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RŽsumŽ 

 

 Le syst•me auditif central dÕun sujet normo-entendant fusionne perceptivement 

les composantes spectrales des sons complexes harmoniques, bien que ces composantes 

soient initialement sŽparŽes par la cochlŽe. Cette fusion harmonique joue un r™le important 

dans lÕanalyse des sc•nes acoustiques multi-sources, situations dans lesquelles la g•ne 

auditive des patients atteints de surditŽ neurosensorielle est gŽnŽralement exacerbŽe. 

LÕobjectif de cette th•se Žtait dÕune part de clarifier les mŽcanismes de la fusion 

harmonique chez les auditeurs sains, et dÕautre part dÕŽtudier lÕimpact des surditŽs 

neurosensorielles sur la sensibilitŽ ˆ lÕharmonicitŽ.  

Une premi•re expŽrience, menŽe sur des auditeurs sains, a portŽ sur la 

reconnaissance auditive de l'octave harmonique, formŽe par des sons purs simultanŽs 

dont le rapport frŽquentiel est Žgal ˆ 2. L'expŽrience montre que le mŽcanisme 

permettant cette reconnaissance est insensible ˆ la direction d'un Žcart par rapport ˆ 

l'octave. Il appara”t par contre que, pour des sons purs prŽsentŽs consŽcutivement, l'octave 

ne reprŽsente plus une singularitŽ du point de vue de la discrimination perceptive.  

Une seconde expŽrience, incluant des sujets atteints de surditŽ neurosensorielle 

lŽg•re ˆ moyenne, montre que l'effet de ces surditŽs sur la sensibilitŽ absolue ˆ 

l'harmonicitŽ est tr•s variable d'un individu ˆ l'autre, et semble reflŽter avant tout le 

niveau d'altŽration de la discrimination frŽquentielle. Cependant, l'expŽrience fait 

appara”tre chez tous les sujets testŽs la conservation d'une sensibilitŽ relative ˆ 

l'harmonicitŽ : le seuil de dŽtection d'une inharmonicitŽ par rapport ˆ l'octave s'av•re 

toujours meilleur que le seuil de dŽtection d'une diffŽrence entre des rapports de 

frŽquences inharmoniques, m•me en prŽsence de pertes tonales moyennes supŽrieures ˆ 

45 dB entre 500 et 4000 Hz.  
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1 AVANT -PROPOS 

 

 

 Il existe une relation Žtroite et pourtant mŽconnue par les oto-rhino-

laryngologistes entre la psychoacoustique, science consacrŽe ˆ l'Žtude et ˆ la mesure de la 

perception auditive humaine, et l'activitŽ clinique dans le domaine de l'otologie et de 

l'audiologie. Un exemple concret de cette relation est reprŽsentŽ par l'audiomŽtrie 

subjective pratiquŽe au quotidien dans ces services, et qui reste dans la majoritŽ des cas 

le moyen le plus fiable d'Žvaluer cliniquement une surditŽ. L'audiomŽtrie subjective n'est 

autre qu'une mesure psychoacoustique du seuil auditif absolu d'un patient. D•s lors, 

cette discipline apparait comme le prolongement naturel de l'audiologie clinique vers la 

recherche fondamentale sur le syst•me auditif et sur les diffŽrentes consŽquences des 

surditŽs. 

 Ce travail mÕa permis de matŽrialiser un peu plus cette relation privilŽgiŽe qui 

peut exister entre un service universitaire dÕoto-rhino-laryngologie et un laboratoire de 

psychoacoustique. Il a ŽtŽ menŽ au sein de lÕŽquipe Ç Perception Auditive et 

DŽveloppement È dirigŽe par le Dr. Laurent Demany (Institut de Neurosciences 

Cognitives et IntŽgratives dÕAquitaine, UMR CNRS 5287). Ce laboratoire, situŽ sur le 

site du Centre Hospitalier Universitaire Bordeaux Pellegrin, fait partie du campus 

universitaire de Bordeaux Segalen. Cette proximitŽ gŽographique avec le service dÕoto-

rhino-laryngologie du Pr. Vincent Darrouzet, et lÕunitŽ dÕaudiologie du Pr. RenŽ 

Dauman, est un atout indiscutable pour les travaux sur les sujets sourds. 

 Notre thŽmatique de recherche dŽcoule de l'une des plaintes les plus 

frŽquemment rapportŽes par les patients atteints de surditŽ neurosensorielle : la g•ne 

auditive dans Ç le bruit È, plus prŽcisŽment dans un environnement acoustique 
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comportant plusieurs sources sonores actives simultanŽment. Bien souvent, ces troubles 

de lÕintelligibilitŽ de la parole qui se manifestent dans des situations de la vie quotidienne 

telles quÕune rŽunion ou un repas de famille, persistent Ðau moins partiellementÐ malgrŽ 

le port dÕaides auditives. Patient et praticien se retrouvent donc frŽquemment dŽmunis 

face ˆ cette g•ne socialement invalidante. Ces difficultŽs contrastent avec la remarquable 

facultŽ des sujets normo-entendants ̂ sŽparer sans effort des sources sonores 

concomitantes. Celle-ci repose notamment sur la capacitŽ du syst•me auditif ˆ Ç 

fusionner È perceptivement les diffŽrentes composantes frŽquentielles dÕune source 

sonore, et en particulier les composantes dont les frŽquences forment des rapports 

simples (dits harmoniques). Les travaux prŽsentŽs ci-apr•s avaient deux objectifs 

principaux. Premi•rement, nous avons cherchŽ ˆ prŽciser les connaissances sur ce 

mŽcanisme de fusion harmonique chez les sujets normo-entendants ; m•me si plusieurs 

hypoth•ses concernant le substrat neuronal de la fusion harmonique ont ŽtŽ proposŽes, 

cette question reste toujours largement dŽbattue. LÕŽtude psychoacoustique que nous 

avons rŽalisŽe a donnŽ lieu ˆ la publication dÕun article intŽgralement prŽsentŽ dans cette 

th•se, apr•s une synth•se des connaissances indispensables ˆ sa comprŽhension. Le 

deuxi•me objectif Žtait dÕŽvaluer les consŽquences des surditŽs neurosensorielles sur la 

fusion harmonique. Aucune Žtude nÕa ŽtŽ publiŽe ˆ ce jour sur cette question, et il est 

tr•s difficile de prŽjuger de lÕimpact des lŽsions cochlŽaires sur la sensibilitŽ ˆ 

lÕharmonicitŽ ˆ partir des connaissances actuelles. Les rŽsultats prŽliminaires de cette 

seconde Žtude, pour laquelle les inclusions sont toujours en cours, sont assez 

inattendus ; ils sont prŽsentŽs et discutŽs dans la derni•re partie de cette th•se. 
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2 PERCEPTION DE LA HAUTEUR ET FUSION 

HARMONIQUE  CHEZ LES SUJETS                    

NORMO -ENTENDANTS  

 

 

2.1 Perception de la hauteur des sons purs 
 

 Les mŽcanismes qui sous-tendent la perception de la hauteur sont lÕun des 

phŽnom•nes les plus ŽtudiŽs par la psychoacoustique et restent pourtant partiellement 

incompris. La hauteur est classiquement dŽfinie comme Ç lÕattribut de la sensation 

auditive gr‰ce auquel les sons peuvent •tre ordonnŽs sur une Žchelle sÕŽtendant des 

graves aux aigus È (ANSI, 1994). Certains auteurs prŽf•rent la caractŽriser sous un angle 

plus musical, comme Ç lÕaspect de la sensation auditive dont la variation dŽtermine une 

mŽlodie È (Plack, 2005; Burns & Viemeister, 1976). La hauteur dÕun son nÕest pas une 

propriŽtŽ physique directement mesurable mais elle correspond au corrŽlat perceptif de 

la frŽquence de rŽpŽtition de lÕonde sonore. Le cas le plus simple est celui des sons purs 

qui correspondent ˆ une onde sinuso•dale. La relation entre la hauteur per•ue ou tonie 

(propriŽtŽ subjective), exprimŽe en Mel, et la frŽquence des sons purs (propriŽtŽ 

objective) est monotone et suit une fonction logarithmique (Stevens, Volkmann, & 

Newman, 1937). Les sons de basse frŽquence sont per•us comme graves, les sons de 

haute frŽquence comme aigus. 

 Deux grands types de mod•les ont ŽtŽ Žtablis pour rendre compte des 

mŽcanismes utilisŽs par le syst•me auditif pour coder la hauteur dÕun son pur : les 

mod•les spatiaux et les mod•les temporels. Les mod•les spatiaux reposent sur la 

tonotopie cochlŽaire, selon laquelle la position du pic maximum dÕexcitation sur la 
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membrane basilaire dŽpend de la frŽquence de stimulation (les basses frŽquences 

stimulant lÕapex de la cochlŽe et les hautes frŽquences la base). Ainsi, chacun des 

neurones auditifs constituant le nerf cochlŽaire rŽpond prŽfŽrentiellement ˆ une 

frŽquence donnŽe (appelŽe frŽquence caractŽristique), qui est dŽterminŽe par sa position 

dÕorigine le long de la cochlŽe. Dans les mod•les spatiaux, on consid•re que la Ç hauteur 

per•ue correspond ˆ la position du maximum dÕexcitation È (Moore B. C., 2007), ce qui 

revient ˆ dire que le syst•me auditif dŽtecterait un pic dans le profil dÕexcitation 

neuronale dŽterminant la hauteur per•ue. Il est dŽmontrŽ que lÕorganisation 

tonotopique, et donc potentiellement le codage spatial de la hauteur des sons purs, se 

retrouve ˆ diffŽrents niveaux des voies auditives, depuis le nerf cochlŽaire jusquÕau 

cortex auditif (Humphries, Liebenthal, & Binder, 2010).  

Les mod•les temporels quant ˆ eux reposent sur le phŽnom•ne de verrouillage 

de phase (ou phase locking), cÕest-ˆ-dire la synchronisation entre les potentiels dÕaction 

dans le nerf auditif et les mouvements dÕoscillation de la membrane basilaire stimulŽe 

par une onde sonore. Les potentiels dÕactions ne se dŽclenchent pas obligatoirement ˆ 

chaque cycle dÕoscillation, mais ils se produisent approximativement toujours ˆ la m•me 

phase de lÕonde. En rŽponse ˆ un son pur de pŽriode T, la majoritŽ des intervalles entre 

potentiels dÕaction dans le nerf auditif aura une durŽe voisine de T ou de multiples 

entiers de T (Rose, Brugge, Anderson, & Hind, 1968). La limite supŽrieure du 

verrouillage de phase reste malheureusement inconnue chez lÕhomme, une mesure 

Žlectrophysiologique directe Žtant Žthiquement impossible. Les Žtudes disponibles sur 

les mammif•res indiquent que ce mŽcanisme se dŽgrade pour des frŽquences supŽrieures 

ˆ 4 ˆ 5 kHz (Palmer & Russell, 1986), m•me si des donnŽes plus rŽcentes sugg•rent quÕil 

pourrait persister au moins partiellement jusquÕˆ 10 kHz (Heinz, Colburn, & Carney, 

2001). La limite neurophysiologique de 4 ˆ 5 kHz traditionnellement admise est ˆ 

rapprocher des donnŽes psychoacoustiques qui indiquent quÕune sŽquence de sons purs 
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de frŽquences supŽrieures ˆ 5 kHz nÕŽvoque pas clairement une mŽlodie (Attneave & 

Olson, 1971; Semal & Demany, 1990; Oxenham, Micheyl, Keebler, Loper, & Santurette, 

2011). Si les intervalles musicaux ne sont per•us correctement quÕen dessous de cette 

limite, il est nŽanmoins possible de dŽtecter des variations de hauteur sur toute la 

gamme des frŽquences audibles (Moore B. C., 2007). Les mod•les temporels peuvent 

difficilement rendre compte dÕune sensibilitŽ ˆ la hauteur pour des sons purs dont la 

frŽquence est supŽrieure ˆ 4 ˆ 5 kHz, contrairement aux mod•les spatiaux qui sont 

compatibles avec la perception de la hauteur sur lÕensemble du spectre auditif humain.  

