et al., 1978; Buser et Imbert, 1987; Syka et al., 2000). Ce qui

suggère que la stimulation avec un bruit à large spectre active des zones

d’inhibition plus étendues dans le noyau central du Cl que dans le cortex

externe du Cl où les courbes d’accord sont plus larges que dans le noyau

central du Cl (Rose et al., 1963; Aitkin et al., 1978; Buser et Imbert, 1987;

Aitkin et al., 1994; Syka et al., 2000). Par ailleurs, chez le chat anesthésié

(kétamine/xylazine) la moitié des neurones du Cl ont un taux de décharge,

plus élevé lors de la stimulation avec des vocalisations qu’avec un bruit à

large spectre (Aitkin et al., 1994).

De plus, chez le chat anesthésié (kétamine/xylazine) les neurones du

Cl ont des seuils moyens de 22 dB SPL en réponse à la fréquence

caractéristique alors qu’il sont de 30 dB SPL en réponse au bruit (Aitkin et

al., 1994). Chez le rat Fisher 344 anesthésié la moyenne des seuils observés

pour la fréquence caractéristique est plus basse dans le noyau central du Cl

(22,3 dB SPL) que dans le cortex externe du Cl (28,7 dB SPL) (Palombi et
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Caspary, 7996). De la même façon, chez le cochon d’inde anesthésié

(kétamine/xylazine ou uréthane) les seuils de réponse à la fréquence

caractéristique sont significativement plus bas dans le noyau central du Cl

(moyenne: 17,1 dB SPL) que dans le cortex dorsal du CI (moyenne: 21 dB

SPL) et le cortex externe du Cl (moyenne: 23,4 dB SPL). Les trois divisions

du Cl présentent des seuils individuels entre 5 et 60 dB SPL en réponse à la

fréquence caractéristique (Syka et aI., 2000).

4.2 Catégories de pafterns de réponse à un stimulus sonore

Les neurones du Cl présentent plusieurs patterns de réponses lors de

la stimulation avec des sons purs et des bruits à large spectre. Le premier

paftern de réponse observé est de type phasique (Fig. 1). Ce type de

réponse se caractérise par une augmentation abrupte de la réponse

neuronale lors de la présentation d’un son pur tel la fréquence caractéristique

(Syka et aI., 2000). La décharge phasique n’est pas affectée, par définition,

par la durée du stimulus (Rose et aI., 1963). Le second pattern de réponse

est de type tonique, caractérisé par une réponse soutenue durant la

présentation d’un son pur tel la fréquence caractéristique (Syka et aI., 2000).

Par ailleurs, le type de réponse tonique contient trois sous-types, soit: i) celui

où il y a une réponse phasique suivie d’une réponse soutenue lors de la

présentation du stimulus, ii) celui avec seulement une réponse soutenue

(Syka et aI., 2000) et iii) celui où la réponse augmente avec le temps de

présentation du stimulus c’est-à-dire qu’il y a “construction” de la réponse
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(Nudîng et aI., 1999). Il est important de noter que le type de réponse tonique

nécessite, du moins chez le chat anesthésié, des sons purs d’une durée

minimale de 25 ms pour que les neurones développent un pattern complet

de réponse (Rose et aI., 1963). Le troisième pattern de réponse est de type

pause qui est caractérisé par une réponse abrupte suivie d’un arrêt de la

réponse, suivie d’une reprise de la réponse jusqu’à la fin de la présentation

d’un son pur tel la fréquence caractéristique (Syka et aI., 2000). La période

silencieuse semble s’écourter généralement lorsque l’intensité du stimulus

s’approche du seuil de la fréquence caractéristique chez le chat anesthésié

(Rose et aI., 1963). Le quatrième paffern est une réponse de type discontinu

qui se distingue par la présence de plusieurs réponses abruptes

successives. Le cinquième paftern de réponse observé est de type inhibition

puisque la réponse est inhibée lors de la présentation du stimulus (Syka et

aI., 2000). Finalement, il arrive parfois qu’on observe un dernier paffern de

réponse cellulaire lors de la stimulation auditive: il s’agit d’une réponse de

type ON-OFF où le neurone répond brièvement et uniquement au tout début

et après la présentation du stimulus (Nuding et aI., 1999).

phasique tonique . -

phasique tonique pure pause discontinu

ms ms

____ ___ __

ms ms ms ms

Figure 1: Types de réponse cellulaire observables au niveau du Cl, chez Je
cochon d’inde anesthésié, lors de la présentation d’un son pur (Modifié de
Syka et aI., 2000).
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Chez le cochon d’inde anesthésié 72%, 27% et 1% des neurones du

CI répondent respectivement de manière tonique, phasique et inhibée à la

présentation d’un son pur. Les décharges de type pause et discontinu bien

que présentes sont rares dans le Cl. La réponse de type phasique lors de la

stimulation avec la fréquence caratéristique est plus fréquente dans le cortex

externe du Cl que dans les deux autres divisions du Cl ators que la réponse

de type tonique est plus fréquente dans le noyau central du Cl (76%) et le

cortex dorsal du Cl (75%) que dans le cortex externe du Cl (65%). Lors de la

stimulation avec un bruit à large spectre les neurones du Cl répondent dans

74%, 7% et 9,5% des cas de manière tonique, phasique et inhibée

respectivement alors que dans 9,5% des cas ils ne répondent pas (Syka et

aI., 2000). Plus récemment, Suta et aI. (2003) ont également rapporté une

distribution presqu’identique en ce qui concerne les réponses cellulaires au

bruit chez le cochon d’inde. Chez le chat anesthésié à la kétamine/xylazine le

type de réponse cellulaire dépend du niveau d’intensité sonore à laquelle est

présenté la fréquence caractéristique. Les neurones du noyau central du Cl

du chat répondent à la fréquence caractéristique de manière tonique et

phasique dans 81% et 19% des cas respectivement alors qu’au bruit ils

répondent tous de façon tonique. Les réponses toniques à la fréquence

caractéristique dans le cortex externe du Cl et le cortex dorsal du Cl sont

moins fréquentes (50% et 27% respectivement) alors que plus courantes

(81% et 78% respectivement) avec le bruit (Aitkin et aI., 1994). Chez le rat

Fisher 344 anesthésié, la proportion de neurones répondant de manière

phasique à la fréquence caractéristique est plus élevée dans le cortex
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externe du Cl (68,9%) que dans le noyau central du Cl (57,8%) (Palombi et

Caspary, 1996). De plus, il semble que le paftern de la réponse cellulaire

contient des indices sur l’intensité relative du stimulus peu importe le type de

décharge (Rose et al., 1963).

Les travaux de Rose et al. (1963) montrent que la plupart du temps un

neurone présente le même type de paftern de réponse lors de différents

types de stimulations. Cependant, certains neurones changent

systématiquement et parfois drastiquement leur pattern de réponse lorsque

certains paramètres de la stimulation changent. Premièrement, on note que

la durée de la stimulation est le premier facteur d’influence puisque pour des

stimuli (sons purs présentés à un neurone du cortex externe du Cl) ayant des

durées de plus de 100 ms il y a une diminution du taux de décharge comparé

à des stimuli de plus courte durée. Le deuxième facteur est l’intensité du

stimulus où la période de latence de la première décharge augmente lorsque

l’intensité du stimulus (son pur présenté à un neurone du noyau central du

Cl) diminue. Troisièmement, en général, pour exciter un neurone avec une

autre fréquence que sa fréquence caractéristique il faut une intensité sonore

plus élevée. Quatrièmement, le rythme de présentation du stimulus est un

facteur important, car pour un stimulus (son pur) d’une durée de 200 ms il

semble qu’un taux de présentation d’environ un par seconde est idéal pour

maintenir la stabilité du paftern de réponse et éviter l’adaptation de la

réponse cellulaire. Cinquièmement, la stimulation ispilatérale, controlatérale
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ou bilatérale peut affecter te paffern de la réponse cellulaire (Rose et al.,

1963).

4.3 Taux de décharge cellulaire en fonction de l’intensité sonore

Les neurones du Cl présentent différentes courbes de réponse à

l’intensité lors de la présentation d’un son pur tel la fréquence caractéristique

(Fig. 2). Ainsi, certains neurones présentent une courbe de réponse de type

monotone, se caractérisant par une augmentation linéaire du taux de

réponse cellulaire en fonction de l’augmentation de l’intensité sonore. Par

ailleurs, certains neurones présentent une courbe de réponse de type non-

monotone; ces neurones présentent d’abord une augmentation de la

décharge en fonction de l’augmentation de l’intensité sonore puis la réponse

décroît malgré l’augmentation de l’intensité sonore (Aitkin et al., 1994; lrvine

et Gago, 1990; Syka et ai, 2000). Un troisième type de courbe de réponse

présente une saturation du taux de décharge lorsque l’intensité sonore est

trop élevée (Aitkin et al., 1994; Syka et al., 2000). On peut également trouver

dans le Cl des neurones présentant une courbe de réponse à l’intensité

sonore de type complexe. Ce dernier type ressemble à la courbe de réponse

non-monotone mais suite à la première diminution de la réponse en fonction

de l’intensité sonore croissante, la courbe présente un deuxième point

d’inflexion où la réponse augmente à nouveau pour des intensités plus

élevées (Aitkin et al., 1994).
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monotone non-monotone saturation

dBSPL dBSPL UBSPL

Figure 2: Types de courbes de réponse à l’intensité sonore observables dans
le Cl lors de la présentation d’un son pur tel la fréquence caractéristique
(Modifié de Syka et aI., 2000).

Chez le chat anesthésié (kétamine/xylazine) on retrouve des neurones

dans le CI qui répondent à la fréquence caractéristique avec des courbes de

réponse à l’intensité sonore de type monotone, non-monotone, saturée et

complexe dans des proportions de 21%, 33%, 38% et 8% respectivement.

De cette distribution, deux fois plus de neurones dans le noyau central du Cl

(comparé au cortex externe du Cl ou au cortex dorsal du Cl) ont des courbes

de réponse à l’intensité sonore de type non-monotone. De plus, en réponse à

la présentation d’un bruit les neurones du Cl du chat montrent une courbe de

réponse à l’intensité sonore de type monotone, non-monotone, saturée et

complexe dans 39%, 18%, 36% et 7% des cas respectivement (Aitkin et al.,

1994). Alors que chez le cochon d’inde anesthésié, 29%, 38% et 33% des

neurones du CI présentent, en réponse à la fréquence caractéristique, une

courbe de réponse à l’intensité sonore de type monotone, non-monotone et

saturée respectivement. La courbe de réponse à l’intensité sonore, en

réponse au bruit à large spectre, des neurones du Cl est de type monotone,

non-monotone et saturée dans 40%, 30% et 30% des cas respectivement
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(Syka et aI., 2000). La proportion des différentes courbes de réponse à

l’intensité sonore varient aussi selon que la condition d’enregistrement soit:

monaurale, binaurale ou en champ libre ainsi que selon le type d’anesthésie.

(Rose et aI., 1963; Irvine et Gago, 1990; Nuding et ai, 1999; Syka et ai.,

2000).

Rose et aI. (1963) suggèrent que la fonction de type non-monotone,

commune dans le Cl, est présente lorsque la fréquence caractéristique d’un

neurone est une basse fréquence (0,8-2,6 kHz) alors que la fonction de type

monotone est présente pour des fréquences caractéristiques plus élevées

chez le chat anesthésié. Ainsi, près de la moitié des neurones enregistrés

ont une courbe de réponse à l’intensité sonore de type non-monotone (Rose

et aI., 1963). Tout comme chez le chat, plus de la moitié des neurones du

noyau central du Cl chez le chinchilla anesthésié présentent des courbes de

réponse à l’intensité sonore de type non-monotone (Nuding et ai., 1999).

4.4 Interaction binaurale

Compte tenu des afférences que le Cl reçoit en provenance de la voie

auditive ascendante, le Cl est un centre capable d’assurer le traitement des

signaux auditifs monauraux et binauraux en provenance des deux cochlées

(Buser et Imbert, 1987). En effet, à l’intérieur de chaque bande

d’isofréquence du noyau central du Cl il existe une organisation de neurones

monauraux dits E ou EO et de neurones binauraux dits EE et El (Wenstrup
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et aI., 1986; Bruckner et Rubsamen, 1995). Le cortex externe du CI et le

cortex dorsal du Cl sont aussi composés de neurones monauraux et

binauraux (Aitkin et aI., 1975; Aitkin et aI., 1978; Buser et Imbert, 1987). Les

lettres E, I et O sont un code de classification des neurones, indiquant

respectivement une excitation ou une inhibition de la réponse cellulaire ou

aucune influence. La première lettre se réfère à l’input en provenance de

l’oreille controlatérale alors que la deuxième lettre se réfère à l’input

provenant de l’oreille ipsilatérale. Ainsi, les neurones EE sont excités aussi

bien par les deux oreilles. Les neurones El sont excités lorsque l’oreille

controlatérale est stimulée alors que l’input provenant de l’oreille ipsilatérale

inhibe la réponse cellulaire (Aitkin et aI., 1975; Aitkin et aI., 1978; Buser et

Imbert, 1987; Irvine et Gago, 1990).

À l’intérieur de l’organisation d’isofréquences des neurones binauraux

du CI il existe également une organisation topographique des indices

binauraux qui sont nécessaires pour le traitement de la localisation sonore

(Wenstrup et aI., 1986). Par comparaison, l’information acheminée au Cl par

la voie auditive ascendante en provenance des deux cochiées permet de

localiser dans l’espace la source sonore atteignant les deux oreilles. Il existe

deux indices binauraux qui le permettent. En effet, en azimut, la localisation

d’un son de basse fréquence repose sur la différence du temps interaural

(Griffin et aI., 2005) alors que la localisation d’un son de haute fréquence

repose sur la différence de l’intensité interaurale (Irvine et Gago, 1990).

Lorsque l’onde sonore provient de l’avant ou de l’arrière de la tête elle arrive
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en même temps aux deux oreilles. Par contre, lorsque l’onde sonore de

basse fréquence provient d’un côté de la tête, le délai de temps qu’elle met

pour arriver à l’oreille la plus éloignée est supérieur au délai d’arrivée à

l’oreille la plus près d’où l’existence de la différence de temps interaural.

Cependant, dans le cas des sons de hautes fréquences ce délai n’est pas

perceptible étant donné les courtes longueurs de l’onde sonore. Ainsi,

lorsqu’un son de haute fréquence atteint d’abord un côté de la tête avant

l’autre côté, la tête agit comme un écran qui empêche le passage des

courtes longueurs d’onde du son vers l’autre côté de la tête d’où une

perception plus faible de l’intensité du son au niveau de l’oreille la plus

éloignée de la source sonore.

Les neurones du Cl répondent à des stimuli sonores statiques ainsi

qu’au déplacement d’une source sonore. Chez le hibou, les neurones du Cl

sont sensibles aux sons mobiles se déplaçant dans une direction

préférentielle. Chaque neurone du Cl possède un champ récepteur délimité

en azimuth et en élévation dans l’espace auditif controlatéral. Par ailleurs, les

deux tiers des neurones du Cl de l’hémisphère gauche sont sensibles à la

direction du mouvement dans le sens des aiguilles d’une montre alors que

ceux de l’hémisphère droit sont sensibles au mouvement dans le sens

inverse. L’hémisphère droit serait donc important pour l’orientation des

mouvements vers le côté gauche alors que l’hémisphère gauche serait

important pour les mouvements vers le côté droit. Cependant, malgré une

sur-représentation biaisée dans chacun des hémisphères pour la sensibilité
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au mouvement Wagner et von Campenhausen (2002) supposent qu’une

représentation plus fine existe au niveau du mésencéphale.

On sait aussi que chez les mammifères les couches profondes du

collicule supérieur reçoivent principalement selon un ordre topographique

(Schnupp et King, 1997) des afférences ipsilatérales du brachium du Cl (Van

Buskirk, 1983; Kudo et al., 1984; Wallace et Fredens, 1989; King etal., 1998;

Nodal et al., 2005) et que le brachium du Cl en reçoit du collicule supérieur

(Doubeil et al., 2000). En majeure partie, chez le furet, les neurones du

brachium du Cl et du collicule supérieur sont sélectifs à la localisation sonore

de bruits à large spectre en azimut et en élévation pour des régions

spécifiques de l’espace acoustique controlatéral (Schnupp et King, 1997).