NŽanmoins, de nombreuses donnŽes expŽrimentales vont ˆ lÕencontre des 

mod•les de type spatial, ou du moins indiquent que les informations temporelles jouent 

un r™le important dans la perception de la hauteur (Moore B. C., 2008). On observe 

chez un auditeur sain des variations dans la perception de la hauteur dÕun son pur (de 

frŽquence constante) en fonction du niveau dÕintensitŽ. Ces variations ont ŽtŽ mesurŽes 

expŽrimentalement de 1 ˆ 5% selon le domaine frŽquentiel considŽrŽ (Verschuure & van 

Meeteren, 1975). Le dŽcalage spatial des patterns dÕexcitation vers la base de la 

membrane basilaire lors dÕune augmentation du niveau dÕintensitŽ prŽvoirait une 

modification de lÕordre dÕune demi-octave, donc bien supŽrieure aux donnŽes 

psychoacoustiques. Le mod•le spatial tel que nous lÕavons prŽsentŽ ne peut pas rendre 

compte des ces observations. De m•me, un mod•le spatial tel que celui proposŽ par 

Zwicker (1970) ne permet pas dÕexpliquer les variations du seuil de discrimination de 

frŽquences, cÕest-ˆ-dire la plus petite variation de frŽquence dŽtectable  (souvent notŽe 

DLF pour difference limen for frequency) en fonction du domaine de frŽquence considŽrŽ. 

Dans un mod•le de type spatial, deux frŽquences proches sont diffŽrenciŽes sur la base 

dÕune comparaison de la position de leur pattern dÕexcitation respectif (Figure 1).  
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Figure 1. Les patterns dÕexcitation  de deux sons purs de frŽquences respectives 1000 Hz (trait plein) et 
1010 Hz (trait pointillŽ) sont reprŽsentŽs. Pour dŽtecter une diffŽrence de frŽquence de !F Hz, le syst•me 
auditif doit •tre capable de dŽtecter une diffŽrence dÕamplitude entre les patterns de !L dB en un point 
donnŽ de la membrane basilaire. Compte tenu de lÕasymŽtrie des pentes des patterns dÕexcitation, la 
variation dÕamplitude est plus facilement dŽtectable sur le versant correspondant aux plus basses 
frŽquences. En considŽrant comme Zwicker que la valeur minimale dŽtectable de !L est voisine de 1 dB, 
la valeur de !F correspondante (pour deux frŽquences proches de 1000 Hz) serait de lÕordre de 7 Hz, ce 
qui est bien supŽrieur aux donnŽes psychoacoustiques (entre 1 et 2 Hz). DÕapr•s Moore (2007).  
 
 

Le syst•me auditif doit dŽtecter une diffŽrence dÕamplitude suffisante entre les 

deux patterns en un point donnŽ de la membrane basilaire (de lÕordre de 1 dB selon 

Zwicker) pour discriminer les deux frŽquences. Pour les basses frŽquences (infŽrieures ˆ 

2 kHz), les performances de discrimination de frŽquences mesurŽes expŽrimentalement 

qui sont de lÕordre de 0.2 ˆ 0.4% de la frŽquence centrale concernŽe (Sek & Moore, 

1995), sont deux ˆ trois fois plus ŽlevŽes que ne le prŽdit ce mod•le. Autrement dit, un 

mod•le de type spatial a du mal ˆ rendre compte de la prŽcision extr•me du codage de la 

hauteur dans les basses frŽquences. Les DLFs augmentent de mani•re monotone avec la 

frŽquence, et cette augmentation est plus marquŽe ˆ partir de 4 ˆ 6 kHz (Micheyl, Xiao, 

& Oxenham, 2012; Sek & Moore, 1995). Cela sugg•re que le codage de la hauteur des 

sons purs est dŽgradŽ et imprŽcis pour les hautes frŽquences (ˆ partir de 4 kHz), m•me 

si des diffŽrences de hauteurs sont toujours dŽtectables.  

Les deux types dÕinformations, spatiales et temporelles, sont prŽsentes dans le 

nerf auditif (cf. section 2.2.5) ; le probl•me qui reste incompl•tement rŽsolu est de savoir 
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dans quelle mesure ces informations sont utilisŽes par le syst•me auditif central pour le 

codage de la hauteur. Un mod•le de type temporel rendrait compte des bonnes 

performances dans les basses frŽquences par un codage prŽcis de la hauteur jusquÕaux 

limites traditionnellement admises du verrouillage de phase (4 ˆ 5 kHz). Pour les 

frŽquences supŽrieures, lÕinformation temporelle nÕŽtant vraisemblablement plus 

disponible, un mod•le de type spatial expliquerait la conservation dÕune sensibilitŽ ˆ la 

hauteur, m•me si celle-ci devient  moins prŽcise. Ainsi le type de t‰che utilisŽe ou le 

domaine frŽquentiel concernŽ aboutissent ˆ considŽrer ces deux mod•les non pas 

comme concurrentiels, mais au contraire complŽmentaires pour expliquer les 

mŽcanismes de perception de la hauteur des sons purs. Sur la plan physique, il y a un 

lien direct entre la forme de lÕonde sonore (sa structure temporelle) et le spectre (sur 

lequel reposent les mod•les spatiaux) : ces deux reprŽsentations sont liŽes par les lois 

mathŽmatiques de la transformŽe de Fourier. Comme le note Yost (2009), la difficultŽ ˆ 

distinguer les aspects spatiaux et temporels dans les mŽcanismes de perception de la 

hauteur est probablement le reflet de cette intrication entre les deux concepts. 

 

2.2 Perception de la hauteur des sons complexes et fusion 
harmonique 
 

 Les sons purs sont tr•s utiles dans la recherche psychoacoustique car ils sont 

simples et permettent dÕŽtudier des propriŽtŽs fondamentales de lÕaudition. En revanche 

ils sont quasiment inexistants dans notre environnement sonore naturel. La plupart des 

sons produits par les animaux, les instruments de musique ou la voix humaine (et 

notamment les voyelles) sont de type complexes pŽriodiques. Les sons complexes 

pŽriodiques correspondent ˆ une onde qui nÕest pas une simple sinuso•de, mais qui 

prŽsente tout de m•me une frŽquence de rŽpŽtition, dite frŽquence fondamentale. Un 

son complexe pŽriodique peut •tre construit selon le principe mathŽmatique dÕune 
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Figure 2. ReprŽsentation de lÕonde sonore (partie gauche de la figure) et du spectre (partie droite) de trois 
sons A, B et C. (A) Son pur de frŽquence 100 Hz. Le spectre montre une unique composante 
frŽquentielle Žgale ˆ 100 Hz. (B) Son complexe pŽriodique comprenant trois composantes frŽquentielles : 
100, 200 et 300 Hz. La hauteur per•ue pour ce type de son harmonique est celle de la frŽquence 
fondamentale (100 Hz), qui correspond ˆ la frŽquence de rŽpŽtition de lÕonde complexe. Les sons A et B 
ont donc la m•me hauteur, m•me si les spectres sont tr•s diffŽrents. (C) Son complexe comprenant trois 
composantes frŽquentielles : 100, 210 et 320 Hz. Ce type de son est per•u comme inharmonique par le 
syst•me auditif, les composantes spectrales de rangs 2 et 3 nÕŽtant pas ˆ leur place Ç correcte È (indiquŽe 
par la ligne pointillŽe grise). Un auditeur per•oit gŽnŽralement dans ce cas une sensation dissonante de 
plusieurs sons simultanŽs de hauteurs diffŽrentes.  
 
 
 

transformŽe de Fourier par sommation de plusieurs sons purs sinuso•daux, appelŽs  

harmoniques. Ces harmoniques ont une frŽquence Žgale ˆ la  frŽquence fondamentale 

(premi•re harmonique, de frŽquence f0) ou ˆ des multiples entiers de la frŽquence 

fondamentale (2*f0, 3*f0, etc.). Par exemple, un son complexe comprenant les 

composantes frŽquentielles 100, 200, et 300 Hz respecte cette dŽfinition, il est dit 

harmonique (Figure 2). Si les composantes dÕun son complexe ne sont pas des multiples 

entiers de f0, le son complexe nÕest pas pŽriodique ; il est dit inharmonique.  
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Il faut cependant nuancer cette dŽfinition formelle qui nÕest pas perceptivement 

valable pour des f0s tr•s faibles et/ou pour des sŽries harmoniques tr•s incompl•tes. Par 

exemple, un son contenant les composantes 200, 310, et 320 Hz (Figure 2C) est per•u 

comme inharmonique, car on peut grossi•rement considŽrer que le syst•me auditif 

dŽtecte que les composantes de rangs 2 et 3 ne sont pas des multiples entiers de 100 Hz. 

Cependant, on pourrait concevoir la sŽrie 100, 210 et 320 Hz comme les composantes 

de rangs 10, 21 et 32 dÕune f0 de 10 Hz. Cette sŽrie resterait harmonique selon la 

dŽfinition donnŽe ci-dessus. Mais dans ce cas, dÕune part la f0 (10 Hz) est en dehors du 

champ auditif humain, et dÕautre part le nombre dÕharmoniques manquantes est tr•s 

ŽlevŽ. 

Les diffŽrentes composantes frŽquentielles dÕun son complexe constituent son 

spectre. DÕune mani•re gŽnŽrale, la hauteur dÕun son complexe pŽriodique correspond  ̂

la frŽquence de rŽpŽtition de lÕonde sonore (f0). Un son complexe harmonique de 

frŽquence fondamentale f0 a une hauteur proche dÕun son pur de frŽquence f0, bien que 

leurs spectres soient tr•s diffŽrents (Figure 2A, B). LÕamplitude relative des diffŽrentes 

harmoniques du son complexe dŽtermine le timbre. 

  

2.2.1 Traitement dÕun son complexe par la cochlŽe 
 

Pour comprendre comment la hauteur des sons complexes peut •tre dŽterminŽe, 

il est primordial de reprŽsenter les premi•res Žtapes de leur traitement par le syst•me 

auditif pŽriphŽrique. Prenons lÕexemple dÕun son complexe de f0 Žgale ˆ 440 Hz et 

comprenant les 18 premi•res harmoniques. Son spectre contient les composantes 

frŽquentielles suivantes : 440 Hz, 880 Hz, 1320 Hz, É, 7480 Hz, 7920 Hz. Ce son 

complexe constitue le signal dÕentrŽe pour le syst•me auditif pŽriphŽrique. On peut le 

reprŽsenter de deux fa•ons : (1) Comme une variation de pression au cours du temps, ce 

qui Žquivaut ˆ une reprŽsentation temporelle de lÕonde sonore et met en Žvidence la 
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pŽriode Žgale ˆ 1/f0 soit environ 2.3 ms (Figure 3A). (2) Par lÕensemble de ses 

composantes frŽquentielles, ce qui Žquivaut ˆ une reprŽsentation spectrale indiquant le 

niveau dÕŽnergie en fonction de la zone frŽquentielle considŽrŽe (Figure 3B). Cette 

derni•re reprŽsentation est particuli•rement adaptŽe au syst•me auditif pŽriphŽrique 

dont lÕune des propriŽtŽs majeures est la sŽlectivitŽ frŽquentielle, cÕest-ˆ-dire la capacitŽ ˆ 

sŽparer les diffŽrentes composantes spectrales dÕun son complexe. La sŽlectivitŽ 

frŽquentielle repose sur lÕorganisation tonotopique de la cochlŽe qui permet une 

reprŽsentation spatiale des diffŽrentes harmoniques, chacune entrainant la vibration 

dÕune zone spŽcifique de la membrane basilaire. Ce syst•me passif de vibration est 

complŽtŽ par un mŽcanisme actif dŽpendant des cellules ciliŽes externes qui amŽliore 

considŽrablement la sŽlectivitŽ frŽquentielle (Liberman, Dodds, & Learson, 1986). La 

cochlŽe peut •tre assimilŽe ˆ une juxtaposition de filtres passe-bande, dont la largeur 

absolue (en Hz) augmente avec la frŽquence centrale (Figure 3C). Ainsi les harmoniques 

de faible rang sont dites rŽsolues, cÕest-ˆ-dire individualisŽes par le syst•me auditif, 

puisque deux harmoniques successives seront traitŽes par deux filtres diffŽrents. Au 

contraire, les harmoniques de rang ŽlevŽ (c'est-ˆ-dire approximativement au-delˆ de la 

8•me harmonique) sont non rŽsolues car plusieurs harmoniques successives sont traitŽes 

par un unique filtre (Moore B. C., 2007). On peut analyser le signal obtenu ˆ la sortie des 

filtres sous la forme dÕun pattern dÕexcitation (Figure 3D). Il  correspond ˆ une 

reprŽsentation du niveau dÕexcitation mŽcanique ou neuronale en fonction de la position 

Ðet donc de la frŽquence caractŽristiqueÐ sur la membrane basilaire. Les harmoniques 

rŽsolues apparaissent nettement individualisŽes sous la forme de pics saillants, 

contrairement aux harmoniques non rŽsolues. Le caract•re rŽsolu ou non rŽsolu des 

harmoniques a une consŽquence directe sur la forme de lÕonde qui stimule la membrane 

basilaire dans la zone considŽrŽe.  
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Figure 3. ReprŽsentations dÕun son complexe harmonique (de f0 Žgale ˆ 440 Hz et composŽ des 18 
premi•res harmoniques) et de son traitement par le syst•me auditif pŽriphŽrique. (A) ReprŽsentation 
temporelle de lÕonde sonore, faisant appara”tre la pŽriode fondamentale de 2.3 ms (rŽciproque de 440 Hz). 
(B) ReprŽsentation spectrale du stimulus faisant appara”tre les 18 harmoniques sÕŽchelonnant de 440 Hz ˆ 
7920 Hz. (C) Banque de filtres passe-bande illustrant le mŽcanisme de filtrage cochlŽaire. (D)  Pattern 
dÕexcitation exprimant le niveau moyen dÕexcitation en sortie des filtres auditifs en fonction de la 
frŽquence caractŽristique. Les harmoniques de faible rang sont rŽsolues car clairement identifiables par un 
pic saillant dans le pattern dÕexcitation ; au contraire les harmoniques de rang ŽlevŽes non rŽsolues ne sont 
plus individualisables. (E) ReprŽsentation de la vibration de la membrane basilaire en sortie de quatre 
filtres auditifs. Les deux courbes de gauche correspondent aux filtres centrŽs sur les harmoniques rŽsolues 
de rangs 1 et 4; la membrane basilaire est stimulŽe par une onde sinuso•dale. Les deux courbes de droite 
correspondent aux filtres centrŽs respectivement sur la 8•me et la 12•me harmonique, non rŽsolues. Dans ce 
cas, la membrane basilaire est stimulŽe par une onde complexe issue de la combinaison de plusieurs 
harmoniques successives interagissant dans un m•me filtre auditif. DÕapr•s Oxenham (2005). 
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La  Figure 3E  reprŽsente  la  vibration  de  la  membrane basilaire au cours du temps en 

quatre emplacements diffŽrents. Les deux courbes de gauche correspondent ˆ des 

harmoniques parfaitement rŽsolues (harmoniques de rangs 1 et 4 respectivement) ; on 

peut considŽrer dans ce cas que la portion de la membrane basilaire centrŽe sur la 

frŽquence caractŽristique 440 Hz pour lÕharmonique 1 (ou 1760 Hz pour lÕharmonique 

4), est stimulŽe par une onde sinuso•dale de cette frŽquence, les composantes adjacentes 

ne passant pas dans le m•me filtre. En revanche, quand les harmoniques ne sont pas 

rŽsolues comme dans les deux courbes de droite, la zone correspondante de la 

membrane basilaire est stimulŽe par une onde complexe qui rŽsulte de la sommation des 

diffŽrentes composantes frŽquentielles adjacentes passant dans le filtre. Ces 

composantes Žtant des multiples entiers de la frŽquence fondamentale, lÕonde complexe 

prŽsente une pŽriodicitŽ identique ˆ celle de la fondamentale ; cela se traduit par une 

fluctuation dÕamplitude de son enveloppe ˆ la frŽquence f0. 

 

2.2.2 Le concept de fusion harmonique 
 

Les premi•res Žtapes du traitement du signal par la cochlŽe aboutissent ˆ une 

dŽcomposition spectrale des sons complexes. Pourtant, un son harmonique est per•u 

par un auditeur sain comme une entitŽ cohŽrente dÕune seule hauteur tonale (f0), Žmise 

par une seule source (Bregman & Doehring, 1984), et non comme la juxtaposition de 

plusieurs sons purs. Le syst•me auditif semble avoir la capacitŽ dÕidentifier que des 

composantes frŽquentielles ont des relations harmoniques entre elles et de les fusionner 

pour former un son unique (Kalluri, Depireux, & Shamma, 2008). Ce concept est 

classiquement dŽnommŽ fusion harmonique. Ce mŽcanisme joue probablement un r™le tr•s 

important pour sŽgrŽguer les diffŽrentes sources sonores en milieu bruyant ou multi-

locuteurs (Carlyon & Gockel, 2008). Imaginons une situation simplifiŽe de conversation 

multi-locuteurs o•, ˆ un instant donnŽ, deux voyelles (v1 et v2) sont Žmises 
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Figure 4. Les huit premi•res harmoniques de deux voyelles v1 (traits pleins) et v2 (traits pointillŽs) de f0 
respectivement Žgales ˆ 200 et 250 Hz sont reprŽsentŽes au centre et ˆ droite de la figure. Si les deux 
voyelles v1 et v2 sont Žmises simultanŽment par deux locuteurs distincts (ˆ gauche de la figure), leurs 
composantes spectrales se retrouvent dÕune certaine fa•on entrem•lŽes le long de la membrane basilaire 
de lÕauditeur. Un des indices utilisable par le syst•me auditif pour rŽattribuer correctement les 
composantes correspondant ˆ chacune des sources est lÕharmonicitŽ. En effet, dÕune mani•re gŽnŽrale, les 
composantes frŽquentielles issues dÕune m•me source sonore ont des relations harmoniques entre elles.  
 

simultanŽment par deux locuteurs distincts (Figure 4) ; chacune donnera au niveau de la 

cochlŽe de lÕauditeur son propre pattern dÕexcitation en rapport avec sa propre f0 et la 

sŽrie dÕharmoniques qui en dŽcoule.  

Les composantes spectrales des deux sources sonores seront reprŽsentŽes 

simultanŽment (Figure 4, ˆ gauche) et dÕune certaine mani•re entrem•lŽes le long de la 

membrane basilaire. Un des mŽcanismes utilisable par le syst•me auditif pour sŽgrŽguer 

les deux sources sonores en rŽattribuant ˆ chacune dÕelles ses composantes est la fusion 

harmonique. En effet, les composantes issues dÕune m•me source ont gŽnŽralement des 

relations harmoniques entre elles (Figure 4, au centre et ˆ droite). Il faut noter quÕen 

rŽalitŽ le mŽcanisme est plus complexe que ne le sugg•re la Figure 4, car si les 

harmoniques reprŽsentŽes son effectivement rŽsolues lorsque chacune des voyelles est 

prŽsentŽe isolŽment, elles ne le sont plus obligatoirement si on associe simultanŽment 
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les deux voyelles (des harmoniques issues de voyelles diffŽrentes pouvant se retrouver 

spectralement tr•s proches). 

Dans le cas des sons complexes pŽriodiques, les phŽnom•nes de fusion 

harmonique et dÕextraction de la hauteur sont en fait intimement liŽs. La dŽtection de 

rapports de frŽquences harmoniques peut •tre considŽrŽe comme lÕŽtape commune ˆ 

deux phŽnom•nes combinŽs : le regroupement perceptif en une seule unitŽ auditive (i.e. 

la fusion harmonique proprement dite), et lÕattribution dÕune hauteur unique ˆ cet 

ensemble de composantes frŽquentielles (i.e. lÕextraction de la hauteur). La 

psychoacoustique sÕest principalement intŽressŽe ˆ cette question sous lÕangle de la 

perception de la hauteur, mais ces donnŽes sont donc dÕun grand intŽr•t pour Žtudier 

indirectement la fusion harmonique. 

 

2.2.3 DonnŽes psychoacoustiques 
 

Des renseignements intŽressants sur les mŽcanismes qui sous-tendent la fusion 

harmonique peuvent •tre apportŽs par lÕŽtude de stimuli dont la structure est modifiŽe 

par rapport ˆ une stricte sŽrie harmonique. On peut considŽrer deux grands types de 

modifications spectrales et analyser leurs consŽquences dans la perception du son 

complexe : (1) la suppression dÕune ou plusieurs composantes du complexe, (2) le 

dŽplacement (cÕest-ˆ-dire la modification frŽquentielle) dÕune ou plusieurs composantes 

du complexe.  

 

(a) ConsŽquences perceptives de la suppression de composantes dÕun son complexe 

 Une propriŽtŽ importante de la perception de la hauteur de sons complexes est 

connue sous le nom de phŽnom•ne de la fondamentale absente. Lorsque lÕon supprime la 

composante de plus basse frŽquence (f0) dÕune sŽrie harmonique, la hauteur per•ue par 

un auditeur sain reste f0 (Ohm, 1843; Schouten, 1940). Cela est vrai m•me en prŽsence 

!"#

!"#
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dÕun masquage rendant impossible la dŽtection dÕun Žventuel  produit de distorsion Ð

composante produite par le syst•me auditif pŽriphŽrique lui-m•meÐ de frŽquence f0 

(Licklider, 1954; Patterson, 1969). Ces donnŽes indiquent que la perception de la 

hauteur des sons harmoniques ne repose pas sur la prŽsence dÕune excitation dans la 

zone de la membrane basilaire tonotopiquement dŽdiŽe ˆ  la frŽquence fondamentale. 