Cependant, les neurones du collicule supérieur sont, selon un ordre

topographique, plus sélectifs pour la localisation sonore en azimuth que les

neurones du brachium du Cl (Schnupp et King, 1997; King et al., 1998) alors

qu’aucun ordre topographique précis ne semble être présent à ces niveaux

pour la localisation en élévation (Schnupp et King, 1997). Ainsi, les

projections topographiques très organisées du brachium du Cl vers les

couches profondes du collicule supérieur sont stables et permettent de

construire une représentation de l’espace acoustique dans le collicule

supérieur (King et al., 1998; Nodal etal., 2005).
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5. LES VOCALISATIONS

Les rongeurs tel que les rats sont des mammifères qui sont informés

des conditions de leur environnement grâce à leur système somesthésique,

auditif et visuel. Les rats émettent différents types de sons. En fait, tout

comme chez d’autres mammifères (le cochon d’inde, le singe marmoset, le

singe écureuil et bien d’autres), Anderson (1954) a observé que le rat produit

des sons perceptibles par l’humain mais aussi des ultrasons. Ainsi, le rat en

plus de produire des sons complexes (cris aigus et reniflements) ayant des

composantes ultrasoniques (19 kHz, 29-80 kHz) il peut également produire

des sons purs (20-30 kHz) n’ayant aucune composante audible (Anderson,

1954) pour l’humain.

Les vocalisations sont des sons complexes spécifiques à une espèce

qui permettent les interactions sociales et la communication entre les

membres d’une même espèce afin d’assurer la survie des individus de

l’espèce (Wang et Kadia, 2001; Suta et aI., 2003). Chez le rat, les

vocalisations sous forme d’ultrasons sont surtout émises par les rejetons

lorsque soumis à des stress externes (Noirot, 1968; Okon, 1971; AIIm et

Banks, 1972) afin de communiquer avec la mère (Branchi et aI., 2001). Ces

vocalisations varient en durée (3-200 ms), en fréquence (30-65 kHz) et en

intensité (59-85 dB SPL) (Noirot, 1968; Okon, 1971, 1972; AIIm et Banks,

1972). Néanmoins, on observe chez différents types de rongeurs (souris,

hamster, rat et gerbille) une différence spécifique à l’espèce quant aux
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fréquences émises et à l’âge (durant te développement) auquel elles sont ou

elles cessent d’être émises. Par exemple, à P3 l’hamster, le rat, la gerbille

ainsi que la souris émettent des vocalisations entre 35 kHz et 55 kHz

respectivement (Motomura et aL, 2002). Cependant, certaines études

(Blumberg et aI., 2000, 2001) soutiennent que les vocalisations

ultrasoniques, souvent considérées comme des appels de détresse ne sont

en fait que des éternuements et donc simplement le résultat acoustique

direct de la réaction de compression abdominale. La réaction de

compression abdominale augmenterait le retour veineux vers le coeur quand

celui-ci diminue. Toutefois, cette hypothèse est invalidée par la récente étude

de Shair et Jasper (2003). En effet, chez les ratons la réduction du retour

veineux par l’injection d’un vasodilatateur pour créer la réaction de

compression abdominale n’est pas suffisante pour augmenter la production

des vocalisations ultrasoniques. De plus, chez les ratons qui vocalisent

l’augmentation artificielle du retour veineux n’affecte pas le taux de

vocalisations ultrasoniques (Shair et Jasper, 2003).

Au cours du développement, la fréquence à laquelle les ratons

vocalisent atteint sont plus haut taux vers P8-P10. Ensuite, elle décroit

graduellement jusqu’à ce qu’il n’y en ait pratiquement plus. Ainsi, à l’âge

adulte les vocalisations ultrasoniques des rats deviennent plus rares et moins

intenses (Noirot, 1968; Okon, 1971; AIIm et Banks, 1972). Elles tendent alors

à prendre une fonction distincte et à être associées à d’autres

comportements sociaux (Sales, 1972; Anisko et al., 1978; Takeuchi et
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Kawashima, 1986; PortaveHa et al., 1993) et à leur état affectif (Cuomo et al.,

1992; Knutson et ai, 2002). Il existe deux types de vocalisations,

représentant de 80% à 100% des vocalisations ultrasoniques

d’approximativement 22 kHz (entre 20-29 kHz), où 97,4% sont de courtes

durées (20-300 ms) et 2,6% sont de durées plus longues (310-600 ms)

(Brudzynski et aI., 1993). Les rats adultes émettent spontanément des

vocalisations ultrasoniques de 22 kHz dites de longue durée (>0,3 s) lors

d’états affectifs négatifs comme lorsqu’il y a anticipation de punition (Knutson

et aI., 2002). Les vocalisations de 22 kHz sont aussi associées au stress

(Cuomo et aI., 1992), à la présence d’un prédateur (Blanchard et aI., 1992), à

la communication lors de comportements agressifs et sociosexuels (Anisko

et aI., 1978; Takeuchi et Kawashima, 1986), aux postures défensives dans

un contexte agressif chez les mâles plutôt qu’à la peur ou à ta douleur

(Portavella et al., 1993) et aux douleurs chroniques (Calvino et aI., 1996).

Les rats émettent aussi des vocalisations ultrasoniques d’approximativement

50 kHz de courte durée (<0,3 s) lors d’états affectifs positifs comme lors de

l’anticipation d’une récompense (Knutson et al., 2002) et de l’administration

d’une drogue (Knutson et aI., 1999). Cependant, les rats adultes produisent

aussi des vocalisations ultrasoniques entre 45 kHz et 70 kHz de courte durée

(3-65 ms) lors de comportements agressifs (Sales, 1972). Les rats, mâles et

femelles, émettent aussi des vocalisations ultrasoniques liées aux

comportements sexuels. D’ailleurs il est possible que les femelles vocalisent

en réponse à l’odeur du mâle attirant par le fait même celui-ci (White et al.,

1991). De manière plus spécifique, il semble que les mâles comme les
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femeUes vocalisent en réponse aux hormones détectées chez le sexe

opposé (McGinnis et Vakulenko, 2003). La gamme spectrale des

vocalisations chez le rat est comprise dans le spectre audible du rat (Fig. 3)

qui s’échelonne de 250 Hz à 80 kHz à une intensité sonore de 70 dB SPL

(Kelly et Masterson, 1977; Heffner et aI., 1994).
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Figure 3: Audiogramme
Masterson, 1977).

de trois rats Sprague-Dawley (Modifié de KeIIy et

5.1 Encodage spectro-temporel des sons complexes

Un son complexe, comme une vocalisation, est caractérisé par ses

composantes dynamiques temporelles et spectrales (de Ribaupierre, 1997;

Frisina, 2001). Ceci inclut la modulation en amplitude (AM) et en fréquence

(FM), des différents éléments sonores ainsi que leur durée, auxquelles les

neurones du noyau central du CI sont sensibles (Frisina, 2001; Palombi et
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at, 2001). Les Sons vocaux sont donc caractérisés par une variation rapide

de la distribution de leur spectre (FM) et de leur paffern temporel (Frisina,

2001). La variation rapide du spectre de fréquences (FM) d’un son est une

importante caractéristique qui permet de percevoir les vocalisations. À la

distinction d’éléments sonores plus périodiques ou stables, les intervalles

entre les arrêts et les départs se caractérisent par la fréquence des

enveloppes sonores fluctuantes dans le temps comme la AM. À part, le

codage modulatoire fréquent de l’amplitude il existe aussi dans le CI un

encodage par le paffern de la montée/descente des intervalles silencieux. Un

des grands principes à retenir est que plus on parcoure la voie auditive

ascendante centrale plus on observe un changement dans le codage

temporel. Ainsi, le codage temporel au niveau des noyaux cochléaires se fait

surtout par la synchronicité (code temporel) des réponses cellulaires, alors

qu’aux niveaux plus élevés comme dans le Cl et le cortex auditif ce codage

se fait davantage par le taux de périodicité de la réponse cellulaire (Frisina,

2001). lI semble donc que plus on évolue vers les niveaux supérieurs du

système auditif plus les taux de modulation AM (synchronisation) s’abaissent

avec un taux maximum de 120 Hz dans le CI alors que la EM produisant le

plus haut taux de décharge neuronale chute entre 20-80 Hz dans le Cl et

entre 4 et 15 Hz dans le cortex auditif du rat (Rees et Moller, 1983; Gaese et

Ostwald, 1995).
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5.1.1 Encodage temporel: la modulation en amplitude

Les enveloppes sonores variant dans le temps sont importantes pour

encoder les caractéristiques d’un signal comme celui des vocalisations

animales ou encore la parole humaine. Les neurones doivent au moins

répondre au stimulus de manière tonique (et non phasique) afin de pouvoir

être considérés comme sensibles à la modulation en amplitude (AM). Même

si la plupart des neurones du CI sont excités par le stimulus, 81% d’entre eux

ne répondent pas de manière tonique chez le rat anesthésié. La majorité

(60%) des neurones qui répondent de manière tonique dans le Cl du rat

répondent sélectivement à l’amplitude modulée sinusoïdalement (Palombi et

aI., 2001). Chez le rat, la plupart des neurones du Cl répondent à des stimuli

modulés en amplitude à une fréquence de modulation inférieure à 200 Hz

(Rees et Moller, 1983, 1987).

5.1.2 Encodage temporel: les intervalles silencieux

Il est intéressant de comprendre comment les neurones du Cl

encodent les caractéristiques temporelles des sons complexes dans un

milieu naturel qui est la plupart du temps bruyant. Cependant, malgré la

présence d’un bruit le système auditif encode les changements périodiques

rapides de l’amplitude ce qui permet de distinguer plusieurs sons naturels

dans la plupart des situations bruyantes. La détermination du seuil de

l’intervalle silencieux minimum est une façon de mesurer la sensibilité d’un
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neurone aux changements temporels rapides d’un son (Barsz et ai’., 2000).

L’intervalle silencieux minimum (1-2 ms) des neurones à réponse phasique

chez la souris est le plus court jamais trouvé dans le Cl (Walton et aI., 1997,

1998). Les neurones toniques ont des intervalles silencieux minimaux un peu

plus longs (4 ms), mais ce sont les neurones inhibiteurs qui ont les plus longs

intervalles silencieux minimaux moyens (14 ms) (Walton et aL, 1997). Les

neurones à décharge tonique, répondant à de courts intervalles avec une

activité réduite après le début de l’intervalle, semblent encoder la durée du

stimulus (Barsz et aI., 2000). Les neurones ayant une meilleure modulation

en fréquence pour la AM ont les plus courtes latences (Frisina, 2001). Ainsi,

les neurones toniques, dans le Cl, peuvent se diviser en deux groupes: j)

résistants au bruit de fond ou ii) sensibles au bruit de fond. Dans un

environnement silencieux ces deux types de neurones toniques encodent

sans problème l’intervalle silencieux par un arrêt de l’activité durant celui-ci.

Le taux de réponse des neurones résistants au bruit de fond, pendant ou

après l’intervalle silencieux, ne sont pas affectés par l’ajout d’un bruit de

fond. Cependant, les neurones sensibles au bruit de fond semblent perdre

leur sensibilité temporelle par un manque de synchronie c’est-à-dire que la

latence du premier potentiel d’action est variable (Barsz et aI., 2000). Ainsi,

l’ajout d’un bruit de fond peut soit aider ou parfois détériorer le codage

temporel des sons (Frisina, 2001).
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5.1.3 Encodage spectral: la modulation en fréquence

Lorsqu’un son est complexifié il se produit un déplacement de FM.

Ainsi, afin de prédire la réponse d’un neurone, dans le mésencéphale ou le

cortex, à des stimuli complexes la compréhension de la sensibilité à la FM

est capitale (Poon et Yu, 2000). Plus de 70% des neurones du Cl du rat

anesthésié sont sensibles à des stimuli modulés en fréquences et 25%

d’entre eux y sont spécialisés. Un neurone spécialisé pour la FM doit

répondre aux caractéristiques de base soit; la vitesse de déplacement de la

gamme de fréquences et l’intensité sonore du signal FM. Notons qu’un

neurone répondant à la FM ne répond pas nécessairement à un son pur

(Poon et al., 1991). Selon la combinaison des méthodes présentées par

Eggermont et aI. (1 983a, 1 983b) et Poon et Yu (2000), il est possible d’établir

les limites du champ récepteur spectro-temporel d’un neurone du Cl qui

répond à un son complexe. Ainsi, la réponse d’un neurone du Cl aux sons

complexes tels que les vocalisations peut être prédite selon la sensibilité

estimée de ces neurones à la FM (pour des fréquences et des vitesses

données) (Kao et aI., 1997).

5.1.4 La durée du stimulus acoustique

La durée du stimulus acoustique est une caractéristique temporelle

importante pour l’identification d’un son d’importance biologique chez divers

animaux comme les mammifères ou les batraciens. Par exemple, chez la



36

grenouUle Eleutherodactylus coquf, le mâle émet un appel composé de deux

notes, une première note d’une fréquence constante et d’une durée de 100

ms puis une deuxième plus longue. Les mâles répondent sélectivement à

des appels de 100 ms mais les femelles préfèrent les appels dont la durée

est la plus longue possible (100 ms) afin de choisir le mâle avec lequel

s’accoupler (Narins et Capranica, 1980). Chez les chauves-souris les

neurones du cortex auditif sont spécialisés dans l’écholocalisation des objets

et des proies. Pour ce prédateur la plus courte durée possible des échos est

nécessaire pour analyser l’emplacement d’une proie afin de la capturer. Tout

comme les neurones corticaux sélectifs à la durée on en retrouve aussi dans

le Cl de la chauve-souris à la différence que ceux-ci ne sont pas spécialisés

pour l’écholocalisation mais plutôt pour l’écoute passive (Fuzessery et Hall,

1999). De plus, chez la souris on trouve aussi des neurones dans le Cl qui

sont sélectifs à la durée des stimuli acoustiques (Brand et aI., 2000).

5.2 Préférence des neurones du collicule inférieur pour les

vocalisations naturelles spécifiques à l’espèce

L’étude neurophysiologique du système auditif s’est faite en utilisant

presqu’exclusivement des stimuli artificiels simples (son purs, clics et bruits à

large spectre), qui ne sont pas présents dans l’environnement naturel. Les

vocalisations spécifiques à l’espèce diffèrent par leur complexité de tous les

autres types de stimuli sonores. Ainsi, les réponses cellulaires des neurones

du cortex auditif primaire (Ai), chez certains animaux, marquent une
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préférence pour les vocalisations naturelles et spécifiques à leur espèce

plutôt que pour des sons complexes artificiels. Il est important de souligner

que même si les neurones répondent à une fréquence caractéristique, cela

ne signifie pas que les vocalisations contenant cette fréquence vont

nécessairement induire une réponse. Il existe même des vocalisations, où la

fréquence caractéristique n’est pas incluse et qui induisent une réponse

cellulaire (de Ribaupierre, 1997). On sait aussi que chez le chat et le singe

certains neurones du cortex auditif ne répondent pas à des sons purs mais

bien à des sons complexes ou modulés en fréquences tels les vocalisations

spécifiques à l’espèce (Ruser et Imbert, 1987).

Wang et aI. (1995), ont étudié dans le cortex auditif Al du singe

marmoset anesthésié les réponses cellulaires à des stimuli particuliers. Les

stimuli utilisés sont des vocalisations naturelles émises par l’animal et

respectivement ses formes inversées temporellement donc ayant les mêmes

caractéristiques spectrales que les vocalisations naturelles; ou encore des

formes synthétiques, i.e des vocalisations naturelles étirées ou compressées

dans le temps où le signal d’origine est altéré temporellement ou en

fréquence. Cette forme de vocalisation (pépiement) est fréquemment

impliquée dans les échanges sociaux du singe marmoset. Leurs résultats

montrent que différentes populations neuronales répondent à différentes

vocalisations. Leurs résultats n’appuient pas la présence de neurones

spécialisés, dans Ai, qui détectent spécifiquement certaines vocalisations.

Par contre, leurs résultats laissent supposer qu’il y a un codage par le biais
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d’assemblées cellulaires où les neurones sont synchronisés les uns avec les

autres et où chaque sous-population de neurones partage avec d’autres

neurones certains attributs d’analyse. De plus, Wang et aI. (1995) montrent

qu’il existe une corrélation entre le paftern spectrotemporel des stimuli

complexes utilisés et la réponse spectrotemporelle des neurones. Selon

Wang et aL (1995), les réponses cellulaires sont une représentation abstraite

du paftern acoutisque du stimulus et non une copie conforme similaire à ce

qui est présent à la périphérie de la voie auditive ascendante. La réponse

cellulaire suit l’enveloppe spectrale du son mais pas nécessairement les

détails temporels ce qui laisse supposer une intégration temporelle. Cette

intégration temporelle sert aux niveaux ultérieurs d’analyse corticale. Fait

important, les sous-populations cellulaires de Al réagissent de manière

différente aux stimuli d’égale complexité acoustique (synthétiques et

inversés) mais non naturels. Certaines sous-populations ont une préférence

pour les vocalisations naturelles ce qui n’est pas le cas pour tous les

neurones de Al. Ces sous-populations seraient impliquées dans le

processus d’apprentissage actif tout au long de la vie de l’animal (Wang et

aI., 1995).

De plus, les résultats de Wang et Kadia (2001) montrent non

seulement que la majorité des neurones du cortex Al du marmoset

répondent préférentiellement à des vocalisations naturelles spécifiques à

l’espèce mais que les vocalisations du singe marmoset utilisées pour

stimuler les neurones du cortex Al du chat ne provoquent aucune réponse
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cellulaire préférentielle à la vocalisation naturelle ou inversée de l’autre

espèce. Ceci laisse supposer qu’il y a bel et bien un mécanisme de plasticité

au cours du développement lié à l’expérience et une spécificité à l’espèce

dans l’analyse et l’encodage des vocalisations au niveau cortical (Wang et

Kadia, 2001).

Par contre, les neurones du corps genouillé médian du singe écureuil

répondent de manière peu sélective à des vocalisations spécifiques à

l’espèce en comparaison aux réponses à des sons artificiels (clics, sons purs

et bruits) bien qu’ils répondent à tous les types de stimuli présentés. Ceci

suggère donc que les neurones du corps genouillé médian traitent les deux

types de stimuli d’une manière similaire (Symmes et al., 1980). Les neurones

du corps genouillé médian ne semblent donc pas être très sélectifs aux

vocalisations spécifiques à l’espèce (Symmes et aI., 1980).

D’autre part, chez le chat anesthésié la plupart des neurones du Cl

répondent davantage aux vocalisations dont le spectre de fréquences

comprend la fréquence caractéristique (Aitkin et aI., 1994). Généralement,

chez le chat presque tous les neurones (98%) du Cl qui répondent lorsque

stimulés avec un bruit répondent aussi à au moins l’une des vocalisations

présentées; alors que la réponse à l’une de ces vocalisations ne garantie pas

une réponse au bruit. La moitié de ces neurones du Cl ont un taux de

décharge plus élevé pour les vocalisations que pour le bruit. Néanmoins, la

majorité des neurones répondent à toutes les vocalisations spécifiques à
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l’espèce ainsi qu’au bruit et à la fréquence caractéristique (Aftkin et al.,

1994).

En outre, au niveau du Cl, Suta et aI. (2003) ont comparé les

réponses aux vocalisations du cochon d’inde anesthésié dans les trois

divisions du Cl. Ils ont constaté qu’il n’y avait aucune différence significative

entre les réponses des trois divisions du Cl. Ici, comme dans le cortex auditif

du singe marmoset, les neurones du Cl répondent de manière synchronisée

aux vocalisations tout en suivant l’enveloppe énergétique du son alors que

les pics des histogrammes péri-stimulus sont proportionnels à l’amplitude

des pics d’intensité des stimuli sonores. Dans la majorité des cas (80%) les

neurones répondent aux vocalisations et ils répondent la plupart du temps

préférentiellement aux stimuli naturels plutôt qu’aux stimuli inversés

temporellement. Les neurones du Cl répondent à toutes les vocalisations

sans présenter de préférences pour une vocalisation particulière (Suta et al.,

2003). Suta et al. (2003) soutiennent comme Wang et al. (1995) que

plusieurs assemblées neuronales participent à l’encodage (spectral et

temporel) des sons complexes. Cependant, les neurones du Cl encoderaient

plus les détails physiques des stimuli que les neurones du cortex et ainsi

fourniraient à la voie auditive ascendante suffisamment d’information pour les

analyses corticales ultérieures (Suta et ai, 2003).
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6. PLASTICITÉ INTERMODALE

6.1 La plasticité des systèmes sensoriels suscite la polémique

La plasticité cérébrale peut être observée lorsqu’une région corticale,

normalement dévolue au traitement d’une modalité sensorielle dont elle est

privée, généralement très tôt après la naissance ou même à l’âge adulte, est

utilisée et envahie par une autre modalité sensorielle (Shimojo et Shams,

2001) et ainsi améliore certains comportements. Ainsi, certaines études

(Kellogg, 1962; Niemeyer et Starlinger, 1981; Lessard et al., 1998; Roder et

al., 1999, 2000; Leclerc et al., 2000) montrent que les personnes aveugles

ont des capacités auditives supérieures aux personnes pourvues d’une

vision normale. En effet, Kellogg (1962) observe que l’humain peut utiliser

l’écho des bruits qu’il produit pour se mouvoir dans l’espace tout comme

chez les chauve-souris, les dauphins, les lions de mer, les marsoins, certains

oiseaux noctures et les rats aveugles. Contrairement aux sujets normaux, les

sujets aveugles peuvent évaluer significativement, à l’aide de l’écho des

bruits produits avec leur bouche ou en claquant leurs doigts, la taille, la

texture, la densité mais surtout la distance des disques plats successivement

présentés devant eux f Kellogg, 1962). De plus, Niemeyer et Starlinger (1981)

rapportent que les sujets aveugles performent mieux que les sujets normaux

lors de la discrimination d’un discours accompagné ou non d’un bruit de fond,

confirmant ainsi une meilleure utilisation de la modalité auditive en absence

de vision. D’autre part, l’étude électrophysiologique récente de Roder et al.
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(2000) témoigne que (es sujets humains aveug(es traitent avec ptus de

rapidité les stimuli auditifs, comme la voix, que les sujets dotés d’une vision

normale.

En fait, deux courants de pensée s’opposent, l’un soutenant que la

perception spatiale est handicapée sans la vision, l’autre soutenant qu’il est

possible de compenser l’absence de vision en utilisant les autres modalités

sensorielles restantes, soit l’audition et la somesthésie, et même d’améliorer

leurs capacités. Cependant, Starlinger et Niemeyer (1981) rapportent que les

seuils des réflexes acoustiques et la discrimination de la direction du son est

similaire pour les sujets aveugles et les sujets normaux. Zwiers et aI. (2001 b)

rapportent que la capacité et le temps nécessaire pour localiser un bruit à

large spectre ou un son pur dans le plan horizontal et vertical est similaire

pour les sujets aveugles et les sujets dotés d’une vision normale. Dans le

même ordre d’idées, le hamster néonatal énucléé ainsi que le hamster

normal performent de manière similaire pour l’acuité de localisation auditive

et pour leur habileté à s’orienter correctement vers la source sonore malgré

le fait que des séances supplémentaires sont nécessaires au groupe énucléé

pour s’y habituer (lzraeli et aI., 2002). D’autres études montrent que la

performance lors de la localisation auditive est réduite sans vision (Jones,

1975). Ainsi, Zwiers et al. (2001a) rapportent que dans le plan frontal la

localisation en azimuth et en élévation d’un stimulus sonore à large spectre

en présence d’un bruit de fond est similaire entre les sujets ayant une vision

normale et les sujets aveugles. Cependant, lorsque le stimulus sonore à
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large spectre est accompagné d’un bruit de fond de plus en plus intense, les

deux groupes de sujets identifient avec une difficulté grandissante la source

sonore d’intérêt sur le plan vertical. Cependant, les sujets aveugles sont

affectés à de plus faibles intensités que les sujets normaux (Zwiers et al.,

2001a).

6.2 Observatïons d’une localisation sonore accrue chez l’organisme

aveugle

Par ailleurs, plusieurs études démontrent que la discrimination auditive

est meilleure sans vision (Kellogg, 1962; Rauschecker et Kniepert, 1994;

Lessard etal., 1998; King et Parsons, 1999; Roder et al., 1999; Leclerc etal.,

2000). Ainsi, les chats adultes privés bilatéralement de vision dès la

naissance (élevés à la noirceur et les paupières cousues après trois

semaines de vie) sont plus performants et plus précis que les chats adultes

normaux lors d’une tâche auditive de localisation sonore d’un son pur

(stimulus plus difficile à localiser dans l’espace qu’un bruit à large spectre ou

un son plus complexe ou même un clic) (Rauschecker et Kniepert, 1994).

Même les chats normaux adultes testés à la noirceur totale n’améliorent

aucunement leurs performances, ce qui exclue la question de la distraction

visuelle et de l’attention des chats normaux comparé aux chats aveugles

(Rauschecker et Knieperl, 1994). Même si durant trois mois les chats

normaux sont privés de vision aucune amélioration significative n’est décelée

quant à la localisation sonore. L’induction d’une cécité tardive comparée à
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(‘induction d’une cécité précoce ne fait pas l’unanimité quant à leurs effets

sur les performances auditives puisque la première condition serait plus

avantageuse et permettrait une meilleure perception spatiale alors que la

deuxième condition permettrait une plasticité neuronale supérieure. Quoiqu’il

en soit, Rauschecker et Kniepert (1994) soutiennent que la présence de la

vision à la naissance n’est pas nécessaire pour calibrer l’espace auditif et

qu’elle peut l’être par des mécanismes somesthésiques. Dans le même ordre

d’idées, King et Parsons (1999) ont également montré chez les furets

aveugles (paupières cousues dès la naissance) qu’ils avaient

significativement une meilleure acuité spatiale que les furets normaux lors de

la localisation de brefs bruits à large spectre, dans le champ auditif latéral

mais non dans le champ auditif central. King et Parsons (1999) soutiennent

que les furets aveugles portent plus attention à la tâche auditive puisqu’ils ne

sont pas distraits par les indices visuels. De plus, les furets rendus aveugles

à l’âge adulte (aussi performants que ceux rendus aveugles après la

naissance) jouiraient d’une amélioration de leurs performances localisatrices

lorsque retestés dix mois après le premier test (six mois après l’énucléation).

Cependant, cette amélioration marquée n’est pas observée chez les furets

ayant une vision normale lorsque testés à la noirceur. En fait, ils présentent

une acuité localisatrice dégradée mais réversible lorsque testés dans un

environnement lumineux (King et Parsons, 1999). Les sujets humains

complètement aveugles possèdent aussi une performance égale et même

supérieure aux sujets normaux lors de la localisation d’une source sonore

présentée binauralement; confirmant ainsi l’existence d’une carte sonore
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compensée. D’ailleurs, les sujets aveugles performent mieux monauralement

que les sujets normaux. Cependant, les sujets considérés aveugles mais

dotés d’une vision périphérique résiduelle sont moins précis que les sujets

normaux, ce qui laisse supposer que la compensation varie selon le niveau

de cécité (Lessard et aI., 1998). Les sujets totalement aveugles, soumis à

une tâche de localisation sonore exigeant l’attention, présentent des

composantes auditives dans les potentiels évoqués enregistrés au niveau

pariétal et au niveau occipital alors que ces composantes des potentiels

évoqués sont absentes chez les sujets normaux. En fait, les sujets

totalement aveugles présentent une composante affentionnelle plus

importante que les sujets normaux pour celle tâche (Leclerc et aI., 2000).

Roder et aI. (1999) ont également montré que les sujets aveugles ont de

meilleures capacités localisatrices, liées à l’attention, que les sujets normaux

mais seulement pour les stimuli présentés dans le champ auditif

périphérique. Il y a donc des évidences électrophysiologiques d’une

réorganisation corticale entre les modalités auditives et visuelles chez les

aveugles par rapport aux sujets normaux, ce qui pourrait contribuer à

l’amélioration de la résolution spatiale sonore en périphérie (Roder et al.,

1999; Leclerc et al., 2000).

6.3 Les projections optiques anormales chez l’organisme aveugle

Le système nerveux des mammifères, notamment en cours de

développement, est extrêmement malléable. Chez les rongeurs, l’élevage à
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la noirceur ou l’énucléation à des étapes précoces et cruciales de la vie

induisent au niveau du système visuel central des modifications

morphologiques et physiologiques importantes et permanentes. En effet,

chez le chat ayant une vision normale et chez le chat ayant les paupières

cousues les nerfs optiques et le chiasma optique semblent normaux alors

que chez le chat adulte énucléé (P3-P5) bilatéralement ils dégénèrent

complètement (Yaka et al., 1999).

Par ailleurs, chez le rat taupe aveugle à la naissance, des projections

rétiniennes bilatérales sont présentes, comme chez les rongeurs ayant une

vision normale. Ces projections se dirigent vers les noyaux

suprachiasmatiques, le noyau dorsal du corps genouillé latéral, le noyau

ventral du corps genouillé latéral, les noyaux latéropostérieurs, les noyaux du

tractus optique et le collicule supérieur (Bronchti et al., 1991). De plus, au

cours du développement ontogénique les connections rétinohypothalamiques

se stabilisent mais la voie visuelle principale dégénère progressivement

ensuite. Il ne restera, chez l’adulte, qu’une poignée de fibres optiques entrant

dans le noyau ventral du corps genouillé latéral controlatéral, le noyau

postérieur, le noyau du tractus optique et le collicule supérieur (Bronchti et

al., 1991). Chez le rat taupe aveugle, le noyau dorsal du corps genouillé

latéral répond uniquement aux stimuli auditifs et dégénère après deux

semaines de vie si bien que sa taille est très diminuée pat rapport à celui des

rongeurs pourvu d’une vision normale tel le rat doté d’une vision normale

(Bronchti et al., 1989, 1991). Par ailleurs, chez le rat normal la plus grande
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partie des connections optiques sous-corticales sont établies avant la

naissance (Lund et Bunt, 1976; Lund et Mustari, 1977; Bunt et aI., 1983;)

mais les axones géniculocorticaux provenant du noyau dorsal du corps

genouillé latéral atteignent leur zone de distribution terminale entre Pi et P4

(Lund et Mustari, 1977). Cependant, chez le rat et le hamster tous deux

bilatéralement énucléés à la naissance (P0), le corps genouillé latéral perd

respectivement 55% et 11% de son volume par rapport à sa taille normale

chez l’animal pourvu d’une vision normale (Warton et ai, 1988; lzraeli et al.,

2002).

Chez le rat taupe aveugle, la taupe Mogera et le hamster énucléé, les

axones du CI se projettent, en plus de leurs cibles auditives normales, vers le

noyau dorsal du corps genouillé latéral dont les axones se projettent vers

l’aire 17 ce qui suggère le transport d’informations auditives vers des zones

corticales normalement visuelles (Doron et Wollberg, 1994; Kudo et al.,

1997; lzraeli et al., 2002). De plus, l’aire 17 reçoit aussi des afférences du

noyau dorsal du corps genouillé latéral chez le rat et l’opossum énucléé

(Warton et al., 1988; Négyessy et aI., 2000; Kahn et Krubitzer, 2002). La

projection du corps genouillé latéral vers le cortex visuel est extrêmement

stable chez les mammifères à vision normale mais, ici, le noyau dorsal du

corps genouillé latéral devient une projection auditive supplémentaire vers le

corps genouillé médian de la voie auditive ascendante. Il y a donc une

compensation intermodale et un envahissement des zones visuelles par la

modalité auditive (Bronchti et al., 1989, 2002; Doron et Wollberg, 1994). De
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plus, chez le hamster normal et le hamster énucléé le noyau thalamique

dorsal latéral et le noyau thalamique postérieur latéral, deux structures

traitant normalement des informations visuelles, innervent l’aire 17 (lzraeli et

aI., 2002). Chez le rat normal et le rat énucléé, le noyau thalamique dorsal

latéral et le noyau thalamique postérieur latéral innervent les aires corticales

17, 18 et 18a (Warton et ai, 1988; Négyessy et aI., 2000). Ainsi, malgré

l’absence d’inputs rétiniens la topographie générale des projections

genouillées et extragenouillées est maintenue chez l’animal énucléé (Warton

etat, 1988).