En fait, on peut supprimer plusieurs harmoniques de faible rang et plusieurs 

harmoniques de rang ŽlevŽ sans modifier la perception globale de la hauteur. Cela a 

amenŽ de nombreux auteurs ˆ parler de hauteur virtuelle pour les sons complexes, 

illustrant le fait que la hauteur per•ue ne correspondait pas nŽcessairement ˆ une 

composante frŽquentielle physiquement prŽsente, par opposition ˆ la hauteur spectrale des 

sons purs. Il  suffit de conserver quelques harmoniques rŽsolues pour que la hauteur du 

son complexe soit clairement per•ue et reste Žgale ˆ f0 ; lÕauditeur percevra cette 

modification spectrale par un changement dans le timbre. Les six premi•res 

harmoniques, et particuli•rement celles comprises entre le 2•me et le 5•me rangs semblent 

avoir un r™le prŽpondŽrant dans la dŽtermination de la hauteur du complexe, et sont 

considŽrŽes comme la rŽgion dominante du complexe harmonique (Ritsma, 1962; Plomp, 

1967; Moore, Glasberg, & Peters, 1985). Plus rŽcemment, les travaux de Dai (2000) ont 

modifiŽ cette notion en indiquant que les composantes voisines de 600 Hz Žtaient 

dominantes dans la dŽtermination de la hauteur quel que soit leur rang dans le 

complexe. Par exemple, pour un son complexe de f0 Žgale ˆ 100 Hz, la sixi•me 

harmonique Žtait dominante, alors que pour un son complexe de f0 Žgale ˆ 200 Hz, la 

troisi•me harmonique Žtait dominante. Quoi quÕil en soit, il est clair que les 

harmoniques rŽsolues sont prŽdominantes dans la dŽtermination de la hauteur des sons 

complexes. Dans le cas o• seules les harmoniques non rŽsolues sont prŽsentes, la 

hauteur per•ue est plus ambigŸe, moins saillante, tŽmoignant du manque de prŽcision 

dans le codage frŽquentiel des composantes (Moore B. C., 2007).   
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(b) ConsŽquences perceptives du dŽplacement dÕune ou plusieurs composantes dÕun son complexe 

 Des composantes sŽparŽes par des rapports de frŽquences parfaitement 

harmoniques fusionnent entre elles ; mais comment sera per•u un son complexe dont 

lÕune des composantes est lŽg•rement dŽplacŽe, cÕest-ˆ-dire dont la frŽquence est un peu 

supŽrieure ou infŽrieure ˆ sa valeur harmonique Ç correcte È? Moore, Peters & Glasberg 

(1985) ont mesurŽ la valeur minimale de dŽplacement dÕune composante dÕun son 

complexe nŽcessaire pour quÕun auditeur dŽtecte une inharmonicitŽ. Pour les 

harmoniques de faibles rangs (jusquÕau rangs 4 ˆ 6), cette valeur est en moyenne Žgale  ̂

1.1% de la frŽquence de lÕharmonique concernŽe. Les sujets rapportent que la 

composante dŽplacŽe semble •tre Ç exclue È du reste du complexe fusionnŽ et forme un 

objet auditif distinct. Pour les harmoniques de rang plus ŽlevŽ qui sont moins bien 

rŽsolues, lÕinteraction entre les composantes au sein dÕun m•me filtre auditif produit des 

battements dŽtectables par les sujets d•s quÕune composante est lŽg•rement dŽplacŽe par 

rapport ˆ lÕharmonicitŽ. Ce phŽnom•ne connu sous le nom de battement de consonance 

imparfaite (Plomp, 1967; Viemeister, Rickert, & Stellmack, 2001) constitue un indice 

diffŽrent qui emp•che toute interprŽtation sur le mŽcanisme de fusion harmonique en 

tant que tel ; il sÕagit lˆ dÕun point crucial dans toute Žtude portant sur la perception de 

lÕharmonicitŽ. Un des mŽcanismes possibles expliquant ces battements est prŽsentŽ par 

la Figure 5. ConsidŽrons deux composantes sinuso•dales de frŽquences respectives f1 et 

f2, sŽparŽes par un intervalle proche dÕune octave. M•me si ces composantes sont 

normalement correctement rŽsolues par la cochlŽe, on peut concevoir quÕil existe au 

niveau de la membrane basilaire une zone o• les deux patterns dÕexcitation 

(respectivement PE1 et PE2) se chevauchent, autrement dit une zone dÕinteraction (ZI) 

entre patterns adjacents, qui rŽpond simultanŽment ˆ deux sons purs. Quand lÕintervalle 

est harmonique (dans notre exemple exactement Žgal ˆ une octave), lÕonde rŽsultant de 

la combinaison des deux sons purs est une onde complexe pŽriodique (et de pŽriode 



24 
 

Figure 5. ReprŽsentation dÕun mŽcanisme possible du phŽnom•ne de battements de consonance 
imparfaite. Le schŽma reprŽsente les patterns dÕexcitation (PE1 et PE2) de deux sons purs de frŽquences 
respectives f1 et f2, ainsi que la zone dÕinteraction (ZI) entre les deux patterns au niveau de la membrane 
basilaire. Les trois cadres contiennent une reprŽsentation de lÕonde stimulant chacune des trois portions 
de la membrane basilaire correspondante (lÕŽchelle de temps est diffŽrente pour le cadre ZI). (A) f2 = 
2*f1. La ZI entre les deux patterns dÕexcitation PE1 et PE2 re•oit une onde complexe pŽriodique issue de 
la combinaison des deux sons purs f1 et f2. Cette onde pŽriodique nÕentra”ne pas de battements. (B) f2 = 
2.04*f1.  La ZI re•oit une onde complexe de pŽriode beaucoup plus longue car le rapport entre f1 et f2 
nÕest pas entier. Il existe un dŽcalage continu de phase entre les deux composantes, responsable dÕune 
fluctuation dans la forme de lÕonde ˆ lÕorigine de la sensation de battement. 
.  
 

1/f1), qui ne produit pas de sensation de battements (Figure 5A). En revanche, quand 

lÕintervalle entre f1 et f2 est inharmonique (dans notre exemple lŽg•rement supŽrieur ˆ 

une octave), la zone de chevauchement est stimulŽe par une onde complexe dont la 

pŽriode est beaucoup plus longue (Figure 5B). Il appara”t une fluctuation dans la forme 

de lÕonde qui est liŽe ˆ un dŽcalage de phase continu entre les deux composantes, et qui 

peut donner naissance ˆ la perception de battements de consonance imparfaite.  
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 Le dŽplacement dÕune composante a Žgalement un impact sur la perception de la 

hauteur du son complexe dans son ensemble. Pour les harmoniques de faible rang, la 

hauteur du complexe varie dans le m•me sens et proportionnellement au dŽplacement 

dÕune des composantes, et ce pour un dŽplacement allant jusquÕˆ 2 ˆ 3% (Moore, 

Glasberg, & Peters, 1985) ; au-delˆ la composante nÕa plus dÕimpact significatif sur la 

hauteur du complexe. Ceci semble indiquer quÕune composante peut encore contribuer 

ˆ la hauteur dÕun son complexe m•me si elle est considŽrŽe comme inharmonique par le 

syst•me auditif (le seuil de dŽtection dÕinharmonicitŽ Žtant globalement Žgal ˆ 1.1%). 

Autrement dit, fusion harmonique et extraction de la hauteur correspondraient bien ˆ 

deux mŽcanismes perceptifs distincts, m•me sÕils sont intriquŽs ; celui qui sous-tend la 

fusion harmonique semble •tre moins tolŽrant ˆ des Žcarts minimes ˆ lÕharmonicitŽ que 

celui qui sous-tend la perception de la hauteur. 

Prolongeant cette idŽe dÕune dissociation des deux mŽcanismes, Roberts & 

Brunstrom (2000) ont avancŽ lÕhypoth•se que le mŽcanisme de fusion serait 

principalement basŽ sur la dŽtection dÕune rŽgularitŽ dans le spectre, et serait possible 

m•me en lÕabsence de relations harmoniques entre les composantes. A lÕinverse, 

lÕextraction de la hauteur reposerait avant tout sur lÕharmonicitŽ, tout en tolŽrant lÕŽcart 

de certaines composantes par rapport ˆ leur valeur parfaitement harmonique. Partant du 

principe que plus un son complexe est perceptivement fusionnŽ, plus il est facile dÕen 

dŽtecter une composante dŽplacŽe, Roberts & Brunstrom (2001) ont ŽvaluŽ le degrŽ de 

fusion de deux types de sons inharmoniques prŽsentant une certaine rŽgularitŽ spectrale. 

Les premiers correspondent ˆ une sŽrie harmonique dont le spectre a ŽtŽ globalement 

Ç translatŽ È (par exemple une sŽrie harmonique de f0 Žgale ˆ 200 Hz devient apr•s 

translation de 25% : 250, 450, 650, 850 Hz, etc.). Les seconds correspondent ˆ une sŽrie 

harmonique dont le spectre a ŽtŽ Ç ŽtirŽ È, cÕest-ˆ-dire que lÕŽcart sŽparant deux 

composantes consŽcutives augmente progressivement avec le rang des composantes 
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(par exemple une sŽrie harmonique de f0 Žgale ˆ 100 Hz devient apr•s Žtirement de 3% : 

100, 203, 309, 418 Hz, etc.). Leurs donnŽes indiquent quÕun son dont le spectre est 

translatŽ reste Žtonnamment fusionnŽ (ˆ un degrŽ moindre cependant quÕun son 

harmonique), m•me pour des valeurs de translation atteignant 50% de f0. De m•me, un 

Žtirement modŽrŽ du spectre (infŽrieur ̂ 3%) nÕentraine pas de sŽparation perceptive des 

composantes. Ces rŽsultats sont compatibles avec lÕidŽe que le syst•me auditif est 

sensible ˆ une certaine rŽgularitŽ spectrale entre composantes adjacentes, et que 

lÕintensitŽ globale de la fusion dÕun son complexe rŽsulte de la concatŽnation dÕanalyses 

de portions successives le long du spectre. Roberts & Brunstrom (2003) ont nŽanmoins 

prŽcisŽ dans une Žtude plus rŽcente que ce mŽcanisme de regroupement basŽ sur la 

rŽgularitŽ spectrale nÕŽtait pas valable pour le premier composant (le composant de plus 

basse frŽquence) dÕun son complexe spectralement translatŽ. Dans ce cas, la fusion du 

composant 1 au reste du complexe semble tr•s dŽpendante dÕune relation parfaitement 

harmonique  avec le composant 2.  

 

2.2.4 Les grands mod•les de perception de la hauteur et la fusion 
harmonique 
 

(a) Les indices potentiels du codage de la hauteur 

 Les deux types de reprŽsentations (reprŽsentation spatiale reposant sur la 

dŽtection dÕun maximum dÕexcitation le long de la membrane basilaire et reprŽsentation 

temporelle liŽe au verrouillage de phase) proposŽes pour le codage de la hauteur des 

sons purs peuvent •tre naturellement appliquŽes aux composantes rŽsolues dÕun son 

complexe. NŽanmoins, la prŽsence de composantes frŽquentielles simultanŽes qui 

interagissent au sein dÕun m•me filtre auditif lorsquÕelles ne sont pas rŽsolues, fait 

appara”tre dÕautres indices utilisables par le syst•me auditif pour extraire la hauteur des 

sons complexes par rapport au cas plus simple des sons purs. LÕinteraction entre les 
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harmoniques non rŽsolues (cÕest-ˆ-dire approximativement au-delˆ de la 8•me 

harmonique) entraine en sortie du filtre auditif une fluctuation dÕenveloppe qui suit la 

frŽquence fondamentale (cf. Figure 3E). Dans les fibres du nerf auditif dont les 

frŽquences caractŽristiques correspondent ˆ ces composantes, les potentiels dÕactions 

sont dŽclenchŽs prŽfŽrentiellement par les pics les plus saillants de lÕonde complexe. En 

dÕautres termes, les intervalles entre potentiels dÕactions seront le plus souvent Žgaux ˆ la 

pŽriode de fluctuation de lÕenveloppe (1/f0) ou ˆ des multiples entiers de cette pŽriode. 