6.4 Activation et invasion du cortex visuel par d’autres modalités chez

l’organisme aveugle

La stimulation avec un bruit active les aires corticales auditives et les

aires corticales normalement visuelles chez le rat taupe aveugle (Bronchti et

aI., 2002). Par ailleurs, chez le hamster adulte énucléé bilatéralement à la

naissance (P0) le taux de réponses spontanées est plus élevé dans le cortex

normalement visuel (l’aire primaire et possiblement les aires secondaires)

que dans le cortex auditif primaire (lzraeli et aI., 2002). La comparaison du

taux de décharges spontanées entre les cortex auditifs des hamsters

énucléés et normaux ne montre aucune différence, il en est de même entre

le cortex visuel des hamsters normaux et le cortex auditif des hamsters

énucléés. Cependant, le taux de réponses spontanées du cortex

normalement visuel chez le hamster énucléé est plus élevé que celui du
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cortex visuel chez le hamster normaf ((zraeli et aI., 2002). Bien que les

neurones du cortex normalement visuel des hamsters énucléés répondent à

des stimuli auditifs, leurs réponses sont moins bien synchronisées

temporellement, moins vigoureuses et moins stables lors de stimulations

répétées comparativement à celles rencontrées dans le cortex auditif de

l’animal normal ou énucléé. Les latences des réponses cellulaires auditives

du cortex normalement visuel des hamsters énucléés sont plus longues et il

est impossible d’établir chez ces neurones auditifs une courbe de réponse

spectrale de même que la présence d’une tonotopie (lzraeli et aI., 2002). Par

ailleurs, le cortex normalement visuel semble avoir une morphologie et une

cytoarchitecture normale chez le chat aux paupières cousues et chez le chat

énucléé (P3-P5) bilatéralement (Yaka et aI., 1999). Cependant, le nombre de

neurones dans l’aire suprasylvienne anterolatérale latérale et dans l’aire

suprasylvienne antéromédiane latérale, deux aires strictement visuelles, qui

répondent à des stimuli auditifs est plus élevé chez le chat énucléé (P3-P5)

que chez le chat aux paupières cousues. Cela témoigne d’une réorganisation

corticale plus marquée et d’une manifestation auditive plus grande dans le

cortex normalement visuel chez le chat énucléé. Ainsi, chez le chat plus

l’atteinte du système visuel est grande moins les réponses sont

synchronisées et stables (Yaka et aI., 1999).

Chez l’humain aveugle, l’aire tonotopique du cortex normalement

auditif subit une expansion de 84%, ce qui pourrait expliquer une meilleure

localisation sonore ainsi qu’une meilleure discrimination tonale chez les
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sujets aveugles par rapport aux sujets normaux (Elbert et aI., 2002). De plus,

chez l’opossum énucléé bilatéralement (P4), le cortex visuel est envahi par

les modalités auditives et somesthésiques (Kahn et Krubitzer, 2002). Les

aires corticales somesthésiques et auditives, en plus de prendre de

l’expansion, présentent des neurones dont l’activité devient bimodale

(auditive et somesthésique). De plus, les observations chez l’opossum

semblent montrer qu’une nouvelle aire appelée X (traitant des stimuli auditifs

et somesthésiques) semble faire son apparition entre l’aire 17 et 18.

L’organisation architectonique de l’aire X est différente de celle des aires

voisines qui malgré leur réduction et l’invasion par d’autres modalités

ressemblent en apparence à celles des opossums normaux (Kahn et

Krubitzer, 2002). Un chevauchement des représentations auditives et

somesthésiques est aussi présent dans la région du cortex normalement

visuel du rat taupe aveugle (Mann et al., 1997; Bronchti et aI., 2002).

Chez le rat taupe aveugle, l’ablation d’une seule cochlée mène à une

asymétrie des afférences en provenance du noyau dorsal du corps genouillé

latéral vers le cortex auditif et le cortex visuel. De plus, une activation a lieu

au niveau du cortex somesthésique et du cortex normalement visuel lors de

la stimulation unilatérale de vibrisses (Bronchti et al., 2002). Le cortex

somesthésique serait 1,7 fois plus étendu chez le rat taupe aveugle que chez

le rat pourvu d’une vision normale ce qui démontre bien l’importance de la

modalité somesthésique dans un habitat souterrain obscur (Mann et al.,

1997). Aïnsi, lots de la privation de lumière durant le développement
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postanatal chez le rat pigmenté énucléé, la modalité somesthésique envahit

le cortex visuel et le noyau thalamique postérieur latéral (Négyessy et al.,

2000). De plus, les projections du noyau dorsal du corps genouillé latéral et

du noyau thalamique dorsal latéral sont significativement réduites en

nombre, alors que celles du noyau thalamique postérieur latéral sont

augmentées, dans la région caudale du cortex normalement visuel du rat

énucléé (Négyessy et aL, 2000). Mentionnons aussi que normalement dans

les couches profondes du collicule supérieur on retrouve des neurones

répondant aux trois modalités (visuelle, somesthésique et auditive), mais la

privation de lumière altère leurs proportions si bien que le noyau thalamique

dorsal latéral reçoit des projections du collicule supérieur où on observe une

augmentation du nombre de neurones répondant aux stimuli somesthésiques

(Vidyasagar, 1978).



II - HYPOTHÈSES
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Le Cl des mammifères est une structure qui intègre l’ensemble des

inputs de la voie auditive ascendante et qui sert de relais vers le système

thalamocortical auditif et vers les couches profondes du collicule supérieur

(Elverland, 1978; Kudo et Nïimi, 1980; Van Buskirk, 1983; Druga et Syka,

1984; Kudo et at, 1984; Morest et Olivier, 1984; LeDoux et aI., 1985; Buser

et Imbert, 1987; Coleman et Clerici, 1987; Wallace et Fredens, 1989;

Rouiller, 1997; King et al., 1998; Nodal et aI., 2005). Le Cl est également un

relais intégrateur pour les voies auditives descendantes (Cooper et Young,

1976; Adams, 1980; Morest et Olivier, 1984; Syka et Popelar, 1984; Coleman

et Clerici, 1987; Roger et Arnault, 1989; Saldana et al., 1996; Druga et al.,

1997; Rouiller, 1997; Winer et aI., 2002) et reçoit des inputs visuels (Insausti

et al., 1985) et des inputs somesthésiques (Cooper et Young, 1976; RoBards

etal., 1976; Aitkin et aI., 1981; Morestet Olivier, 1984; Buseretlmbert, 1987;

Coleman et Clerici, 1987). Les neurones du Cl projettent directement et

indirectement aussi vers les centres responsables du contrôle moteur des

vocalisations (Grofova et aI., 1978; Jurgens et Praif, 1979; Jurgens, 1983;

Rubsamen et Schweizer, 1986; Herrera et aI., 1988).

Les neurones du Cl répondent à des sons purs (Rose et aI., 1963;

Aitkïn et aI., 1975; Aitkin et al., 1978; Buser et Imbert, 1987; Irvine et Gago,

1990; Aitkin et aI., 1994; Palombi et Caspary, 1996; Nuding et aI., 1999; Syka

et al., 2000; Suta et aI., 2003), des bruits (Aitkin et aI., 1994; Palombi et

Caspary, 1996; Syka et aI., 2000; Suta et aI., 2003) ainsi qu’à des différences

interaurales d’intensité et à des différences interaurales de temps (Irvine et
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Gago, 1990; Griffin et aI., 2005). De plus, les vocalisations sont des sons

biologiques complexes caractérisés par des composantes temporelles et

spectrales dynamiques qui activent les neurones du noyau central du Cl qui

sont particulièrement sensibles aux sons modulés en amplitude et aux sons

modulés en fréquence (Eggermont et al., 1983a, 1983b; Rees et Moller,

1983, 1987; Poon et aI., 1991; Gaese et Ostwald, 1995; Kao et al., 1997; de

Ribaupierre, 1997; Poon et Yu, 2000; Frisina, 2001; Palombi et aI., 2001;).

Par contre, le corps genouillé médian reçoit la plupart des projections du Cl

mais les neurones du corps genouillé médian répondent de manière peu

sélective aux vocalisations spécifiques à l’espèce lorsque leurs réponses

sont comparées aux réponses à des sons artificiels simples (clics, sons purs

et bruits). Ce qui suggère que le traitement des stimuli simples et complexes

y est semblable (Symmes et al., 1980). Par contre, chez le cochon d’inde la

majorité des neurones du Cl, tout comme ceux du cortex auditif Al du singe,

semblent répondre aux vocalisations spécifiques à l’espèce de manière très

sélective (Wang et al., 1995; Wang et Kadia, 2001; Suta et al., 2003). Leurs

réponses sont synchronisées aux vocalisations et suivent l’enveloppe

énergétique du son alors que les pics des histogrammes des réponses sont

proportionnels à l’amplitude de l’intensité des pics sonores. Cependant, chez

le cochon d’inde les neurones du Cl répondent à toutes les vocalisations

sans présenter de préférences pour une vocalisation particulière (Suta et al.,

2003). Nous savons aussi que chez le chat anesthésié, la plupart des

neurones du Cl répondent à toutes les vocalisations spécifiques à l’espèce

ainsi qu’au bruit et à la fréquence caractéristique (Aitkin et al., 1994).
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Généralement, ces neurones répondent plus aux vocalisations spécifiques à

l’espèce dont le spectre de fréquences comprend la fréquence

caractéristique. De plus, chez le chat anesthésié la presque totalité des

neurones du Cl qui répondent lorsque stimulés avec un bruit répondent aussi

lorsque stimulés avec une des vocalisations présentées; cependant la

réponse à une vocalisation ne garantie pas une réponse au bruit. Pour la

moitié de ces neurones, le taux de réponse est plus élevé pour les

vocalisations que pour le bruit (Aitkin et ai, 1994).

À la lumière de ces observations, et en considérant les influences

indirectes du puissant centre d’intégration des voies auditives qu’est le Cl sur

la voie ascendante et descendante des vocalisations nous pouvons supposer

que les neurones du Cl du rat Long Evans normal répondront très

sélectivement aux vocalisations naturelles de rat. Les réponses cellulaires du

Cl seront donc modulées temporellement avec l’onde sonore

(spectrogramme) des vocalisations naturelles de rat. Les neurones

répondront sûrement aux sons naturels inversés (vocalisations inversées

temporellement et en amplitude) puisqu’ils présentent les mêmes fréquences

que les vocalisations naturelles, à la différence que les taux de réponses

seront plus élevés pour les vocalisations spécifiques à l’espèce.

Par ailleurs, les systèmes sensoriels des mammifères, en plein

développement sont extrêmement sensibles à des perturbations

fonctionnelles et montrent une grande plasticité sensorielle qui dépend du
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degré de privation de la modalité sensorielle de départ d’une région du

système nerveux central en particulier. Ainsi, l’énucléation bilatérale

postnatale provoque la dégénérescence complète des nerfs optiques et du

chiasma optique (Yaka et al., 1999; lzraeli et al., 2002) alors que le cortex

normalement visuel, semble avoir une morphologie et une cytoarchitecture

normale malgré la présence de réponses auditives (Yaka et al., 1999).

Cependant, en absence d’afférences rétiniennes, la modalité auditive envahit

et active une bonne partie du système thalamocortical visuel et du cortex

visuel (Bronchti et aL, 1989, 2002; Doron et Wollberg, 1994; Kudo et al.,

1997; Yaka et al., 1999; lzraeli et al., 2002; Kahn et Krubitzer, 2002). D’autre

part, chez l’animal normal le Cl reçoit surtout des inputs auditifs et

somesthésiques. Le Cl reçoit aussi des inputs du collicule supérieur

(Coleman et Clerici, 1987) qui reçoit des afférences de structures visuelles

(Edwards et al., 1979) et de structures auditives (Van Buskirk, 1983; Druga

et Syka, 1984; Kudo et al., 1984; Wallace et Fredens, 1989; King etal., 1998;

Nodal et al., 2005) ce qui permet d’assurer une calibration de l’espace audio

visuel chez l’animal normal. De plus, chez le hamster normal le Cl reçoit des

projections rétiniennes (Insausti et al., 1985). Par ailleurs, à la suite d’une

énucléation controlatérale chez le chat, le Cl reçoit des projections

rétiniennes excitatrices (Paloif et al., 1985). Cependant, dans le cas de

l’énucléation bilatérale le Cl ne reçoit aucun input visuel direct ou indirect.

L’absence totale de vision rend impossible le dévelopement d’une carte

auditive de l’espace au niveau du collicule supérieur chez le cochon d’inde

élevé dans l’obscurité (Withington-Wray et aI., 1990). L’expérience visuelle
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est donc cruciale pour la construction d’une carte auditive de l’espace dans

le collicule supérieur. Par contre, chez le rat Long Evans bilatéralement

énucléé l’absence totale d’inputs visuels vers le Cl n’affectera pas les

réponses cellulaires du Cl aux vocalisations de rat. Ainsï, chez le rat énucléé

les réponses cellulaires du Cl aux vocalisations et aux sons naturels inversés

en temps et en amplitude seront semblables aux réponses cellulaires du Cl

chez le rat normal.

D’autre part, il faut considérer que l’élargissement des frontières du

cortex auditif temporal a pour conséquence une importante expansion de

celle aire tonotopique chez l’humain aveugle (Elbert et aI., 2002). Pour Elbert

et aI. (2002), cela permet d’expliquer une meilleure localisation sonore et une

meilleure discrimination tonale chez les sujets aveugles par rapport aux

sujets normaux. li est intéressant de noter que le spectre de fréquences

employé dans ce cas-là couvre celui de la voix humaine (Elbert et aI., 2002).

Par ailleurs, les projections corticales de la voie auditive descendante (Syka

et Popelar, 1984; Saldana et aI., 1996; Nwabueze-Ogbo et aI., 2002) se

terminent dans toutes les régions du Cl. Or, il est connu que la voie auditive

cortico-tectale module les réponses cellulaires du Cl surtout de façon

inhibitrice (Yang et aI., 1992; Le Beau etal., 1996; Palombi et Caspary, 1996;

Saldana et al., 1996; Nwabueze-Ogbo et al., 2002). Ainsi, avec un cortex

auditif temporal élargi et plus spécialisé, pour les fréquences (Elbert et al.,

2002), la voie cortico-tectale sera beaucoup plus inhibitrice (Syka et Popelar,

1984; Yang et aI., 1992; Le Beau et al., 1996; Palombi et Caspary, 1996;
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Saldana et aI., 1996; Nwabueze-Ogbo et aI., 2002) pour les réponses

cellulaires du Cl aux vocalisations et aux sons naturels inversés en temps et

en amplitude, chez le rat énucléé que chez le rat normal.

Ainsi, les hypothèses suivantes seront vérifiées: 1) Les neurones du

noyau central du Cl du rat Long Evans ayant une vision normale répondront

plus sélectivement aux vocalisations naturelles de rat qu’aux mêmes

vocalisations inversées en temps et en amplitude. 2) Les neurones du Cl du

rat Long Evans énucléé bilatéralement (P2-P3) répondront plus

sélectivement aux vocalisations naturelles de rat qu’aux mêmes vocalisations

inversées en temps et en amplitude mais l’intensité des réponses cellulaires

sera moins élevée que chez le rat pourvu d’une vision normale. D’autre part,

les neurones du Cl chez le rat seront caractérisés et classifiés selon leurs

réponses à des stimuli simples comme les bruits à large spectre et les sons

purs.
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ABSTRACT

The inferior colliculus is an obiigatory telay for the ascending and

descending auditory pathways. Celis in this brainstem structure not only

analyze auditory stimuli but they also play a major role in muiti-modal

integration of auditory and visuai information. The aim of the present study

was to determine whether ceils in the central nucleus of the inferior coliicuius

(CNIC) 0f normai rats respond selectively to compiex auditory signais, such

as species-specific vocalizations, and compare their responses to those

obtained in neonatal biiaterai enucleated (P2-P3) aduit rats. Extra-ceilular

recordings were carried out in anesthetized normai and enucieated rats using

auditory stimuli (pure tones, broad-band noise and vocalizations) presented

in free-field in a semi-anechoic chamber. The resuits indicate that most ceils

in the CNIC of both groups respond seiectively to species-specific

vocalizations beller than to the same but inverted sounds. No significant

difference was found between the normai and enucleated rat groups in their

responses to broadband noise and pure tones.

Key words: rats, inferior collicuius, enucieation, vocaiizations, broad-band

noise, pure tones.
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1. INTRODUCTION

The inferior colliculus (IC) is the main auditory nucleus of the mammalian

midbrain (Fitzpatrick, 1975; Morest and Olivier, 1984; Faye-Lund and Osen,

1985) constituting an obligatory and highly integrative relay for the ascending

and descending auditory pathways (Cooper and Young, 1976; Elverland,

1978; Adams, 1980; Druga and Syka, 1984; Morest and Olivier, 1984; Syka

and Popelar, 1984; Ruser and Imbert, 1987; Coleman and Clerici, 1987;

Roger and Arnault, 1989; Saldana et aI., 1996; Druga et aI., 1997; Winer et

aI., 2002). IC ceils also play a major role in multi-modal integration of audïtory

and visual information (Cooper and Young, 1976; Adams, 1980; Aitkin et al.,

1981; Morest and Olivier, 1984; Ruser and Imbert, 1987; Coleman and

Clericï, 1987; Roger and Arnault, 1989; Saldana et al., 1996; Druga et al.,

1997). Thus, IC projects to the superior colliculus (Van Buskirk, 1983; Druga

and Syka, 1984; Kudo et aI., 1984; Wallace and Fredens, 1989; King et al.,

1998; Nodal et aI., 2005). IC cells receive retinal projections in the hamster

(Insausti et al., 1985) and also from superior colliculus (Coleman and Clerici,

1987), which receives extensive inputs from visual structures (Edwards et al.,

1979) necessary, among others, for the calibration of audio-visual space.