Le syst•me auditif peut donc disposer dÕune information temporelle sur la frŽquence 

fondamentale par le biais du codage des harmoniques non rŽsolues. Moore et al. (2003; 

2006) ont montrŽ que selon le rang des harmoniques non rŽsolues, les auditeurs sains 

pouvaient probablement utiliser deux types dÕinformations diffŽrentes. Pour les 

harmoniques comprises entre le 8•me et le 12•me rang, les sujets semblent garder une 

sensibilitŽ ˆ la structure temporelle fine de lÕonde complexe, cÕest-ˆ-dire aux fluctuations 

rapides de lÕonde. Cela se traduit par une reprŽsentation relativement prŽcise de la 

pŽriode de rŽpŽtition de lÕonde, et donc de la frŽquence fondamentale du complexe. Au-

delˆ du 12•me rang, la sensibilitŽ ˆ la structure fine disparait et seules les variations 

dÕamplitude de lÕenveloppe peuvent •tre exploitŽes, ce qui entraine une imprŽcision dans 

lÕŽvaluation de lÕintervalle sŽparant deux maxima locaux successifs, et donc une 

ambigŸitŽ dans la dŽtermination de la frŽquence fondamentale.  

Schouten et al. (1962) ont proposŽ un mod•le purement temporel du codage de 

la hauteur reposant sur ces informations issues des harmoniques non rŽsolues. M•me si 

ce mod•le peut rendre compte de la perception de la hauteur dÕun son complexe dont la 

frŽquence fondamentale est absente, il nÕest pas cohŽrent avec le fait que les 

harmoniques rŽsolues jouent un r™le prŽpondŽrant dans la perception de la hauteur 

(Moore, Glasberg, & Peters, 1985). En effet, un son complexe ne contenant que des 

harmoniques rŽsolues Žvoque une hauteur plus saillante et plus prŽcise quÕun son 
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complexe ne contenant que des harmoniques non rŽsolues. Il Žtait nŽcessaire de 

proposer dÕautres mod•les prenant Žgalement en compte les informations issues des 

harmoniques rŽsolues. Dans un souci de clarification, on peut schŽmatiquement les 

regrouper en deux grandes catŽgories : les mod•les de reconnaissance de pattern (o• 

prŽdomine lÕinformation spectrale) et les mod•les dÕautocorrŽlation (o• prŽdomine 

lÕinformation temporelle). 

 

(b) Les mod•les de reconnaissance de pattern 

 Les mod•les utilisant un mŽcanisme de reconnaissance de pattern ont ŽtŽ 

proposŽs notamment par Goldstein (1973), Terhardt (1974), ou plus rŽcemment 

Shamma & Klein (2000). Ils consid•rent que lÕextraction de la hauteur repose sur 

lÕinformation portŽe par les harmoniques rŽsolues du son complexe. Dans une premi•re 

Žtape, le syst•me auditif pŽriphŽrique rŽalise une analyse spectrale individualisant les 

diffŽrentes harmoniques de bas rangs contenues dans le complexe. Notons que ce type 

de mod•le admet tout aussi bien que les composantes frŽquentielles soient 

individualisŽes sur la base dÕun codage spatial du maximum dÕexcitation, que dÕun 

codage temporel reposant sur le verrouillage de phase. Dans une seconde Žtape, le 

mod•le suppose lÕexistence dÕun mŽcanisme central capable dÕanalyser la rŽpartition de 

ces harmoniques le long du spectre frŽquentiel pour dŽterminer la valeur de la frŽquence 

fondamentale. Ce mŽcanisme est souvent illustrŽ par lÕimage du gabarit : pour 

reconnaitre une sŽrie harmonique et en extraire la hauteur, le syst•me auditif central 

choisirait parmi une banque de gabarits internes celui dont les Ç rep•res È (rŽguli•rement 

espacŽs sur une Žchelle linŽaire de la frŽquence) sÕajustent le mieux aux composantes 

frŽquentielles individualisŽes. La frŽquence fondamentale serait alors dŽterminŽe comme 

Žgale  ̂la frŽquence la plus basse du gabarit (ou Žgale  ̂lÕespace sŽparant les rep•res du 

gabarit), et cela m•me en lÕabsence de certaines composantes du complexe. La Figure 6 
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Figure 6. ReprŽsentation schŽmatique dÕun mod•le spectral de reconnaissance de pattern. Le spectre dÕun 
stimulus composŽ des trois harmoniques de rangs 3, 4 et 5 dÕune frŽquence fondamentale absente de 100 
Hz est reprŽsentŽ dans la partie basse de la figure. Le mod•le suppose lÕexistence de gabarits harmoniques 
au niveau du syst•me auditif central ; les deux gabarits correspondant ˆ des f0 respectives de 100 Hz et 
110 Hz sont symbolisŽs par des lignes brisŽes en haut de la figure. Le gabarit Ç 100 Hz È sÕajuste 
parfaitement aux composantes du stimulus, contrairement au gabarit Ç 110 Hz È.  Selon ce mod•le, les 
composantes respectant les rep•res du gabarit seraient fusionnŽes entre elles en un son unique dont la 
hauteur per•ue est celle de la plus basse frŽquence acceptŽe par le gabarit choisi (ou, de mani•re 
Žquivalente, Žgale ˆ lÕŽcart entre les rep•res). DÕapr•s Plack (2005). 
 
 

en donne une illustration schŽmatique : le spectre dÕun son complexe composŽ des 

harmoniques de rangs 3, 4 et 5 dÕune frŽquence fondamentale de 100 Hz absente est 

reprŽsentŽ en bas de la figure. Ces harmoniques correspondent parfaitement avec un 

gabarit de 100 Hz tel quÕil est admis au niveau du syst•me auditif central, alors que la 

concordance est moins bonne avec un gabarit diffŽrent, par exemple 110 Hz. Pour •tre 

fusionnŽe au reste du complexe, une composante frŽquentielle donnŽe doit sÕajuster 

prŽcisŽment au gabarit choisi, dont la tolŽrance thŽorique est de lÕordre de 1 % selon les 

donnŽes de Moore et al. (1985). 

 Plusieurs critiques ont nŽanmoins ŽtŽ opposŽes ˆ ces mod•les de reconnaissance 

de pattern. Tout dÕabord, il nÕa jamais ŽtŽ possible de mettre en Žvidence un support 

neuronal prŽcis ˆ ce type de gabarits. Ensuite, la mani•re dont ils sont gŽnŽrŽs au niveau 

du syst•me auditif central fait Žgalement dŽbat. LÕhypoth•se la plus communŽment 

admise est celle dÕun apprentissage progressif par le syst•me auditif sous lÕinfluence de 

notre environnement acoustique naturel riche en sons complexes harmoniques 

(Terhardt, 1974). Shamma et Klein (2000) ont m•me dŽveloppŽ un mod•le utilisant une 
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banque de filtres cochlŽaires et un dŽtecteur de co•ncidence, dans lequel tout stimulus 

large bande (y compris du bruit) serait suffisant pour expliquer la formation de gabarits 

harmoniques. Cette hypoth•se est cependant remise en question par des donnŽes 

suggŽrant que lÕon peut mettre en Žvidence chez de tr•s jeunes enfants (d•s lÕ‰ge de trois 

mois) une sensibilitŽ Ç innŽe È aux relations harmoniques entre composantes rŽsolues 

(Demany & Armand, 1984; Clarkson & Rogers, 1995), m•me si un apprentissage au 

cours de la pŽriode fÏtale et des tous premiers mois de vie ne peut pas •tre exclu. Un 

autre argument est avancŽ ˆ lÕencontre de ces mod•les, qui ne consid•rent que les 

harmoniques rŽsolues dans la dŽtermination de la hauteur. M•me si, comme nous 

lÕavons vu, les harmoniques non rŽsolues produisent une sensation de hauteur moins 

saillante et plus ambigu‘, elle nÕen reste pas moins prŽsente et permet par exemple la 

reconnaissance de mŽlodies simples (Houtsma & Smurzynski, 1990). Les mod•les de 

reconnaissance de pattern ne peuvent pas rendre compte de ce type de donnŽes 

concernant lÕextraction de la hauteur, et impliquent quÕil existe un mŽcanisme diffŽrent 

pour les harmoniques non rŽsolues. 

 

(c) Les mod•les dÕautocorrŽlation 

 Les mod•les dÕautocorrŽlation dans lesquels lÕinformation temporelle joue un 

r™le prŽpondŽrant, prŽsentent lÕavantage de tenir compte ˆ la fois des informations 

issues des harmoniques rŽsolues (comme les mod•les de reconnaissance de pattern) 

mais Žgalement des harmoniques non rŽsolues (comme les mod•les exclusivement 

temporels) en les intŽgrant dans un mŽcanisme unique dÕextraction de la hauteur. Le 

premier mod•le de ce type a ŽtŽ proposŽ par Licklider (1951), et a ŽtŽ enrichi par la suite 

notamment par Meddis & Hewitt (1991), Meddis et OÕMard (1997) ou Bernstein & 

Oxenham (2005).   
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Figure 7. LÕonde sonore dÕun son complexe harmonique de f0 Žgale ˆ 200 Hz est reprŽsentŽe dans la 
partie gauche de la figure. LÕanalyse spectrale rŽalisŽe par la cochlŽe est illustrŽe pour cinq filtres 
cochlŽaires, ou canaux frŽquentiels, centrŽs par diffŽrentes frŽquences caractŽristiques (au centre de la 
figure) : quatre correspondent aux  harmoniques rŽsolues de rangs 1, 2, 4 et 6 (respectivement 200, 400, 
800 et 1200 Hz), le cinqui•me canal centrŽ par la frŽquence 3200 Hz rŽpond quant ˆ lui ˆ plusieurs 
harmoniques non rŽsolues. La rŽponse de chaque canal est reprŽsentŽe sur la partie droite de la figure. 
LÕintervalle de temps 5 ms (rŽciproque de la frŽquence fondamentale 200 Hz) est indiquŽ par les lignes 
pointillŽes. Cet intervalle poss•de la particularitŽ dÕ•tre reprŽsentŽ dans les rŽponses de tous les canaux. Il 
est Žgal ˆ la pŽriode de lÕonde sinuso•dale (ou ˆ un multiple entier de cette pŽriode) dans les canaux 
rŽpondant aux harmoniques rŽsolues, et il est Žgal ˆ la pŽriode de fluctuation dÕamplitude de lÕenveloppe 
dans les canaux rŽpondant aux harmoniques non rŽsolues. Les mod•les dÕautocorrŽlation reposent sur 
lÕutilisation de cette information temporelle inter-canaux. DÕapr•s Plack (2005).  

 Les Figures 7 et 8 illustrent les grands principes dÕun mod•le dÕautocorrŽlation. 

Le stimulus entrant, dans cet exemple un son complexe harmonique de f0 Žgale ˆ 200 

Hz, est spectralement analysŽ par la cochlŽe assimilable ˆ un ensemble de filtres passe-

bande (Figure 7, ˆ gauche et au centre). La rŽponse en sortie de filtre est reprŽsentŽe 

pour les quatre canaux centrŽs par les frŽquences caractŽristiques 200, 400, 800 et 1200 

Hz (soient les harmoniques rŽsolues de rangs 1, 2, 4 et 6), ainsi que pour le canal centrŽ 

par la frŽquence caractŽristique 3200 Hz rŽpondant ˆ lÕinteraction de plusieurs    

harmoniques non rŽsolues (Figure 7, ˆ droite). Rappelons que les neurones dont la 

frŽquence caractŽristique se situe dans une zone spectrale rŽsolue se verrouillent en 
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Figure 8. (A) AutocorrŽlogramme dÕun son complexe harmonique de frŽquence fondamentale Žgale ˆ 
200 Hz. Chaque ligne horizontale reprŽsente la fonction dÕautocorrŽlation obtenue ˆ partir du pattern de 
rŽponse neuronale dans un canal frŽquentiel donnŽ. On remarque graphiquement que pour les dŽlais 
multiples de 5 ms (rŽciproque dÕune frŽquence de 200 Hz), il existe une forte corrŽlation entre les 
rŽponses de tous les canaux. (B) Fonction globale dÕautocorrŽlation (SACF) obtenue par sommation des 
fonctions des diffŽrents canaux frŽquentiels. Les pics saillants indiquent les dŽlais o• la corrŽlation inter-
canaux est forte, toutes les 5 ms. Le syst•me auditif pourrait utiliser cette information temporelle pour 
extraire la hauteur correspondante du complexe (200 Hz), ˆ partir des harmoniques rŽsolues et non 
rŽsolues. DÕapr•s Yost (2009).  
 
 
 

phase avec lÕharmonique correspondante, alors que dans les zones non rŽsolues ils se 

verrouillent en phase avec les fluctuations de lÕenveloppe synchrones de f0. De ce fait, 

quelque soit le canal frŽquentiel considŽrŽ, les diffŽrents patterns de rŽponse des 

neurones ont un point commun ; ils contiennent tous des intervalles entre potentiels 

dÕaction Žgaux ˆ 5ms (rŽciproque de la frŽquence fondamentale 200 Hz), m•me si 

dÕautres intervalles sont prŽsents (Figure 7, ˆ droite). Le mŽcanisme dÕautocorrŽlation 

fournit une solution pour expliquer comment le syst•me auditif pourrait extraire et 

utiliser cette information. LÕautocorrŽlation repose sur la comparaison dÕun signal avec 

des copies progressivement retardŽes du signal lui-m•me. Lorsque ce retard est Žgal ˆ un 

intervalle tr•s reprŽsentŽ dans le signal, la corrŽlation entre le signal et les copies est 

forte. AppliquŽe ˆ la rŽponse dÕun groupe de neurones au sein dÕun canal frŽquentiel 

donnŽ, lÕautocorrŽlation permet dÕobtenir un pattern dÕactivitŽ (ou autocorrŽlogramme, 

Figure 8A) dans lequel les pics successifs codent directement la pŽriode de lÕonde traitŽe 
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Figure 9. Chacun des deux panneaux comporte un autocorrŽlogramme (partie supŽrieure du panneau) et 
la SACF correspondante (partie infŽrieure). Sur lÕautocorrŽlogramme, le degrŽ de corrŽlation en fonction 
du dŽlai est reprŽsentŽ par une Žchelle de gris (les zones les plus foncŽes correspondant ˆ une forte 
corrŽlation). (A) Le stimulus analysŽ est un son complexe parfaitement harmonique comprenant les 12 
premi•res composantes dÕune frŽquence fondamentale de 200 Hz. LÕautocorrŽlogramme fait appara”tre 
une Ç colonne È verticale correspondant ˆ une forte corrŽlation inter-canaux pour un dŽlai de 5 ms, 
retrouvŽe sous la forme dÕun pic dans la SACF. (B) Stimulus identique au prŽcŽdent ˆ lÕexception de la 
quatri•me composante spectrale rendue inharmonique par un dŽcalage frŽquentiel de -4%. Cette 
inharmonicitŽ fait appara”tre une Ç encoche È dans la colonne verticale de lÕautocorrŽlogramme (fl•che 
noire), ainsi quÕune ondulation supplŽmentaire dans le pic de la SACF (fl•che ŽvidŽe), qui pourraient 
tŽmoigner dÕindices utilisŽs par le syst•me auditif pour dŽtecter lÕinharmonicitŽ de la composante et 
lÕexclure perceptivement du complexe. DÕapr•s Roberts & Brunstrom (2001).  
 
 
 

par ce canal. En sommant simplement les autocorrŽlogrammes des diffŽrents canaux 

frŽquentiels, on obtient une fonction dÕautocorrŽlation Ç globale È ou summary 

autocorrelation function (SACF) qui rend compte des intervalles communs issus des 

harmoniques rŽsolues et non rŽsolues (Figure 8B). Le premier pic visible sur cette 

fonction (qui est Žgalement le plus ample) correspond au dŽlai de corrŽlation maximale 

entre tous les canaux (ici, 5 ms), et les pics suivants de forte corrŽlation sont rŽpartis 

toutes les 5 ms. La SACF donne une reprŽsentation de lÕindice qui pourrait servir de 

support ˆ lÕextraction de la hauteur des sons complexes.   

Roberts & Brunstrom (2001) se sont appuyŽs sur ce type de mod•le pour 

proposer un mŽcanisme possible de dŽtection dÕinharmonicitŽ (Figure 9). Le stimulus 

considŽrŽ ici est un son complexe comprenant les 12 premi•res harmoniques d'une 
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frŽquence fondamentale de 200 Hz. LÕautocorrŽlogramme et la SACF de ce stimulus 

sont reprŽsentŽs sur la Figure 9A. Il appara”t nettement sur lÕautocorrŽlogramme ce que 

les auteurs dŽcrivent comme une Ç colonne È verticale pour le dŽlai de 5 ms 

(correspondant ˆ la corrŽlation maximale), associŽe ˆ un pic sur la SACF. Les 

consŽquences du dŽcalage frŽquentiel de -4% de la quatri•me composante frŽquentielle 

(768 Hz au lieu de 800 Hz) sont reprŽsentŽes dans la Figure 9B. Deux modifications 

peuvent •tre notŽes : dÕune part lÕapparition dÕune Ç encoche È dans la colonne verticale 

observŽe sur lÕautocorrŽlogramme en regard du canal rŽpondant ˆ la composante 

dŽplacŽe, et dÕautre part une modification de la forme du pic de la SACF (apparition 

d'une ondulation supplŽmentaire sur le versant descendant du pic). La traduction 

neuronale de ces indices nÕest pas connue, nŽanmoins ils pourraient servir de support ˆ 

la dŽtection dÕinharmonicitŽ et ˆ la sŽgrŽgation perceptive de la composante par rapport 

au reste du complexe. 

Les mod•les dÕautocorrŽlation prŽsentent lÕavantage de rendre compte par un 

unique mŽcanisme de nombreux phŽnom•nes observŽs dans les Žtudes 

psychoacoustiques, comme la perception de la fondamentale absente, ou lÕextraction de 

la hauteur sur la seule base dÕharmoniques non rŽsolues. NŽanmoins, certaines lacunes 

peuvent leur •tre opposŽes. Premi•rement, comme dans le cas des mod•les de 

reconnaissance de pattern, les structures neuronales supportant un mŽcanisme 

dÕautocorrŽlation nÕont jamais ŽtŽ formellement identifiŽes. Deuxi•mement, les mod•les 

dÕautocorrŽlation ont du mal ˆ expliquer pourquoi les harmoniques rŽsolues sont 

associŽes ˆ une sensation de hauteur beaucoup plus prŽcise et plus saillante que les 

harmoniques non rŽsolues, ce qui se traduit par exemple par des meilleures 

performances de discrimination de frŽquences fondamentales (Moore, Glasberg, & 

Shailer, 1984; Carlyon & Shackleton, 1994), m•me si certaines explications dont nous ne 

rendrons pas compte ici ont ŽtŽ avancŽes (de CheveignŽ & Pressnitzer, 2006). Il faut 
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noter que dÕautres types de mod•les ne faisant pas intervenir dÕautocorrŽlation, mais 

privilŽgiant Žgalement lÕinformation temporelle ont ŽtŽ proposŽs (Moore B. C., 1982; de 

CheveignŽ, 1993; Patterson, Allerhand, & Gigu•re, 1995). 

Le dŽbat passionnŽ entre les mod•les privilŽgiant lÕinformation spectrale et ceux 

reposant sur le codage temporel est donc toujours dÕactualitŽ. M•me si durant ces vingt 

derni•res annŽes, ces derniers ont eut les faveurs de nombreux auteurs, certaines 

donnŽes rŽcentes remettent en avant lÕimportance de lÕinformation spatiale dans le 

codage de la hauteur (Oxenham, Bernstein, & Penagos, 2004). Les hypoth•ses conciliant 

les deux thŽories en supposant que les harmoniques rŽsolues et non rŽsolues soient 

traitŽes par des mŽcanismes distincts reste Žgalement envisageable (Carlyon, 1998). 

 
2.2.5 DonnŽes neurophysiologiques 

 
 Les Žtudes neurophysiologiques portant sur les sons complexes se sont souvent  

intŽressŽes en prioritŽ au substrat neuronal de la perception de la hauteur ou ˆ la 

sŽgrŽgation des sources sonores. NŽanmoins, certaines donnŽes nous renseignent sur les 

mŽcanismes potentiellement impliquŽs dans la fusion harmonique, notamment celles 

portant sur le codage de sons complexes prŽsentŽs simultanŽment ou sur le codage 

dÕune inharmonicitŽ rŽsultant du dŽplacement de composantes. Les approches multiples 

(enregistrement unitaires et multi-unitaires chez lÕanimal, potentiels ŽvoquŽs auditifs, 

magnŽtoencŽphalographie, imagerie fonctionnelle) apportent des informations sur 

diffŽrents niveaux du syst•me auditif, depuis le nerf cochlŽaire jusquÕau cortex, et 

permettent dÕŽvaluer la vraisemblance neurophysiologique des mod•les Žtablis ˆ partir 

des donnŽes psychoacoustiques.  
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(a) Nerf auditif, noyau cochlŽaire et colliculus infŽrieur 

Larsen, Cedolin & Delgutte (2008) ont comparŽ la prŽcision de deux mŽthodes 

dÕanalyse des rŽponses du nerf auditif (chez le chat) dans lÕestimation des f0s de deux 

sons complexes harmoniques prŽsentŽs simultanŽment. La premi•re mŽthode utilisait 

des informations de nature spectrale, basŽe sur le taux de dŽcharge des fibres du nerf 

auditif selon leur frŽquence caractŽristique. La seconde mŽthode reposait sur des 

informations temporelles, ˆ savoir la distribution des durŽes sŽparant les potentiels 

dÕaction. Les auteurs ont montrŽ que les deux mŽthodes pouvaient fournir des 

estimations prŽcises des f0s de sons harmoniques simultanŽs, m•me si la prŽcision de la 

mŽthode temporelle Žtait moins bonne pour les frŽquences caractŽristiques supŽrieures ˆ 

2-4 kHz, reflŽtant probablement la dŽgradation du verrouillage de phase dans les hautes 

frŽquences. Ces donnŽes indiquent que les informations vŽhiculŽes par le nerf auditif 

sont suffisantes, aussi bien dans le domaine spectral que temporel, pour permettre au 

syst•me auditif de sŽgrŽguer deux sons complexes harmoniques simultanŽs. 

Des travaux plus anciens avaient portŽ sur le codage temporel au niveau du nerf 

auditif de cochons dÕInde (Palmer, 1988). Les stimuli utilisŽs Žtaient notamment des 

paires de voyelles de f0 proches (100 et 125 Hz) prŽsentŽes simultanŽment. Les rŽsultats 

montraient que selon la frŽquence caractŽristique des fibres, le pattern de rŽponse 

pouvait reflŽter soit lÕune ou lÕautre des f0s, soit des composantes harmoniques 

individualisŽes. Palmer avait estimŽ que lÕinformation temporelle Žtait suffisamment 

prŽcise pour permettre une identification des deux f0s sans ambigŸitŽ, et servir de 

support  ̂ la sŽgrŽgation des deux voyelles. Keilson et al. (1997) avaient obtenu des 

rŽsultats comparables au niveau du noyau cochlŽaire ventral du chat ; les dŽcharges 

neuronales Žtaient synchronisŽes avec lÕune ou lÕautre des f0s de deux voyelles 

prŽsentŽes simultanŽment, esquissant une base neurophysiologique ˆ un mod•le de type 

autocorrŽlation pour ce type de t‰che.  
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Tramo et al. (2001) ont ŽtudiŽ la reprŽsentation temporelle de paires de sons 

complexes harmoniques simultanŽs au niveau du nerf auditif chez le chat. LÕintervalle 

sŽparant les f0s des deux sons complexes Žtait soit consonant, soit dissonant. Comme 

cela avait ŽtŽ observŽ avec les voyelles, leurs rŽsultats indiquaient que pour les intervalles 

consonants, le pattern temporel pouvait se synchroniser avec lÕune ou lÕautre des f0s. En 

revanche, dans le cas des intervalles dissonants, la rŽponse du nerf suivait les 

modulations lentes de la forme de lÕenveloppe observables ˆ la sortie des filtres auditifs. 