Moreover, IC cells project directly and indirectly to the centers involved in the

motor control 0f vocalizations (Grofova et aI., 1978; Jurgens and Pratt, 1979;

Jurgens, 1983; Rubsamen and Schweizer, 1986; Herrera et aI., 1988).
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Rats generally rely on auditory information to interact with their

environment. They emit audible and ultrasonic vocalizations which are

communicative complex species-specific sounds that have an extremely

important social, emotional and survival role. Moreover, it is known that IC

celis are responsive to a sound’s dynamic features like amplitude modulation,

frequency modulation, suent gaps and duration (Eggermont et al., 1983a,

1983b; Poon et al., 1991; Kao etal., 1997; Poon and Yu, 2000; Frisina, 2001;

Palombi et al., 2001). In the primary auditory cortex (AI), to which these ceils

project, Wang et al. (1995) proposed that, in the marmoset, complex sounds

were not so much encoded by calI detectors but by simultaneous discharges

of cell assemblies whose characteristic frequencies overlap and complement

each other in order to represent the call’s spectrum. Furthermore, they

(Wang et al., 1995; Wang and Kadia, 2001) found that cells, though they

responded to complex cails, had a preference for natural cails as compared

to inverted or synthetic calls with the same spectral features. They propose

that this is probably due to plasticity mechanisms leading to spectro-temporal

learning during development proper to each species. However, some have

argued that the analysis and representation of species-specific vocalizations

first take place at the level of the IC, and specifically in its central nucleus

(CNIC) (Leroy and Wenstrup, 2000; Portfors and Wenstrup, 2001). The

results of Suta et ai (2003) in the anaesthetized guinea pig support the celI

assemblies hypothesis but suggest that the encoding of the acoustic spectro

temporal patterns of species-specific vocalizations first takes place in the IC
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since most of ifs ceUs responded preferentially to natural calis rather than to

temporaily inverted ones.

The deveioping mammalian sensory systems are extremeiy vuinerable

and visuai targets of neonatal sight-impaired animais undergo cross-modai

neuropiasticity (Yaka et al., 1999). Bilateral enucieation deprives 1G of its

normal retinal innervation, in eariy biiaterai enucieated animais, or

anophthalmic subjects, ah retinai projections degenerate, aithough their

target thalamocortical structures remain, aibeit reduced in size and in the

type of stimuli they treat. An important finding is that the auditory system of

these sight-deprived animais invades and activates a great part of the

thaiamocortical visual system (Warton et aL, 1988; Bronchti et ai., 1989,

1991, 2002; Doron and Woiberg, 1994; Kudo et al., 1997; Yaka et al., 1999;

Négyessy et aI., 2000; izraeii et al., 2002; Kahn and Krubitzer, 2002). This

cross-modal reorganization is manifested by improved and compensatory

hearing capacities such as auditory Iocalization (Rauschecker and Kniepert,

1994; King and Parsons, 1999). This aiso constitutes the basis of the

expianation for supra-normal performances observed in human subjects,

such as in sound iocaiization (Niemeyer and Starhinger, 1981; Lessard et ai,,

1998; Roder et ai., 1999; Lecierc et ai., 2000; Gougoux, et aI., 2005) as weii

as the better treatment of sound features and the human voice (Roder et al.,

2000; Gougoux et al., 2004).



67

The first aim of the present experiment, therefore, was to determine

whether celis in the centrai nucleus of the inferior colliculus (CNIC) of normal

aduit Long Evans rats respond selectiveiy to complex auditory signais such

as species-specific vocaiizations. The second objective was to examine if

ceils recorded in these structures in aduit rats subjected to early biiateral

enucleated (P2-P3) aiso respond to these vocalizations and to compare

these responses to those obtained in normal rats.
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2. METHODS

2.1 AnimaI preparation

Electrophysiological procedures were carried out on Long Evans aduit

female rats, 15 normal and 13 that were enucleated 2 or 3 days post-natal,

weighing between 200 and 510 g. These animais had not participated in any

prior experiment. Otoscopy confirmed that they were free of any ear infection,

obvious malformations or pathology. Ail manipulations were conducted in

accordance with the guidelines proposed by the Canadian Council on Animal

Care and by the National Institutes of Health. Moreover, the experimental

protocol was approved by the Université de Montréal animal care commiftee.

The bilateral enucleation was performed in anesthetized (N20: 02,

70:30; isofluorane J-2%) neonatal (P2-P3) rats. A small sut was made in the

eyelids so that the eyeballs could be carefully removed by dissecting the

extraocular muscles as far back as the optic nerve. The orbital cavity was

imbibed with powdered chloramphenicol and post-surgery analgesia was

ensured with buprenorphin (s.c. injections twice a day, 0.1 mglkg). The

enucleated pups were immediately returned to their mother until complete

weaning. Post-surgery antibiotherapy (Tribrissen 15 mg/kg, i.m.) was

maintained for 3-5 days after surgery. The effectiveness of enucleation was

confirmed following post-recording euthanasia, when total absence of optic
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nerves and optic chiasma was observed. The control pups were raised under

identical conditions.

At adulthood (3-9 months old), normal and enucleated rats were

anesthetized with an i.m. injection of ketamine (100 mglkg) and xylazine (10

mglkg). Atropine sulfate (0.5 mg/kg Astro-Sol) was injected i.m. to reduce

bronchial secretions. Anesthesia was maintained with approximately one

third the original dose depending on the level of anesthesia. ECG was

constantly monitored and body temperature was maintained at 370
± 0.5°C.

The absence of any ear or muscle reflexes and stable heart rate ensured that

anesthesia level was sufficient.

The anesthetized rat was placed in a stereotaxic apparatus, the

desinfected scalp was shaved and the skull exposed. A head-holder stainless

steel device was flxed to the rostral part of the skull by means of dental

cernent so that the contralateral auditory hemifield would be free of any

obstruction, allowing for free-field auditory stimulation. A craniotomy, leaving

the dura intact, was performed over the inferior colliculus (A-P: -7.6-8 mm

and L: 1.5-2 mm) accord ing to coordinates derived from the stereotaxic atlas

of the rat brain (Pellegrino et al., 1979).
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2.2 Single-unit recordïngs

Extra-cellular recordings were carried out using glass micropipelles

(impedance 2-5 MOhms) filled with 3M NaCI. The electrode was advanced

until bursts of spike activity, Iocked to the onset of repetitive noise search

stimuli, were encountered. The bïoelectric signal was amplified, bandpass

filtered (0.3-30 kHz) and monitored on an oscilloscope (Tektronix, model

5111 A) and a speaker (Grass AM 8). The action potentials were channelled

to a time/amplitude window discriminator and converted into rectangular

pulses. These were transmitted to a microcomputer (PC 486) for storage, on

line and off-une analysis and also to derive the peri-stimulus time histograms

(PSTH5) of neural responses.

2.3 Stimulation design

Recording sessions were conducted within an electrically-shielded,

single-walled sound isolated chamber (2 x 2 x 2.4 m) whose walls were

covered wîth three inches of convoluted sound-absorbing foam (lilbruck,

Minneapolis, MN) with an ambient sound level of 25 dB SPL. The animal was

piaced in the normal anatomical position so that the stimuli could be

presented at a distance of 57 cm, in free-fieid, to the contralateral ear on the

horizontal plane at 900 in azimuth. AIl sound stimuli were generated using

Tucker-Davis Technologies (TDT; Gainesville, FL) hardware. Ail stimuli were

generated (TDT, microprocessor RP2) with 16-bit precision at a 100 kHz
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sampling rate and the intensity of the stimulus was regulated by an

attenuator (TDT, model PA5). Audio signais were amplified (TDT, model

ED1) and transmiffed to an electrostatic speaker (IDI, model ES1) mounted

on a vertical rotating semicircular hoop inside the anechoic chamber. The

frequency/intensity function (1-30 kHz, 25-60 dB SPL ref: 20 pPa) of the

speaker was measured and adjusted (< 3 dB SPL variation) at the central

position of the animai’s head with a 12.5 mm condenser microphone (Bruel

and Kjaer, model 4191) and a sonometer (Bruel and Kjaer, model 2230)

using the “A” weighted scale to reduce the contribution of infrasonic

background noise. Four types of stimuli were presented at 60 dB SPL: broad

band noise, natural vocalizations, inverted cails and pure-tones. Ail stimuli

were presented 20 times with a delay of 2 s between each to avoid neuronal

adaptation. Broad-band noise (0.01-64 kHz) and pure-tones (1-20 kHz) were

presented for 180 ms with a rise/faIl of 10 ms. The optimal frequency (the

pure tone frequency to which a celi responded with the highest response

rate) was also used to determine a ceIl’s response threshold by lowering the

intensity from 60 to 25 dB SPL in steps of 5 dB SPL. Threshold was defined

as the lowest dB SPL that elicited a response above spontaneous activity in

70% of the 20 presentations. The natural vocalizations were sounds (TDT,

model DA1) generated by aduit rats (recorded, digitalized at 44.1 kHz and

reproduced analogically) that were first presented in the natural form. In the

present study, we used six calls (S3NAT, S4NAT, S6NAT, S8NAT, Lii NAT

and L12NAT). lnverted cails (S3INV, S4INV, S6INV, S8INV, L11INV and

L12INV), which were generated by inverting the temporal course and polarity
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of the natural vocalizations, had the same frequencies and amplitudes as the

natural vocalizations. Four cails (S3NAT, S4NAT, S6NAT and S8NAT) and

their respective inverted sounds had a duration of 200 ms, while the two

others calls (Lii NAT and L12NAT) had a duration of 1000 ms. Note that the

order of presentation was always the same: broad-band noise, then natural

and inverled vocalizations and finally pure tones. Each recording session

Iasted up to 24 hours.

2.4 Data analysis

The PSTH were constructed with binwidths of I ms for the 200 ms

stimuli or binwidths of 4 ms for the 1000 ms stimuli. A response was

computed as the number of spikes evoked during the 200 ms (or 1000 ms for

the 1000 ms stimuli) immediately following stimulus onset minus the number

of spikes evoked in the 200 ms (or 1000 ms for the 1000 ms stimuli)

immediately preceeding stimulus onset (spontaneous activity), and averaged

ovet 20 trials. The latter subtraction was deemed essential since normally the

spontaneous firing rate is quite high in the CNIC of anesthetized

(ketamine/xylazine mixture) normal rats (Syka et aI., 2000).

The ceil type was determined from the PSTH obtained to the broad

band noise stimulus. The selectivity index (SI) to vocalisations was computed

using the formula: SI = (Rn-Ri)/(Rn+Ri), where Rn is the mean firing rate to

natural vocalization and Ri that to the respective inverted sounds (see Wang
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and Kadia, 2001). A selectivity index equal to O indicates no preference for

natural or inverted vocalizations. A selectivity index above O indicates a

preference for natural vocalizations whereas a selectivity index below O

indicates a preference for the inverted ones. In every case, the response was

quantifled as the total number of impulses during stimulus presentation and

normalized per I s and per one stimulus (20 trials) from which was

subtracted the spontaneous activfty.

2.5 Histology

Recording tracks were marked with small electrolytic lesions (5 iiA for

10 s) carried out at the end of a penetration. At the end of the recording

session, the animal was deeply anaesthetized (130 mglkg) with sodium

pentobarbital (MTC Pharmaceuticals, Cambridge, Canada) and then

transcardially perfused with isotonic saline (NaCI, 0.9%) followed by formalin

(4%). The brain was then removed and coronal sections (50 im) were cut on

a freezing microtome. Every second slice was mounted and Nissl-stained

with cresyl-violet. Histological reconstructions of the electrode tracks

confirmed the reliability of the electrophysiological criteria for identifying the

CNIC (Paxinos and Watson,1998).
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3. RESULIS

3.1 Morphology and histology

Morphologicaliy, the main observable difference between the brains cf

the normal and enucleated rats was the total absence of optic nerves and

optic chiam in the latter group. it is quite possible that more subtie differences

were also present, such as reduced ceil density, modified connectivity or

layer thickness in visual structures with respect to normally innervated

animaIs. However, these were not examined because, though related, they

were beyond the scope cf the present study. Moreover, the histology

confirmed that every cell kept for the analysis was recorded in the CNIC.

3.2 General overview of the electrophysiological resuits

In the CNIC, 110 ceils were recorded from normai rats and 106 from

enucleated rats. The complete protocol couid flot be tested in ail units either

because of cell ioss before ail conditions could be examined or because

responses in some conditions were erratic and lacked sufficient clarity te be

analyzed. Thus, neuronal activity to the complete protocol was recorded in a

total of 94 and 105 cells, respectively in normal and enucleated rats. These

ceiis gave significant, robust and stable responses to every sound used,

namely, broad-band noise, pure tones (especialiy at their optimal frequency)
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and speces-specific rat vocalizations presented in their natural or inverted

states.

3.3 Functional characteristics of celi responses

CeNs in CNIC responded quite effectively to broad-band noise stimuli.

This test was also used to classify their discharge patterns. The vast majority

(84% in normal rats and 90% in enucleated rats) manifested sustained

discharges whereas a minority had chopper (16% in normal rats and 9% in

enucleated rats) and onset (1% in enucleated rats) discharge pafterns. The

ceils’ responses to broad-band noise for the two groups are thus very similar

and present no statistical differences (X2 test, P>0.05).

CNIC ceIl responses to pure tones were examined in ordet to evaluate

the tonotopic organization of the nucleus and each celI’s hearing specificity.

Thus, 103 and 104 cells, respectively, recorded from normal and enucleated

rats responded weIl to pure tones even though this stimulus was less

effective than broad-band noise. As regards the tonotopic organization, there

was a progression from lower to higher frequencies when recording

proceeded from a dorsal to a ventral direction.

The distribution of the optimal frequencies, that is, those to which cells

responded most powerfully at an intensity of 60 dB (SPL), is presented in Fig.

1. The results show that the optimal frequency for nearly haif the sample in
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normal rats and in enucleated rats is situated between 4.1 and 8 kHz (see

also Table 1). No significant difference was found with respect to the

distribution of optimal frequencies between normal and enucleated rats (X2

test, P>0.05).

Insert Table 1 approxïmately here

A large proportion of cells responded to pure tone stimuli with a

characteristic frequency. A small number, however, were either broadly tuned

or responded preferably to the lowest or the highest frequencies presented

(low or high-pass types, respectively), so no frequency tuning function could

be estimated for these cells. Thus, for the majority of ceNs (90 from normal

and 89 from enudeated rats), a bandpass frequency tuning function was

derived at an isointensity of 60 dB SPL. The bandpass frequency, at a level

of 50% of maximum discharge, ranged between 0.3 and 5.5 kHz (mean:1.95

± 0.93 kHz) in the normal rats and between 0.4 and 4.7 kHz (mean: 2.12 ±

0.98 kHz) in the enucleated rats. These small differences were flot

statistically significant (t-test, P>0. 05).

Insert Figure J approximately here

The sound level (dB SPL) function, from which were derived the

thresholds, was evaluated at the optimal frequency for 96 cells from normal

rats and 93 cells from enucleated rats. The distribution of the thresholds,
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presented in Table 2, indicated that thresholds in the two rat groups were flot

statistically different (X2 test, P>O.05). The vast majority of the cells (93% in

normal rats and 85% in enucleated rats) showed a monotonic rate/level

function whereas a minority (7% in normal rats and 15% in enucleated rats)

manifested a saturated rate/Ievel function. The monotonic rate/Ievel function

is characterized by a clear linear increase of the response as a function of

the increase in sound intensity. A saturated rate/level function also presents

an increase in response as a function of sound intensity but only up to a

certain level, where the responses no longer increase and may remain stable

or even slightly decrease. Here again, the distributions for the two rat groups

for the rate/Ievel function show no statistical differences (X2 test, P>O.05).

Insert Table 2 approximately here

3.4 Characteristics of the responses to vocalizations

Responses of the vast majority of the cells recorded from both groups

are time-modulated over the duration of the stimulus, as shown in Fig. 2. This

figure shows the relationship between the sonograms’ spectrotemporal

patterns and the peri-stimulus time histograms (PSTH) of the responses to

the vocalizations and the inverted calls.