Ces modulations, liŽes ˆ lÕinteraction de composantes inharmoniques adjacentes au sein 

dÕun m•me filtre auditif, se traduisent perceptivement par les battements de consonance 

imparfaite. Il faut les distinguer des modulations dÕenveloppe rapides (synchrones de f0) 

observŽes pour les composantes non rŽsolues des sons complexes harmoniques. 

Les travaux de Sinex (2008) sur le codage de sons complexes harmoniques 

simultanŽs chez le chinchilla ont montrŽ que le noyau cochlŽaire semblait comporter 

deux populations neuronales fonctionnellement distinctes. La premi•re prŽsentait des 

rŽponses synchronisŽes avec des composantes individuelles du son complexe, comme 

Sinex et al. (2003) lÕavaient retrouvŽ au niveau du nerf auditif. La seconde au contraire 

rŽpondait prŽfŽrentiellement aux fluctuations lentes de lÕenveloppe prŽsentes en cas 

dÕinteraction cochlŽaire entre des composantes sŽparŽes par un intervalle dissonant. 

Sinex & Li (2007) avaient dŽjˆ mis en Žvidence ce type de fluctuations mais ˆ des 

niveaux supŽrieurs du syst•me auditif, notamment dans le colliculus infŽrieur. Cela a 

amenŽ les auteurs ˆ proposer lÕhypoth•se selon laquelle le noyau cochlŽaire Žtait un 

relais important dans la diffŽrentiation des rŽponses entre stimuli harmoniques et 

inharmoniques. En amont de ce relais, la rŽponse neuronale suit principalement les 

composantes individuelles du complexe, que le stimulus soit harmonique ou non (m•me 

si, nous lÕavons vu, des rŽponses synchrones des fluctuations lentes dÕenveloppe ont 

Žgalement ŽtŽ observŽes au niveau du nerf auditif par dÕautres auteurs). En aval, la 
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rŽponse refl•te prŽfŽrentiellement les fluctuations lentes dÕenveloppe liŽes aux sons 

inharmoniques, entrainant une distinction qualitative marquŽe entre stimuli 

harmoniques et inharmoniques. 

 

(b) Cortex    

Pantev et al. (1996) ont recueilli lÕactivitŽ magnŽtoencŽphalographique en 

rŽponse ˆ des sons complexes composŽs des harmoniques de rangs 4 ˆ 11 dÕune sŽrie de 

f0 Žgale ˆ 250 Hz (cette fondamentale Žtant absente). Ces huit composantes Žtaient 

prŽsentŽes soit monauralement, soit dichotiquement auquel cas lÕoreille droite recevait  

un son complexe composŽ des quatre harmoniques impaires (1250, 1750, 2250 et 2750 

Hz), lÕoreille gauche des quatre harmoniques paires (1000, 1500, 2000 et 2500 Hz). Les 

auteurs ont vŽrifiŽ que la hauteur per•ue lorsque lÕon prŽsentait isolŽment lÕun de ces 

sons complexes ˆ quatre composantes Žtait voisine de 500 Hz. Leurs donnŽes 

montraient que la m•me rŽgion du cortex auditif Žtait activŽe en rŽponse aux stimuli 

monoraux (de f0 = 250 Hz) et aux stimuli dichotiques dŽcrits ci-dessus. Cette rŽgion 

corticale Žtait celle qui rŽpondait Žgalement prŽfŽrentiellement ˆ un son pur de 250 Hz. 

Ces rŽsultats semblaient apporter la preuve que (1) la m•me rŽgion corticale Žtait activŽe 

en rŽponse ˆ des stimuli de hauteur spectrale ou de hauteur virtuelle Žgale ˆ 250 Hz, et 

que (2) la fusion harmonique binaurale mise en Žvidence depuis longtemps par des 

expŽriences psychoacoustiques (Cramer & Huggins, 1958) avait un substrat 

neurophysiologique. 

Plus rŽcemment, Bendor & Wang (2005) ont mis en Žvidence par des 

enregistrements multi-unitaires chez le singe une rŽgion corticale contenant des 

neurones qui semblaient coder spŽcifiquement la hauteur. Ils se sont intŽressŽs ˆ une 

population de neurones situŽs ˆ proximitŽ du bord antŽrolatŽral du cortex auditif 

primaire, dans une rŽgion tonotopiquement dŽdiŽe aux basses frŽquences. Ces neurones 
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rŽpondaient aussi bien ˆ des sons purs quÕ̂ des sons complexes harmoniques de m•me 

hauteur, m•me en lÕabsence de la frŽquence fondamentale. Pourtant, ces m•mes 

neurones ne rŽpondaient ˆ aucune des composantes frŽquentielles du son complexe si 

elles Žtaient prŽsentŽes isolŽment. De plus, la rŽgion du cortex mise en Žvidence ici chez 

le singe correspondait anatomiquement chez lÕhomme ˆ la portion latŽrale du gyrus de 

Heschl qui apparaissait spŽcifique du codage de la hauteur selon certaines Žtudes 

dÕimagerie fonctionnelle humaine (Patterson, Uppenkamp, Johnsrude, & Griffiths, 2002; 

Penagos, Melcher, & Oxenham, 2004). Ces travaux laissaient entrevoir une avancŽe 

dŽterminante dans nos connaissances sur la perception auditive, ˆ savoir la dŽcouverte 

dÕune zone corticale prŽcise spŽcifiquement dŽdiŽe au codage de la hauteur en tant que 

telle, indŽpendamment des caractŽristiques spectrales des stimuli.  

Ils ont nŽanmoins Žtaient remis en question, notamment par Hall & Plack 

(2009). Ces auteurs ont avancŽ lÕhypoth•se que lÕactivitŽ mise en Žvidence chez lÕhomme 

au niveau de la portion latŽrale du gyrus de Heschl Žtait liŽe avant tout ̂ la nature des 

stimuli utilisŽs dans la majoritŽ des Žtudes dÕimagerie fonctionnelle (lÕI.R.N. pour iterated-

ripple noise), et ne tŽmoignait pas directement du codage de la hauteur du stimulus. Ils ont 

ŽtudiŽ par IRM fonctionnelle la rŽponse ˆ diffŽrent type de stimuli Žvoquant 

perceptivement une hauteur de 200 Hz (dont lÕI.R.N. mais Žgalement des sons purs ou 

des sons complexes avec harmoniques rŽsolues et non rŽsolues). Leurs rŽsultats 

dŽmontraient que cette zone supposŽe Ç spŽcifique de la hauteur È semblait dÕune part 

beaucoup plus Žtendue et plus postŽrieure que la portion latŽrale du gyrus de Heschl, et 

que dÕautre part la variabilitŽ interindividuelle Žtait tr•s ŽlevŽe. Chez certains sujets elle 

Žtait m•me situŽe dans des zones corticales qui ne sont pas classiquement considŽrŽes 

comme faisant partie du cortex auditif. 

DÕautres Žtudes se sont intŽressŽes non pas au traitement cortical de la hauteur, 

mais ˆ celui de la sŽgrŽgation perceptive dÕun stimulus en plusieurs Ç objets È auditifs. 
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Alain et al. (2002) ont recueilli des potentiels ŽvoquŽs auditifs en rŽponse ˆ des sons 

complexes harmoniques dont lÕune des composantes Žtait spectralement dŽplacŽe. Leurs 

rŽsultats montraient que lorsque lÕinharmonicitŽ Žtait suffisante pour entrainer 

lÕexclusion perceptive de la composante par rapport au reste du complexe, une onde 

nŽgative tardive (dŽnommŽe ORN pour object-related negativity)  apparaissait sur les 

potentiels ŽvoquŽs auditifs. Cette onde, retrouvŽe aussi bien dans des conditions 

dÕŽcoute active que passive, serait pour les auteurs le marqueur dÕun mŽcanisme 

automatique de dŽtection dÕune inharmonicitŽ par le syst•me auditif central en cas 

dÕinadŽquation entre le stimulus per•u et les gabarits internes.  

La dŽtection dÕinharmonicitŽ liŽe au dŽplacement dÕune des composantes dÕune 

sŽrie harmonique a Žgalement ŽtŽ ŽtudiŽe par des enregistrements multi-unitaires du 

cortex auditif primaire chez le singe par Fishman & Steinschneider (2010). Leurs 

rŽsultats mettaient en Žvidence deux mŽcanismes neuronaux complŽmentaires pouvant 

tŽmoigner de Ç lÕexclusion È perceptive (ou pop out) de la composante inharmonique par 

rapport au reste du complexe. Premi•rement, ils ont observŽ une augmentation locale 

(dans la zone corticale tonotopiquement dŽdiŽe ˆ la frŽquence de la composante 

dŽplacŽe) du taux de dŽcharge neuronale en rŽponse ˆ des stimuli inharmoniques par 

rapport aux stimuli harmoniques. Celle-ci Žtait dÕautant plus importante que la 

composante Žtait dŽplacŽe, ce qui Žtait cohŽrent avec les donnŽes psychoacoustiques 

humaines sur le pop out perceptif. Deuxi•mement, il existait une modification du pattern 

temporel de la rŽponse des neurones codant prŽfŽrentiellement la frŽquence de cette 

composante ; la rŽponse corticale se synchronisait aux fluctuations lentes de lÕenveloppe 

Ðou battementsÐ prŽsentes en cas de stimulus inharmonique, comme cela a ŽtŽ observŽ 

au niveau du nerf auditif, du noyau cochlŽaire et du colliculus infŽrieur (voir ci-dessus). 

NŽanmoins, ces rŽsultats pourraient reflŽter avant tout la saillance perceptive ou pop out 

de la composante dŽplacŽe, plus que le mŽcanisme de dŽtection dÕinharmonicitŽ lui-
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m•me. Les auteurs ont dÕailleurs soulignŽ quÕavec des stimuli inharmoniques dont le 

spectre Žtait globalement ŽtirŽ Ðsimilaires ˆ ceux utilisŽs par Roberts & Brunstrom 

(2001)Ð et qui ne sont pas associŽs ˆ un pop out perceptif, lÕaugmentation du taux de 

dŽcharge neuronale nÕŽtait plus observŽe. ComplŽtant ces donnŽes, Kalluri et al. (2008) 

ont ŽtudiŽ plus directement les mŽcanismes neuronaux sous-tendant la dŽtection 

dÕinharmonicitŽ (en lÕabsence de pop out) par des enregistrements unitaires de neurones 

du cortex auditif primaire et de lÕaire auditive antŽrieure chez le furet. Les stimuli utilisŽs 

Žtaient des sons complexes harmoniques (les rapports successifs entres composantes 

Žtant par dŽfinition 2, 3/2, 4/3, 5/4, etc.) ou inharmoniques (et dans ce cas les m•me 

rapports Žtaient utilisŽs mais dans un ordre alŽatoire). Les sons Žtaient construits de 

mani•re ˆ contenir une composante commune, de frŽquence Žgale ˆ la frŽquence 

caractŽristique du neurone ŽtudiŽ ; les diffŽrences dans le pattern de rŽponse du neurone 

pouvaient donc •tre attribuŽes au Ç contexte È harmonique ou inharmonique entourant 

cette composante. Malheureusement, cette Žtude nÕa pas permis de mettre en Žvidence 

un marqueur neurophysiologique robuste de la dŽtection dÕinharmonicitŽ. Elle retrouvait 

nŽanmoins que 10 ˆ 15% des neurones ŽtudiŽs rŽpondaient diffŽremment selon la 

nature harmonique ou inharmonique du stimulus, et pouvaient donc servir de support 

au codage de la fusion harmonique. 

 

(c) Synth•se des donnŽes neurophysiologiques actuelles   

 - Les donnŽes neurophysiologiques nÕont pas permis pour lÕinstant de 

dŽterminer lequel des deux grands types de mod•le (reconnaissance de pattern ou 

autocorrŽlation) Žtait prŽdominant dans le codage de la hauteur et la fusion harmonique. 

Au contraire, au niveau du nerf auditif en tout cas, des informations spectrales et 

temporelles prŽcises sont disponibles et peuvent servir de support neurophysiologique 

crŽdible aux deux types de mod•les. Des rŽseaux neuronaux supportant un mod•le 



42 
 

reposant sur des Ç gabarits È sont envisageables, par exemple en combinant lÕactivitŽ de 

plusieurs neurones dont les frŽquences caractŽristiques sont harmoniquement liŽes 

(Plack, 2005). Les mod•les de type autocorrŽlation quant ˆ eux peuvent thŽoriquement 

•tre supportŽs par des rŽseaux de neurones comportant des lignes parall•les dont les 

dŽlais de traitement sont diffŽrents. Des structures rŽalisant une analyse temporelle 

comparable, mais dŽdiŽes ˆ la comparaison du dŽlai inter-aural dans des t‰ches de 

localisation spatiale ont ŽtŽ dŽcrites chez les mammif•res au niveau du colliculus 

infŽrieur (McAlpine, Jiang, & Palmer, 2001). En revanche, dans le domaine de la 

perception de la hauteur, de tels rŽseaux de neurones nÕont pas pu •tre clairement 

identifiŽs pour lÕinstant. 

 - Il nÕy a pas ˆ ce jour de certitude sur la localisation prŽcise au sein du syst•me 

nerveux de la structure mise en jeu dans le codage de la hauteur. On sait depuis 

longtemps quÕelle se situe ˆ un niveau capable de traiter des informations provenant des 

deux oreilles, puisquÕun sujet peut extraire la hauteur ˆ partir de deux harmoniques ne 

comprenant pas la frŽquence fondamentale, chacune Žtant prŽsentŽe ˆ une oreille 

(Houtsma & Goldstein, 1972). La mise en Žvidence dÕune zone corticale dŽdiŽe ˆ la 

perception de la hauteur fait encore dŽbat. 

- Au niveau du nerf et des premiers relais du syst•me auditif, dÕune mani•re 

gŽnŽrale, les stimuli dissonants se traduisent par une activitŽ neuronale plus soutenue, 

des patterns de rŽponse plus complexes et qui prŽsentent moins de cohŽrence entre les 

diffŽrents canaux auditifs que les stimuli consonants (Micheyl & Oxenham, 2010). 

 - Concernant la fusion harmonique proprement dite, il nÕexiste pas non plus de 

donnŽes suffisantes pour Žtablir par quels mŽcanismes neuronaux et ˆ quel niveau du 

syst•me auditif elle sÕŽtablit. Deux types de contraintes peuvent expliquer les limites 

actuelles des connaissances de ce phŽnom•ne : (1) D•s que lÕon utilise des stimuli 

harmoniques, lÕintrication profonde entre fusion harmonique et extraction de la hauteur 
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complique lÕinterprŽtation des rŽsultats, et il est en pratique difficile dÕŽtudier le 

phŽnom•ne de fusion isolŽment. (2) Dans le cas de stimuli inharmoniques, les 

interactions pŽriphŽriques entre composantes gŽn•rent des fluctuations lentes de 

lÕenveloppe, per•ues comme des battements. On retrouve des rŽponses neuronales 

synchrones ˆ ces battements ˆ de multiples niveaux des voies auditives (nerf auditif, 

noyau cochlŽaire, colliculus infŽrieur, cortex), qui peuvent potentiellement renseigner le 

syst•me auditif sur la prŽsence dÕune inharmonicitŽ. La question qui reste en suspend est 

de savoir si cette information est rŽellement utilisŽe comme indice pour fusionner les 

composantes qui nÕentrainent pas de tels battements (Micheyl & Oxenham, 2010), ou si 

elle ne reprŽsente quÕun Ç artefact È neuronal liŽ aux propriŽtŽs physiques des sons 

inharmoniques. Ces battements reprŽsentent un facteur de confusion puisquÕils 

constituent un indice de discrimination entre consonance et dissonance diffŽrent du 

mŽcanisme de fusion harmonique proprement dit.  
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3 LA DISCRIMINATION AUDITIVE DE RAPPORTS DE 

FREQUENCES 

 

 

3.1 Introduction 
 

 Si un auditeur sain est capable de dŽtecter que les composantes frŽquentielles 

d'un son complexe sont harmoniquement liŽes pour les fusionner entre elles, c'est que le 

syst•me auditif est sensible aux rapports de frŽquences entre ces composantes. Plus 

prŽcisŽment, il est sensible ˆ la simplicitŽ des rapports de frŽquences (un rapport Žtant dit 

simple s'il peut s'Žcrire comme le quotient de deux petits nombres entiers). A l'extr•me, 

un rapport de 2/1 dŽfinit l'octave, deux sons purs Žtant sŽparŽs par une octave quand la 

frŽquence de l'un est le double de celle de l'autre. La sensibilitŽ ˆ lÕharmonicitŽ dŽpend 

directement de la capacitŽ ˆ discriminer des rapports de frŽquences.  

Nous lÕavons vu, les mŽcanismes de la fusion harmonique restent en grande 

partie inconnus, alors m•me que cet aspect de la perception auditive joue probablement 

un r™le majeur dans l'analyse de notre environnement sonore quotidien. En particulier, 

la nature de lÕinformation Ðspectrale ou temporelleÐ utilisŽe prŽfŽrentiellement par le 

syst•me auditif  pour fusionner les harmoniques n'a pas pu •tre formellement identifiŽe. 

Un des mod•les spectraux de rŽfŽrence a ŽtŽ proposŽ par Terhardt (1974). Il indique 

que la fusion harmonique s'effectue selon deux Žtapes successives. Premi•rement, le 

syst•me auditif extrait la hauteur Ç spectrale È de chacune des composantes du son 

complexe, comme sÕil sÕagissait de sons purs prŽsentŽs isolŽment. Deuxi•mement, les 

intervalles sŽparant ces hauteurs sont comparŽes ˆ des gabarits internes (acquis par 

l'exposition sonore naturelle riche en sons complexes harmoniques) ; toutes les 
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composantes qui s'ajustent correctement au gabarit choisi sont fusionnŽes entre elles en 

un percept unique de hauteur Ç virtuelle È f0. Selon Terhardt, ces m•mes gabarits 

seraient utilisŽs pour analyser les relations mŽlodiques entre sons purs successifs. Cela 

expliquerait par exemple pourquoi deux sons purs consŽcutifs sŽparŽs par une octave 

prŽsentent une affinitŽ perceptive particuli•re. De mani•re parfaitement superposable ˆ 

ce que suppose le mod•le dans le cas d'un son complexe, le syst•me auditif pourrait 

extraire la hauteur de chacun des sons purs successifs, puis Žvaluer leur correspondance 

avec les gabarits harmoniques ˆ sa disposition. 

L'expŽrience prŽsentŽe ci-apr•s cherchait ˆ clarifier les mŽcanismes qui sous-

tendent la fusion harmonique par le biais d'une t‰che de discrimination de rapports de 

frŽquences. Les stimuli utilisŽs Žtaient formŽs de quatre sons purs, Žquidistants en 

termes de rapport de frŽquence. La t‰che des sujets consistait ˆ discriminer un rapport 

de frŽquence Žtalon (Žgal ˆ 0.97 octave), dÕun rapport cible lŽg•rement plus grand 

(compris entre 0.98 et 1.04 octave). Les sons purs pouvaient •tre prŽsentŽs 

simultanŽment (condition Simul) ou consŽcutivement (condition Consec). Les rŽsultats 

montrent que dans la condition Simul, la performance des sujets ne suit pas une fonction 

monotone du rapport cible : si lÕon augmente graduellement le rapport cible de 0.98 ˆ 

1.04 octave, la performance augmente initialement (jusquÕau rapport 1.0 octave), puis 

diminue pour des rapports lŽg•rement supŽrieurs ˆ 1.0 octave, et augmente de nouveau. 

A lÕinverse, dans la condition Consec la performance augmente quasi linŽairement avec le 

rapport cible sans effet particulier de la simplicitŽ du rapport, ce qui est cohŽrent avec 

certaines donnŽes dŽjˆ rapportŽes dans la littŽrature. Par exemple Dobbins & Cuddy 

(1982), dans une Žtude portant sur la perception de lÕoctave mŽlodique, ont pu montrer 

que le rapport de frŽquence physique et son corrŽlat perceptif Žtaient liŽs par une 

fonction monotone : ˆ partir du moment o• un sujet dŽtecte une diffŽrence entre deux 

rapports de frŽquences, il est capable de les ordonner sur une Žchelle de grandeur. Cela 
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ne semble pas •tre le cas dans la condition Simul o• nos rŽsultats indiquent que lÕoctave 

est associŽe ˆ un statut perceptif particulier, et reconnue par un mŽcanisme diffŽrent 

capable de discriminer un tr•s faible Žcart ˆ lÕoctave, sans pour autant prŽciser le sens de 

cet Žcart. En dÕautres termes, lÕauditeur dŽtecte quÕun rapport de frŽquences nÕest pas 

parfaitement harmonique, mais il ne peut pas dire sÕil est trop grand ou trop petit. Nos 

rŽsultats, comme ceux de Demany & Semal (1990), vont ˆ lÕencontre des propriŽtŽs 

thŽoriques des gabarits harmoniques tels quÕils sont proposŽs par le mod•le de 

Terhardt ; lÕutilisation des m•mes gabarits pour reconnaitre lÕoctave harmonique 

(condition Simul) et lÕoctave mŽlodique (condition Consec) aurait du aboutir ˆ des 

rŽsultats Žquivalents dans les deux conditions. Ils semblent en revanche compatibles 

avec un mŽcanisme dŽtectant simplement la prŽsence (ou lÕabsence) dÕune concordance 

temporelle parfaite entre les diffŽrents canaux frŽquentiels contenant des sons purs 

distants dÕune octave physiquement exacte. 

 

3.2 Article ÒAuditory Discrimination of Frequency Ratios: 
The Octave SingularityÓ  

 

Cette section prŽsente lÕarticle issu de cette expŽrience, associŽe ˆ une expŽrience 

contr™le visant ˆ Žcarter lÕhypoth•se que ces rŽsultats puissent sÕexpliquer simplement 

par la prŽsence de battements de consonance imparfaite. Nous avons choisi de respecter 

lÕintŽgralitŽ du contenu et de la mise en forme de lÕarticle, tel quÕil a ŽtŽ publiŽ en langue 

anglaise dans Journal of Experimental Psychology: Human Perception and Performance 

(Bonnard, Micheyl, Semal, Dauman, & Demany, 2013), ˆ lÕexception de lÕappendice 

concernant la modŽlisation mathŽmatique rŽalisŽ par le deuxi•me auteur (Micheyl, C.) et 

qui nÕest pas le rŽsultat direct de mon travail. 

  












































































































