Generally, CNIC ceils had sustained discharge patterns to

vocalizations (forward and inverted), where responses were time-modulated



78

with a vocalization’s sonogram. In Fig. 2, it can be seen that the energy

regions in the sonograms of the normal or inverted cails are clearly

associated with the fleurons’ discharge pailerns. It can also be observed that

the peaks of amplitudes of a cell’s PSTH are proportional to the amplitude of

the sound envelope both for natural and inverted vocalizations. In Fig. 2A,

the celI from a normal rat showed a reduced response to the inverted calI

S3INV of 8.3% when compared to the natural forward calI S3NAT. In Fig. 2B,

the same ceIl showed a reduced response to the inverted call S8INV of

16.7%, when compared to the natural forward call S8NAT. Similarly, in Fig.

2C, the ceil from an enucleated rat showed a reduced response to the

inverted caIl S6INV of 13.3% when compared to the natural forward caIl

S6NAT. In Fig. 2D, the same ceil showed a reduced response to the inverted

calI Lii INV of 22.4% when compared to the natural forward cali Lii NAT.

These cells, therefore, responded preferably to the natural forward calI, as

was the case for the great majority of CNIC cells. However, in Fig. 2E, a celI

from a normal rat showed increased response to the inverted call S4INV of

33.3% when compared to the natural forward call S4NAT. Similarly, in Fig.

2F, a cell from an enucleated rat showed an increased response to the

inverted calI L12INV of 7.32% when compared to the natural forward call

L12NAT. These two cells responded preferably to the inverted cali rather

than to the natural cali.

Insert Figure 2 approximately here
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(n order to quantïfy the strength of the tesponses for the natura!

forward or inverted calis, a selectivity index was derived for each celi of the

two groups of rats. The distributions of the selectivity indexes were based on

94 ceNs from normal and 105 ceNs from enucleated rats. The great majority

of celis in the two groups had a clear preference for the natural vocalizations

rather than for the inverted calis. This is clearly illustrated in Fig. 3, where

most of the cells have a positive selectivity index for each of the six calis

tested. In Fig. 4 s shown the mean distributions of these selectivity indexes

for forward and inverted vocalizations. The mean selectivity indexes of the

majority of CNIC ceils from the normal and enucleated rats reflect those

obtained for the individual calis, in that there is a clear preference for the

natural forward vocalizations tather than for the respective inverted calis.

Moreover, no statistical differences distinguish the two groups of rats (X2 test,

P>0.05).

Insert Figure 3 and Figure 4 approximately here
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4. DISCUSSION

Early enucleation in rats deprived their visual system from receiving

appropriate light stimulation. As a model to study the effects 0f complete

blindness on residual functions, this approach is thus more effective than

other less drastic approaches, such as eyelid suture, where primitive visuai

function is stiil possible (light perception, gross object movement perception,

eye movements, etc.), or dark rearing, which has been shown to retard

maturation rather than abolish it (Cynader and Mitchell, 1980). In either case,

recruitment of visual structures by the auditory system is by necessity more

Iimited. The great majority of a rat’s visuai connections are established before

birth, except possibly for the geniculo-cortical ones that mature between PI

and P4 (Lund and Mustari, 1977). The enucleation at P2-P3, and consequent

absence of optic nerves and optic chiasm, wouid thus affect a system that is

already essentially estabiished, aithough at a stage where many plastic

anatomical and physiological changes are still possible and in fact probable.

Enucleation might also lead to morphological and connectivity changes that

extend beyond the visual system, including the auditory system. Despite this

possibility, or maybe in part because of it, every ceil recorded in the CNIC of

the enucleated rats, as weii as in the normal rat, responded to ail the auditory

stimuli presented (pure tones, broad-band noise and vocalizations). In fact,

responses were quite simiiar for the two groups, particularly for basic sounds

such as broad-band noise and pure tones.
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(t has been shown, as reported above, that primary auditory cortical (in

marmoset) and inferior collicular (in guinea pig) neurons respond

preferentially to species-specific vocalizations with a clear preference for the

forward (or natural) cails înstead of the temporally inverted ones that have

the same frequencïes (Wang et al., 1995; Wang and Kadia, 2001; Suta et al.,

2003). lnterestingly, trained aduit Long Evans rats can distinguish between

the two different rhythmic regularities of Dutch and Japenese languages

when presented in forward form but flot in backward form, where the rhythm

information is lost (Toro et al., 2003, 2005). Similar to these observations, our

resufts show that celis have a clear preference for vocalizations rather than

for the respective inverted cails. We also show for the first time that this

particular preference of CNIC cells is present both in normal rats and in

neonatal enucleated rats.

Aitkin et al. (1994) reported that the majority of CNIC neurons in the cat

manifested sustained dischage patterns to vocalizations. This is exactly what

our study demonstrated. Moreover, most (C ceils responded more to

vocalizations with a spectrum comprising the cell’s characteristic frequency

even if the majority of celis responded to every stimulus whether simple or

complex with a preference to vocalization over noise for haif the fleurons. In

the present study, the dominant frequency component of the vocalizations

presented was around J to 10 kHz, which matches with the most sensitive

part of a rat’s audiogram (KelIy and Masterson, 1977) and with the optimal

frequency most commonly found in the CN!C ceNs from our normal and
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enucleated rats. This can explain why aU the ceils reported here, with

different optimal frequencies, responded to every vocalization presented

whether forward or inverted. Furthermore, Suta et aI. (2003) observed in the

guinea pig IC a relationship between the strength of the spectrotemporal

energy pafterns of the stimulus and the ceII’s PSTH responses and also a

relationship between the cell’s amplitude responses and the vocalizations

envelope, which we did observe but flot evaluate.

While blind human subjects were found out-perform the sighted in a

number of auditory tasks (see introduction) and, more pertinently to the

present study, to discriminate more easily speech in a noisy environment

(Niemeyer and Starlinger, 1981), the present results do flot find differences

between normal and enucleated rats in IC cells’ responses to forward and

inverted species-specific vocalizations. In effect, our results do not support

the idea of compensatory capacities 0f CNIC neurons following enucleation.

This may in part be due to the fact that elimination of normal retinal

innervation of the IC does not affect the collicular projections to the centers

for the motor control of vocalizations (Grofova et aI., 1978; Jurgens and Praft,

1979; Jurgens, 1983; Rubsamen and Schweizer, 1986; Herrera et al., 1988).

It may also be due to the fact that, because vocalïzations are complex

auditory functions, compensatory reorganization might more justifiably occur

in higher order structures. Studies on auditory localization and tonal

discrimination (Gougoux et al., 2004) in blind human subjects, which have

shown that compensation does occur, invariably suggest that this results
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O
from cross-moda’ recruftment of visual cortical areas. Even more pertinent to

the present discussion is the demonstration of intra-modal recruitment and

reorganizations of auditory cortex in the blind (Elbert et aI., 2002), especially

for more complex tasks, such as voice recognition (Gougoux et aI., 2006).
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Table I

Optimal frequencies of inferior collïcular ceils in normal and enucleated rats.

Optimal frequency Normal rats Enucleated rats

(kHz) % of celis % of ceJJs

1—2 8 14

2.1—4 10 8

4.1—8 50 54

8.1—16 29 23

16.1—20 3 1

Table 2

Optimal frequency thresholds of inferior coNicular celis in normal and

enucleated rats.

Threshold Normal rats Enucleated rats

(dB SPL) % of celis % of ceNs

<30 28 32

30.1—35 13 20

35.1—40 18 18

40.1 —45 13 9

45.1—50 13 9

60.1—55 7 11

55.1-60 8 1
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FIGURE LEGENOS

Fig. 1. Distribution of optimal frequencies 0f 207 cells recorded in the CNIC 0f

normal (white) and enucleated (black) rats.

Fig. 2. Sonograms of species-specific vocalizations and PSTHs (peri

stimulus time histograms) of ceil responses to natural and inverted calis in

the CNIC. The upper two rows (A and B) present the sonograms and the

PSTHs of a celi recorded in a normal rat which presents a higher response

rate to natural vocalizations S3NAT and S8NAT than to the inverted calis

(S3INV and S8INV). This celI had an optimal frequency of 7 kHz (bandwidth:

2.2 kHz) and a monotonic rate/intensity function (threshold: 35 dB SPL). The

middle two rows (C and D) illustrate the sonograms and the PSTHs of a celI

recorded in an enucleated rat. This ceil had a clear higher discharge rate to

natural vocalizations S6NAT and L1INAT than to the inverted calls (S6INV

and L1JINV). This celI had an optimal frequency of 12 kHz (bandwidth: 2.5

kHz) and a monotonic rate/intensity function (threshold: 35 dB SPL). The

lower two rows present the sonograms and the PSTHs of a ceIl recorded in a

normal rat (E) and another in an enucleated rat (F). The response rates of

these two cells are similar for the natural vocalizations (S4NAT, S12NAT)

and their respective inverted calls (S4INV, S12INV). CelI E had an optimal

frequency of 5 kHz (bandwidth: 2.39 kHz) and a monotonic rate/intensity

function (threshold: 40 dB SPL). CelI F had an optimal frequency of 10 kHz
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(bandwidth: 7.21 kHZ) and a monotonic rate/intensity function (threshold: 30

dB SPL).

Fig. 3. Distributions of the selectivity indexes of CNIC celis in normal (white)

and in enucleated (black) rats to natural and inverted vocalizations. This

figure presents the distribution of the selectivity index for each vocalization

tested.

FIG. 4. Distributions of the mean selectivity index of CNIC ceils from normal

(white) and enucleated (black) rats for the six natural vocalizations tested and

their respective inverted catis. These distributions show that aimost ail ceils in

both groups of rats have a preference for naturai vocalizations (positive

selectivity index). Although close to two-thirds of the oeils showed a

somewhat limited selectivity (selectivity index between O and 0.3), about one

third of them show a major preference for natural catis (selectivity index

>0.3). Moreover, no significant difference was found between the

distributions of the normal and the enucleated rats.
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L’énucléation des rats à la naissance (P2-P3) produit une cécité

complète. La majorité des connections rétiniennes sont établies avant la

naissance à l’exception des connections géniculo-corticales, qui sont établies

entre Pi et P4 (Lund et Mustari, 1977). Ainsi, l’absence du nerf optique et du

chiasma optique (voir Fig. 4; Annexe 1) dans les cerveaux de rats énucléés

confirme qu’aucune information visuelle n’est acheminée vers les centres

nerveux ayant normalement une fonction visuelle alors que le système auditif

est resté intact. Chez les rats énucléés et les rats normaux, les résultats

montrent que les neurones enregistrés dans le noyau central du Cl

répondent à tous les stimuli auditifs présentés (bruits à large spectre, sons

purs et vocalisations) par une décharge neuronale excitatrice. Aucun

neurone ne répond exclusivement à un stimulus auditif particulier.

1. Réponses électrophysïologiques aux sons simples

Depuis plusieurs années, l’idée d’une meilleure discrimination auditive

chez l’organisme aveugle semble confirmée. En effet, plusieurs études

confirment que la localisation sonore dans le champ périphérique est

meilleure chez les animaux (Rauschecker et Kniepert, 1994; King et

Parsons, 1999) et les sujets humains aveugles (Lessard et al., 1998; Roder

et al., 1999; Leclerc et aI., 2000). Plus la privation visuelle du sujet est

importante et meilleure est la performance (Lessard et al., 1998) mais cela

peut être dû au fait qu’il porte davantage attention à la tâche que les sujets

normaux (King et Parsons, 1999; Roder et aI., 1999; Leclerc et aI., 2000)
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même si d’autres études ne supportent pas ces résultats (Rauschecker et

Kniepert, 1994). D’autre part, il est aussi connu que le système auditif chez

les aveugles semble compenser la privation visuelle par une réorganisation

(Yaka et aI., 1999; Bronchti et al., 2002; lzraeli et aI., 2002; Kahn et

Krubitzer, 2002) et par une prise en charge du cortex normalement visuel

(Bronchti et aI., 1989; Doron & Wolberg, 1994; Kudo et aI., 1997; Yaka et al.,

1999; Bronchti et al., 2002; lzraeli et al., 2002; Kahn et Krubitzer, 2002). De

plus, l’expansion de l’aire tonotopique observée dans le cortex auditif chez

les sujets humains aveugles (Elbert et al., 2002) permet d’expliquer une

meilleure acuité pour la localisation sonore en azimuth chez les animaux

aveugles ou les sujets humains aveugles (Rauschecker et Kniepert, 1994;

Lessard et al., 1998; King et Parsons, 1999; Roder et aL, 1999; Leclerc et al.,

2000). Quoiqu’il en soit, certains n’ont observé aucune différence significative

entre les sujets humains aveugles et les sujets humains normaux en ce qui à

trait à la sensibilité auditive (pour les fréquences et les intensités sonores), la

direction sonore et les seuils de réflexes acoustiques (Starlinger et Niemeyer,

1981). Cependant, Niemeyer et Starlinger (1981) rapportent que les sujets

humains aveugles performent mieux que les sujets normaux lors de la

discrimination d’un discours dans un environnement avec ou sans bruit de

fond. Mais, plus récemment, aucune différence significative n’a pu être

établie entre des hamsters normaux et ceux énucléés dès la naissance en ce

qui concerne leurs habiletés à localiser des sons ou même à s’orienter dans

la direction de la source sonore même si les hamsters énucléés s’habituaient

plus lentement (lzraeli et al., 2002).
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Les résuftats chez le rat normal et le rat énucléé indiquent que les

neurones du noyau central du Cl répondent aux bruits à large spectre dans

la majorité des cas par une décharge de type tonique et dans quelques cas

par des réponses de type discontinu et de type phasique. Ceci correspond

aux observations chez le cochon d’inde normal (Syka et al., 2000; Suta et al.,

2003) et chez le chat normal (Aitkin et aI., 1994). Cependant, contrairement

aux observations de Aitkin et aI. (1994), les neurones du noyau central du Cl

chez les deux groupes de rats répondent plus vigoureusement au bruit à

large spectre qu’aux sons purs tout en répondant aux deux types de stimuli.

Par ailleurs, le noyau central du Cl des mammifères est caractérisé par une

organisation tonotopique telle que les bandes de fréquences comprises entre

8 et 16 kHz sont plus représentées alors que les bandes de fréquences très

basses (<4 kHz) et les bandes de fréquences très hautes (>16 kHz) le sont

beaucoup moins (Rose et al., 1963; FitzPatrick, 1975; Faye-Lund et Osen,

1985; Huang et Fex, 1986). Ceci est en accord avec les résultats de notre

étude où il ressort clairement que plus des trois quarts des neurones du

noyau central du CI chez les rats normaux et chez les rats énucléés après la

naissance ont une fréquence optimale entre 4 et 16 kHz et où la moitié des

neurones du noyaux central du Cl ont une fréquence optimale entre 4 et 8

kHz. D’autre part, l’audiogramme du rat albinos est comparable à

l’audiogramme moyen des mammifères et montre qu’entre les fréquences de

4 kHz et 45 kHz le rat albinos est plus sensible à des sons purs de 8 kHz et

de 38 kHz (Kelly et Masterson, 1977). Cependant, il n’a pas été possible de
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vérifier si les rats Long Evans sont sensibles à des fréquences de 38 kHz

puisque les sons purs utilisés ne dépassaient pas 20 kHz.

Malgré le fait que la courbe de réponse à l’intensité sonore est

obtenue à partir de la fréquence caractéristique et non de la fréquence

optimale nos résultats montrent que les neurones du noyau central du Cl

chez les rats normaux et chez les rats énucléés à la naissance présentent

pour la fréquence optimale des seuils moyens plus élevés que ceux

observés pour la fréquence caractéristique chez le rat Fisher 344 et le

cochon d’inde (Palombi et Caspary, 1996; Syka et al., 2000). D’autre part,

chez les rats normaux et les rats énucléés à la naissance, la plupart des

neurones du noyau central du Cl ont une courbe de réponse à l’intensité

sonore de type monotone. Cette distribution des résultats ne correspond pas

à celle des observations effectuées chez le chat (Aitkin et al., 1994) et chez

le cochon d’inde (Syka et aL, 2000). À cet effet, Rose et al. (1963) ont

suggéré suite à des observations chez le chat que la courbe de réponse à

l’intensité sonore de type non-monotone (plus commune dans le noyau

central du Cl que dans n’importe quelle autre subdivision du Cl) était

présente la plupart du temps lorsque la fréquence caractéristique d’un

neurone était très basse (0,8-2,6 kHz). Par contre, la courbe de réponse à

l’intensité sonore de type monotone est plus courante pour des fréquences

caractéristiques plus élevées, Il est donc important de se rappeler qu’ici la

plupart des neurones observés dans le noyau central du Cl ont des

fréquences optimales autour de 7-8 kHz et très rarement sous 4 kHz ou au-



109

dessus de 16 kHz ce qui est conforme à la probabilité de représentation

tonotopique dans le noyau central du Cl du rat et à la portion la plus sensible

de l’audiogramme du rat albinos (Huang et Fex, 1986; Kelly et Masterson,

1977). Nos résultats montrent significativement que l’induction d’une cécité

complète chez le rat naissant ne change pas les caractéristiques

physiologiques des neurones du noyau central du Cl en ce qui à trait aux

réponses aux sons purs et aux bruits à large spectre.

2. Réponses électrophysiologiques aux sons complexes tels les

vocalisations de la famille des muridés

Chez le marmoset et chez le cochon d’inde, il a été démontré que la

majorité des neurones du cortex auditif primaire et du Cl répondent aux

vocalisations spécifiques à l’espèce avec une préférence très marquée pour

les vocalisations naturelles plutôt que pour les vocalisations inversées;

même si les vocalisations inversées ont les mêmes fréquences que les

vocalisations naturelles (Wang et al., 1995; Wang et Kadia, 2001; Suta et al.,

2003). L’intégration neuronale qui a lieu dans le Cl semble être due à un

mécanisme de plasticité menant à l’apprentissage spectrotemporel, propre à

chaque espèce, durant le développement ainsi que tout au cours de la vie de

l’animal (Wang et Kadia, 2001).

Il est également intéressant de noter que les rats Long Evans adultes

entraînés sont capables de distinguer entre de nouvelles phrases
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synthétiques des langues hollandaises et japonaises lorsque présentées

dans le sens naturel (Toto et aI., 2003, 2005). Les langues hollandaises et

japonaises sont deux langues qui diffèrent énormément dans leur rythme

(Toro et aI., 2005, 2003). Cependant, lorsque les phrases synthétiques sont

présentées de manière inversées temporellement les rats sont incapables de

distinguer entre les langues hollandaises et japonaises puisque l’information

rythmique est alors perdue (Toto et aI., 2003, 2005). Toro et aI. (2003, 2005)

expliquent que les rats peuvent utiliser leurs habiletés perceptuelles pour

pouvoir discriminer entre les deux langues à travers les régularités générales

du patron (comme le rythme et l’intonation) d’une langue qui semblent avoir

évoluées de manière similaire à travers les différentes espèces de

mammifères jusqu’à l’actuelle et très complexe communication humaine.

Effectivement, cette capacité de reconnaître la différence entre le rythme de

deux langues différentes a aussi été démontrée chez le singe tamarin et

l’humain nouveau-né qui sont capables de différencier entre des phrases des

langues hollandaises et japonaises lorsque présentées dans le sens naturel

mais pas lorsqu’inversées temporellement (Ramus et aI., 2000). Par ailleurs,

les rats Long Evans adultes ont aussi été exposés durant l’entraînement à

des phrases exprimées par divers locuteurs des langues hollandaises ou

japonaises (Toto et aI., 2005). Cependant, lors des sessions d’évaluation les

locuteurs étaient différents de ceux des sessions d’entraînement et les rats

ont été incapables de distinguer entre les phrases des langues hollandaises

et japonaises. Or, lorsque le locuteur dans chaque langue est le même

durant les sessions d’entraînement et les sessions d’évaluation, les rats Long
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Evans aduftes sont capables de distinguer entre les langues hollandaises et

japonaises. Toro et aI. (2005) expliquent qu’une même langue est exprimée

de manière différente d’un locuteur à l’autre. Ainsi, chez le rat, cette variation

de locution rend plus hardue la tâche de discrimination entre les deux

langues que lorsqu’il s’agit d’un seul locuteur qui présente un rythme

constant dans sa manière d’exprimer une langue (Toro et aI., 2005). D’autre

part, la variation d’un locuteur à l’autre empêche aussi la discrimination entre

les langues hollandaises et japonaises chez l’humain nouveau-né mais pas

chez le singe tamarin qui base sa différenciation entre ces deux langues

principalement sur les sons (la phonétique) et non sur les éléments

rythmiques comme la durée et les intervalles (la prosodie) entre les sons

(Ramus et al., 2000).

Maintenant, de façon similaire aux observations précédentes les résultats

obtenus, ici, chez les rats normaux et chez les rats énucléés montrent qu’une

grande partie des neurones du noyau central du Cl préfèrent clairement les

vocalisations naturelles aux vocalisations inversées. L’encodage temporel

ordonné des fréquences des vocalisations de rats est mis en évidence pat

cette préférence aux vocalisations naturelles plutôt qu’aux vocalisations

inversées qui ont les mêmes fréquences mais dans l’ordre inverse, Il est

donc question d’une reconnaissance du rythme et des fréquences

intrinsèques des vocalisations propres à chaque espèce. De plus, les

résultats mettent aussi en lumière pour la première fois que cette préférence

particulière des neurones du noyau central du Cl n’est pas seulement
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présente chez les rats normaux mais aussi chez les rats énucléés à la

naissance.

Cependant, bïen que les distributions moyennes des indices de sélectivité

pour les vocalisations naturelles et inversées n’indiquent aucune différence

significative entre les neurones du noyau central du CI des deux groupes de

rats cela ne tient pas compte des indices de sélectivité individuels des

vocalisations. Ainsi, parmi toutes les vocalisations testées (voir Fig. 5 à 16;

Annexe 2) les deux seules vocalisations naturelles (L11NAT et L12NAT) de

longue durée (1000 ms) ont davantage été préférées par les neurones du

noyau central du Cl des rats normaux plutôt que par ceux des rats énucléés.

En effet, entre les neurones du noyau central du Cl des deux groupes de

rats, les distributions des indices de selectivité pour les vocalisations

naturelles LI2NAT et LIINAT et inversées LJ2INV et LI1INV (voir Fig. 17 et

Fig. 18; Annexe 3) sont significativement différentes (test X2, P0,022 et

P=0,004 respectivement). Ainsi, les neurones du noyau central du Cl des

rats normaux préfèrent davantage les vocalisations naturelles LI I NAT et

L12NAT que les neurones du noyau central du Cl des rats énucléés.

Contrairement aux vocalisations de longue durée (1000 ms), les

vocalisations naturelles S3NAT, S4NAT et S8NAT de courtes durée (200 ms)

ont été préférées de manière similaire par les deux groupes de rats.

Effectivement, entre les neurones du noyau central du Cl des rats normaux

et ceux des rats énucléés, les distributions des indices de selectivité (voir

Fig. 19 à 21; Annexe 3) ne diffèrent pas significativement pour les
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vocalisations naturelles et inversées: S3NAT et S3INV (test X2, P0,27),

S4NAT et S4INV (test X2, P=0,35) ainsi que S8NAT et S8INV (test X2,

P=0,12). Néanmoins, entre les neurones du noyau central du Cl des deux

groupes de rats, les distributions des indices de selectivité (voir Fig. 22;

Annexe 3) sont significativement différentes (test X2, P=0,043) en ce qui

concerne la vocalisation naturelle S6NAT de courte durée. La vocalisation

naturelle S6NAT est donc la seule vocalisation de courte durée qui a

davantage été préférée par les neurones du noyau central du Cl des rats

normaux plutôt que par ceux des rats énucléés. Par contre, cette préférence

est très légère quand on la compare aux préférences plus marquées pour les

vocalisations naturelles de plus longues durée par les neurones du noyau

central du Cl des rats normaux. Ceci est conforme à l’observation de

neurones du Cl sélectifs à la durée des stimuli acoustiques complexes chez

les mammifères (Fuzessery et Hall, 1999; Brand et al., 2000).

Aitkin et al. (1994) rapportent, comme nous, que la majorité des neurones

du noyau central du Cl chez le chat ont des réponses de type tonique aux

vocalisations. Suta et al. (2003) ont quant à eux rapporté chez le cochon

d’inde, que l’efficacité d’une vocalisation pour susciter une réponse cellulaire

dans le Cl ne dépend pas du patron de décharge neuronale au son pur mais

dépend plutôt de la relation entre le spectre des fréquences du stimulus et le

type de réponse (excitateur ou inhibiteur) cellulaire à la fréquence

caractéristique. En effet, chez les rats normaux et les rats énucléés, la

fréquence dominante des vocalisations présentées varie entre 1-10 kHz ce
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qui correspond à la partie la plus sensible de l’audiogramme du rat (Kelly et

Masterson, 1977) et aux fréquences optimales les plus souvent observées,

ici, pour les neurones du noyau central du Cl. De plus, Suta et ai (2003)

remarquent qu’en stimulant avec des fréquences près de la fréquence

caractéristique d’un neurone il est possible de générer des réponses

cellulaires à des sons complexes qui ne contiennent pas la fréquence

caractéristique du neurone. Chez les rats normaux et chez les rats énucléés

ceci permet d’expliquer pourquoi, malgré leurs différentes fréquences

optimales, tous les neurones du noyau central du Cl ont répondu à toutes les

vocalisations naturelles et inversées. Cela témoigne d’une très faible

sélectivité pour une vocalisation particulière au sein d’autres vocalisations.

Cependant, Aitkin et ai (1994) rapportent que chez le chat, tout comme nous

avons observé ici avec la fréquence optimale, la plupart des neurones du Cl

répondent davantage aux vocalisations dont le spectre comprend la

fréquence caractéristique du neurone même si la plupart des neurones

répondent à tous les stimuli qu’ils soient simples (bruits et sons purs) ou

complexes (vocalisations spécifiques à l’espèce) avec une préférence pour

les vocalisations plutôt que pour le bruit dans la moitié des cas. D’autre part,

de façon générale chez les rats normaux et chez les rats énucléés les

fréquences optimales observées ont des courbes de syntonisation aux

fréquences dont la bande passante est relativement large. Ainsi, les

neurones répondent à presque tous les sons purs présentés ce qui peut

faciliter la réponse cellulaire à des vocalisations qui ne comprendraient pas la

fréquence optimale spécifique au neurone. D’autre part, Suta et aI. (2003)
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souhgnent qu’il existe une relation entre le patron spectrotemporel de

l’énergie d’un stimulus et la réponse cellulaire ainsi qu’une corrélation entre

l’amplitude des pics de la réponse et l’amplitude de l’enveloppe sonore des

vocalisations. Malheureusement, nous n’avons pas évalué ces paramètres

mais il serait intéressant de le faire ultérieurement pour des fins

comparatives.

Les résultats de Niemeyer et Starlinger (1981) montrent que les sujets

humains aveugles discriminent plus facilement, que des sujets pourvus d’une

vision normale, un discours dans un environnement bruyant. Même si les

neurones du Cl des rats normaux préfèrent plus les vocalisations naturelles

de longue durée que les neurones des rats énucléés, nos résultats montrent

que les neurones du Cl des deux groupes de rats préfèrent les vocalisations

naturelles plutôt que les inversées. Nos résultats ne montrent donc pas que

la cécité soit un avantage ou un désavantage par rapport au processus

d’intégration et d’analyse des sons complexes tels que les vocalisations de la

famille des muridés au niveau des neurones du noyau central du Cl. De plus,

il faut considérer que l’absence d’une innervation rétinienne normale des

centres normalement visuels empêche le développement d’une carte auditive

de l’espace visuel dans le collicule supérieur (Druga et Syka, 1984). Le

collicule supérieur innerve le Cl (Coleman et Clerici, 1987) alors que le

brachium du Cl innerve le collicule supérieur (Van Buskirk, 1983; Kudo et al.,

1984; Wallace et Fredens, 1989; King et al., 1998; Nodal et al., 2005). Or,

chez les rats adultes énucléés à la naissance (P2-P3) nos résultats montrent
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que les réponses cellulaires du Cl aux sons simples et complexes ne sont

pas affectées par l’absence d’une carte auditive de l’espace visuel. De plus,

chez les rats énucléés l’absence d’une innervation rétinienne normale ne

semble pas affecter les projections directes et indirectes du Cl vers les

centres du contrôle moteur des vocalisations (Grofova et aI., 1978; Jurgens

and Praft, 1979; Jurgens, 1983; Rubsamen and Schweizer, 1986; Herrera et

aI., 1988). Effectivement, l’énucléation des rats à la naissance empêche

l’établissement d’une calibration de l’espace audio-visuel mais cela n’affecte

en rien la réponse des neurones du Cl aux vocalisations.

Par ailleurs, les projections descendantes de la voie auditive cortico

tectale (Syka et Popelar, 1984; Saldana et al., 1996; Nwabueze-Ogbo et al.,

2002) modulent les réponses cellulaires du Cl (Yang et al., 1992; Le Beau et

al., 1996; Palombi et Caspary, 1996; Saldana et aI., 1996; Nwabueze-Ogbo

et al., 2002). De plus, en l’absence d’une innervation rétinienne normale la

modalité auditive envahit et active les centres normalement visuels (Bronchti

et al., 1989; Doron et Wollberg, 1994; Kudo et al., 1997; Yaka et al., 1999;

Bronchti et aI., 2002; lzraeli et aI., 2002; Kahn et Krubitzer, 2002). Ainsi, en

l’absence de vision le cortex auditif temporal chez l’humain subit une

expansion de son aire tonotopique (Elbert et al., 2002). Il est possible que

suite à l’énucléation des rats après la naissance (P2-P3) une expansion de

l’aire auditive aurait favorisé, par la voie auditive cortico-tectale, un contrôle

inhibiteur des réponses du Cl aux vocalisations ainsi qu’aux sons purs. Or,

les résultats actuels des deux groupes de rats infirment cette hypothèse
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puisqu’il n’y a aucune différence significative en ce qui concerne la sélectivité

des réponses du Cl aux vocalisations ni aux sons purs.

3. Fonction des vocalisations dans la communication et la survie des

espèces

Nos résultats démontrent que les neurones du noyau central du Cl

chez les rats normaux et énucléés préfèrent les vocalisations naturelles

plutôt que leurs formes inversées respectives. Cela met en valeur que les

vocalisations naturelles du rat possèdent un rythme et un ordre temporel du

spectre de fréquences spécifiques à l’espèce ce que les vocalisations sous la

forme inversée ne possèdent pas. Ces caractéristiques spécifiques sont

apprises au cours du développement de l’animal et jouent un rôle important

dans la communication sociale et la survie de cet animal dans un

environnement naturel.

Les phoques à fourure (Arctocephalus tropicalis) sont des

mammifères qui vivent en colonies (Charrier et al., 2001). Durant les dix

premiers mois de vie du petit, il est capital pour lui et pour sa mère de

pouvoir communiquer pour se reconnaître mutuellement au milieu des

centaines d’autres membres d’une colonie. Pour ce faire, le petit apprend à

reconnaître les vocalisations de sa mère aussi rapidement qu’il le peut

(Charrier et al., 2001). En fait, le petit reconnaît les vocalisations de sa mère

par la structure harmonique du spectre de fréquences de la première partie
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de celles-ci. Dans plus de la moitié des cas, le petit ne reconnaît pas l’appel

de sa mère lorsqu’il est inversé temporellement puisque la modulation en

fréquence du début de l’appel est modifiée (Charrier et al., 2003b). Lorsque

le petit est capable de reconnaître les vocalisations de sa mère (P2-P5), pour

la première fois depuis la mise bas la mère part chasser en mer quelques

semaines (Charrier et al., 2001). Lors de son retour sur le rivage son petit la

reconnaît grâce à ses vocalisations et il vocalise à son tour pour qu’elle le

reconnaisse aussi le plus rapidement possible entre tous les autres petits de

la colonie (Charrier et al., 2001, 2003a). Les vocalisations sont donc à la

base de la survie des petits phoques qui vivent en colonie puisque chaque

mère ne nourrit que son petit (Charrier et al., 2001, 2003b). D’autre part, pour

affirer sa mère, le petit phoque émet plusieurs fois des vocalisations

composées d’une fréquence fondamentale (en moyenne autour de 607,6 Hz)

accompagnée de plusieurs harmoniques (Charrier et aI., 2002, 2003a;

Mathevon et aI., 2004). Cependant, dans un environnement bruyant comme

celui d’une colonie de plusieurs centaines d’individus les harmoniques plus

hautes véhiculent des informations redondantes qui sont masquées par le

niveau de bruit ambiant (Charrier et aI., 2002). Ainsi, pour assurer

efficacement une reconnaissance vocale par la mère seulement la fréquence

fondamentale et les deux premières harmoniques des vocalisations du petit

sont nécessaires (Charrier et aI., 2002; Mathevon et aI., 2004). La présence

des deux harmoniques permet une distribution de l’énergie du spectre de

fréquences et par conséquent facilite la reconnaissance vocale par la mère.

La mère ne reconnaît pas les vocalisations inversées temporellement. De



119

plus, la mère reconnaît aussi les vocalisations de son petit par la modulation

en fréquence mais non par la modulation en amplitude (Charrier et al., 2002;

Mathevon et aI., 2004) ni par la durée de celles-ci (Charrier et aI., 2002). En

fait, tout au cours du développement du petit les vocalisations évoluent

graduellement jusqu’à la fin du sevrage (Mathevon et aI., 2004) et donc tout

au cours de sa croissance sa signature vocale se modifie (Charrier et al.,

2003a). La mère, qui chasse en haute mer plusieurs semaines consécutives,

mémorise chacune des étapes vocales de ceffe évolution de manière à

retenir toutes les versions à très long-terme pour être capable de reconnaître

son petit lors de son retour sur la terre ferme (Charrier et al., 2003a;

Mathevon et aL, 2004).

Tout comme chez les phoques, les manchots sont des oiseaux marins

qui vivent en colonie et qui utilisent leurs vocalisations comme une signature

d’identification et de reconnaissance entre les individus de proche patenté

(Aubin et Jouventin, 2002; Aubin, 2004). En effet, chez le manchot royal

(Aptenodytes patagonicus) les colonies peuvent contenir plusieurs dizaines

ou centaines de miliets d’individus tous aussi semblales les uns que les

autres (Aubin et Jouventin, 1998, 2002). Contrairement à la plupart des

autres espèces de manchots (Searby et aL, 2004), le petit du manchot royal

n’est pas élevé dans un nid mais est plutôt en constant déplacement au sein

de la colonie (Aubin, 2004). Chez le manchot royal, les seuls indices sur

lesquels peuvent compter un petit ou ses parents pour se retrouver dans une

telle masse d’individus, qui rendent cet environnement très bruyant, c’est la
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signature vocale spécifique à chaque famille d’individus (Aubin, 2004). Après

quelques semaines le petit est laissé seul dans la colonie pendant que ses

parents chassent en haute mer pour subvenir à ses besoins nutritionnels

(Aubin et Jouventin, 1998). Lorsqu’un des deux parents revient vers la

colonie pour nourrir son petit ou pour retrouver son partenaire, il émet un

appel de reconnaissance vocale (Aubin et Jouventin, 1998). L’appel du

parent est composé d’une répétition de sons complexes pratiquement

similaires (appelés syllabes) séparés les uns des autres (Aubin et Jouventin,

1998; Aubin, 2004). Les syllabes émises autour de 95 dB SPL sont

constituées de deux fréquences fondamentales ainsi que de leurs

harmoniques respectives oscillant entre 500 et 2500 Hz (Aubin et Jouventin,

1998). Chez le machot royal, celle double modulation en fréquence est

possible grâce aux deux voix que génère le syrinx, l’organe du chant des

oiseaux. C’est un signal modulé en fréquence et en amplitude (Lengagne et

aI., 2001). Le partenaire ou le petit répond à cet appel et se déplace vers le

lieu d’où il provient pour rencontrer son parent (Aubin et Jouventin, 2002). Le

petit reconnaît la signature vocale grâce à la modulation des fréquences ainsi

qu’au rythme généré par la variation d’amplitude entre les deux voix à

l’intérieur d’une seule syllabe (Lengagne et aI., 2001). La double complexité

de l’appel permet une variation infinie des signatures vocales d’un individu à

l’autre chez le manchot royal (Lengagne et al., 2001) tout comme chez le

manchot empereur qui sont les seules espèces sans nid chez les manchots

(Aubin et aI., 2000). Néanmoins, ce système d’identification est insuffisant

pour une reconnaissance et une localisation de l’appel parental (Aubin et
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Jouventin, 2002) dans un environnement où le bruit ambiant oscille entre 100

et 6000 Hz à 74 dB SPL (Aubin et Jouventin, 1998). En effet, dans cet

environnement bruyant la reconnaissance et la localisation de la signature

vocale d’un parent nécessite que la syllabe, à large spectre et très modulée

en amplitude, soit répétée à au moins quatre reprises (Aubin et Jouventin,

2002). Cette répétition du signal d’appel du parent assure hors de tout doute

au petit qu’un de ses parents est présent à l’endroit d’où provient le signal

malgré le bruit continu que génère une colonie (Aubin et Jouventin, 2002) et

qui atténue la force et la distance de propagation du signal acoustique (Aubin

et Jouventin, 1998). L’appel peut être discriminé dans ce milieu bruyant et

très peuplé jusqu’à une distance de 16 m mais reconnu sans équivoque à

une distance de 11 m alors que seulement jusqu’à 9 m dans les zones de

regroupement massif pour se nourrir (Aubin et Jouventin, 1998; Aubin,

2004). Malgré ces contraintes masquantes les parents et leur petit sont

capables de se reconnaître vocalement ce qui est capital pour assurer la

survie de ce dernier (Aubin et Jouventin, 1998).

Chez le rat, les rejetons vocalisent lorsqu’ils sont exposés à un stress

comme la baisse de la température ambiante (Hashimoto et aI., 2001; Noirot,

1968; Okon, 1971; AIIm et Banks, 1972;). Normalement, quand la mère les

entend vocaliser elle adopte un comportement maternel (Hashimoto et al.,

2001), c’est-à-dire que la mère cherche ses petits, les récupère pour les

ramener au nid fraîchement accomodé, lèche leur région anogénitale et se

met en position pour les allaiter. Hashimoto et aI. (2001) ont démontré chez
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le rat que lorsque la mère entend les vocalisations ultrasoniques de ses

rejetons (P7) les niveaux de prolactine libérés dans le sang de celle-ci

augmentent. De plus, la mère rapporte au nid ses petits en détresse mais ne

les allaite pas. Dès que les petits cessent de vocaliser les niveaux sanguins

de prolactine reviennent à la normale (Hashimoto et aI., 2001). Hashimoto et

aI. (2001) concluent donc que seuls les niveaux de prolactine sanguins de la

mère et certains comportements maternels sont influencés par les

vocalisations des rejetons. D’autre part, les ratons émettent des vocalisations

ultrasoniques et/ou audibles, selon leur stade de développement, lorsque

manipulés par leur mère ou lorsque celle-ci entre accidentellement en

contact avec eux (lhnat et aI., 2001). Néanmoins, la mère réagit surtout aux

vocalisations à large spectre, audibles ou ultrasoniques, de ses petits. Ces

vocalisations à large spectre, de forte intensité et de longue durée, sont

associées à des contatcs accidentels ou à des manipulations peu délicates

de leur mère. Selon Ihnat et aI. (2001), ces vocalisations à large spectre des

rejetons servent à avertir la mère pour qu’elle cesse immédiatement le

contact ou le comportement qui les met mal à l’aise ou qui met en danger

leurs vies. En somme, les vocalisations émises par les ratons sont

essentielles à leur survie car ils modulent les soins prodigués par la mère. De

plus, D’Amato et aI. (2005) rapportent qu’une faible quantité de vocalisations

ultrasoniques émises par les rejetons est associée à une réponse maternelle

plus grande, c’est-à-dire que les petits vocalisent moins quand la mère prend

soin d’eux plus rapidement (D’Amato et aI., 2005).
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Chez les batraciens, les vocalisations sont largement étudiées étant

donné leur importance pour la reconnaissance d’un membre de la même

espèce pour la reproduction. En règle générale, les mâles rivalisent entre

eux vocalement puisque les vocalisations représentent une signature de leur

performance et garantissent une qualité génétique relative selon l’espèce

(Welch et aI., 1998). Les vocalisations sont le système de référence que les

femelles utilisent pour choisir le mâle dominant qui leur donnera la

descendance la plus adaptée à son environnement pour assurer la survie de

l’espèce. Chez la grenouille Hyla versicolor les femelles préfères les mâles

dont les vocalisations sont les plus longues possibles. En fait, plus les appels

d’un mâle sont longs plus le coût énergétique dépensé est élevé. Cela

semble témoigner d’une capacité de performance plus élevée chez ces

mâles que chez les mâles qui produisent des appels plus courts.

Effectivement, les mâles dont les vocalisations sont les plus longues ont une

descendance dont la survie et le développement est avantagée par rapport à

la descendance des mâles moins performants vocalement (Welch et al.,

1998).

Chez les mammifères et les oiseaux la survie d’un petit dépend donc

de la communication qu’il entretient avec sa mère ou ses parents. Pour

reconnaître les vocalisations d’un parent ou même d’une langue particulière

les principales caractéristiques nécessaires sont généralement la modulation

en fréquence et le rythme du signal acoustique. Par contre, chez les

batraciens la durée des vocalisations du mâle permet à la femelle de choisir
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avec quel mâle s’accoupler pour obtenir la descendance la mieux adaptée à

son milieu. Ainsi, les vocalisations sont capitales pour la survie de plusieurs

espèces.



V - CONCLUSION



126

Les résultats montrent qu’aucune différence significative n’a pu être

établie entre les réponses neuronales dans le noyau central du Cl des rats

normaux et énucléés en ce qui a trait à leurs propriétés discriminatoires des

sons simples (bruits à large spectre et sons purs). De plus, les résulats

indiquent clairement que les neurones dans le noyau central du Cl des rats

dotés d’une vision normale et ceux énucléés à la naissance répondent

majoritairement de manière sélective aux sons complexes comme les

vocalisations naturelles plutôt qu’à leur forme inversée. Cependant, les

neurones du CI des deux groupes de rats ne sont pas sélectifs à une

vocalisation particulière. Les résultats montrent donc que la cécité n’est ni un

avantage ni un désavantage par rapport au processus d’intégration et

d’analyse des sons complexes tels que les vocalisations de la famille des

muridés au niveau des neurones du noyau central du Cl. En effet, les

réponses des neurones du Cl chez les rats adultes énucléés à la naissance

sont comparables à celles retrouvées chez les rats normaux puisqu’elles ne

sont pas affectées par la réorganisation du système auditif au détriment du

système visuel lors du développement ontogénique très plastique. Par

contre, les vocalisations naturelles modulées temporellement ont été

préférées significativement par les neurones du noyau central du CI des rats

normaux que par ceux des rats énucléés. D’autre part, les vocalisations

naturelles non-modulées temporellement ont autant été préférées par les

neurones du Cl des deux groupes de rats.
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On sait que les sujets humains aveugles discriminent plus facilement,

que des sujets ayant une vision normale, un discours dans un environnement

bruyant (Niemeyer et Starlinger, 1981). On sait aussi que les animaux

coloniaux comme le phoque (Charrier et al., 2001, 2002, 2003a; Mathevon et

aI., 2004) et le manchot royal (Aubin et Jouventin, 1998, 2002; Lengagne et

al., 2001; Aubin, 2004) qui vivent dans un environnement bruyant et qui n’ont

aucun repère visuel sont d’excellents modèles animaux pour étudier la

reconnaissance spécifique des vocalisations des membres d’une famille.

Cependant, le rat est aussi un animal social qui communique et qui interagit

avec les membres de son espèce. Étant donné que les neurones du Cl du

rat normal et du rat énucléé sont sélectifs aux vocalisations naturelles ainsi

que sensibles à la modulation temporelle il serait donc intéressant d’étudier

chez cet animal l’effet de la cécité lors de la discrimination et la localisation

de sons complexes de différentes durées dans un contexte bruyant.
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Annexe f- Photographie des cerveaux de rats

Figure 4: Vue ventrale du cerveau d’un rat énucléé (A) et d’un rat normal (B).

Les nerfs optïques, le chiasma optique et les voies optiques sont absents du

cerveau du rat énucléé.
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Annexe 2— Oscillogramme et sonagrammes des vocalisations
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Figure 5: A) Oscillogramme de la vocalisation naturelle S3NAT de rat d’une

durée de 200 ms. B) Sonagramme de la vocalisation naturelle S3NAT de rat.
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Figure 6: A) Oscillogramme de la vocalisation inversée (en amplitude et en

temps) S3INV de rat d’une durée de 200 ms. B) Sonagramme de la

vocalisation inversée (en amplitude et en temps) S3INV de rat.
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Figure 7: A) Oscillogramme de la vocalisation naturelle S4NAT de rat d’une

-1
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durée de 200 ms. B) Sonagramme de la vocalisation naturelle S4NAT de rat.
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Figure 8: A) Oscillogramme de la vocalisation inversée (en amplitude et en

temps) S4INV de rat d’une durée de 200 ms. B) Sonagramme de la

vocalisation inversée (en amplitude et en temps) S4INV de rat.
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Figure 9: A) Oscillogramme de la vocalisation naturelle S6NAT de rat d’une

durée de 200 ms. B) Sonagramme de la vocalisation naturelle S6NAT de rat.
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Figure 10: A) Oscillogramme de la vocalisation inversée (en amplitude et en

temps) S6INV de rat d’une durée de 200 ms. B) Sonagramme de la

vocalisation inversée (en amplitude et en temps) S6INV de rat.
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Figure 11: A) Oscillogramme de la vocalisation naturelle S8NAT de rat d’une

durée de 200 ms. B) Sonagramme de la vocalisation naturelle S8NAT de rat.
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Figure 12: A) Oscillogramme de la vocalisation inversée (en amplitude et en

temps) S8INV de rat d’une durée de 200 ms. B) Sonagramme de la

vocalisation inversée (en amplitude et en temps) S8INV de rat.
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Figure 13: A) Oscillogramme de la vocalisation naturelle L11NAT de rat

d’une durée de 1000 ms. B) Sonagramme de la vocalisation naturelle

L11NATUe rat.
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Figure 14: A) Oscillogramme de la vocalisation inversée (en amplitude et en

temps) L1IINV de rat d’une durée de 1000 ms. B) Sonagramme de la

vocalisation inversée (en amplitude et en temps) Lii INV de rat.
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Figure 15: A) Oscillogramme de la vocalisation naturelle L12NAT de rat

d’une durée de 1000 ms. B) Sonagramme de la vocalisation naturelle

L12NAT de rat.
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Figure 16: A) Oscillogramme de la vocalisation inversée (en amplitude et en

temps) L12INV de rat d’une durée de 1000 ms. B) Sonagramme de la

vocalisation inversée (en amplitude et en temps) L12INV de rat.
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Annexe 3 — Indices de sélectivité indivïduels des vocalisations

30

25

20

15

10

5

o

Figure 17: Distribution de l’indice de sélectivité moyen des neurones du

noyau central du Cl chez les rats adultes normaux (blanc) et les rats adultes

énucléés (noir) à la naissance pour la vocalisation naturelle L12NAT et sa

vocalisation inversée respective. Les distributions sont significativement

différentes (test X2, P=0,022) entre les neurones du Cl des deux groupes de
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Figure 18: Distribution de l’indice de sélectivité moyen des neurones du

noyau central du Cl chez les rats adultes normaux (blanc) et les rats adultes

énucléés (noir) à la naissance pour la vocalisation naturelle L11NAT et sa

vocalisation inversée respective. Les distributions sont significativement

différentes (test X2, P=0,004) entre les neurones du CI des deux groupes de

rats.
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Figure 19: Distribution de l’indice de sélectivité moyen des neurones du

noyau central du Cl chez les rats adultes normaux (blanc) et les rats adultes

énucléés (noir) à la naissance pour la vocalisation naturelle S3NAT et sa

vocalisation inversée respective. Les distributions ne sont pas

significativement différentes (test X2, P=0,27) entre les neurones du CI des

deux groupes de rats.
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Figure 20: Distribution de l’indice de sélectivité moyen des neurones du

noyau central du Cl chez les rats adultes normaux (blanc) et les rats adultes

énucléés (noir) à la naissance pour la vocalisation naturelle S4NAT et sa

vocalisation inversée respective. Les distributions ne sont pas

significativement différentes (test X2, P=0,35) entre les neurones du Cl des
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deux groupes de rats.
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Figure 21: Distribution de l’indice de sélectivité moyen des neurones du

noyau central du Cl chez les rats adultes normaux (blanc) et les rats adultes

énucléés (noir) à la naissance pour la vocalisation naturelle S8NAT et sa

vocalisation inversée respective. Les distributions ne sont pas

significativement différentes (test X2, P=0,12) entre les neurones du CI des

deux groupes de rats.
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Figure 22: Distribution de l’indice de sélectivité moyen des neurones du

noyau central du CI chez les rats adultes normaux (blanc) et les rats adultes

énucléés (noir) à la naissance pour la vocalisation naturelle S6NAT et sa

vocalisation inversée respective. Les distributions sont significativement

différentes (test X2, P=0,043) entre les neurones du Cl des deux groupes de
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rats.
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