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Résumé
L'électro-encéphalographie (EEG) consiste a enregistrer a la surface du scalp les variations de
potentiels électriques engendrées par l'activité cérébrale associée a un traitement cognitif. En
combinaison avec une tache de mémoire, I'EEG offre donc une fenétre originale sur les processus
mnésiques. Les modifications de I'activité cérébrale peuvent notamment refléter des processus de
traitement de la trace mnésique qui ne sont pas accessibles a travers les mesures comportementales,
ce qui fait de I'EEG un bon complément aux paradigmes expérimentaux classiques. De nombreuses
études ont combiné EEG et tdches de mémoire afin de mieux comprendre les processus de
mémorisation a travers I'étude de leurs indicateurs électrophysiologiques. Nous avons sélectionné
pour cette revue les travaux en EEG qui permettent d'illustrer des caractéristiques majeures de la
mémoire. Nous montrerons comment les données électrophysiologiques fournissent des arguments
en faveur du caractére actif des processus mnésiques, comment elles illustrent I'aspect modulaire de
la mémoire en dissociant processus modaux et amodaux, et comment elles permettent de
décomposer les étapes de traitement de Il'information mnésique sur la base de leurs corrélats
neuronaux. Enfin, nous nous intéresserons aux limites de cette approche et aux enjeux a venir dans

les études électrophysiologiques de la mémoire.

Mots clés : psychologie cognitive « mémoire ¢ électroencéphalographie
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Abstract
The neural activity underlying memory processes has been extensively studied through electro-
encephalography (EEG) techniques. With the ability to directly assess neural correlates of cognitive
processes, EEG studies have provided useful insights into the organization and functioning of
memory. The objective of this review is to summarize these EEG findings that illustrate central
features of memory processes. We will first detail how EEG indices allow to quantitatively assess
the active cognitive processes involved in each phase of memory: encoding, maintenance and
retrieval. We will especially focus on the interplay between these indices and the features and
outcome of a memory task. In the second part, we will demonstrate how EEG findings support a
modular approach of memory, and contribute to the identification of both general and task-specific
processes. This part will center on three task-specific features: the presence of semantic demands,
the type of to-be-remembered material, and the type of retrieval task. Thirdly, we will present EEG
studies aiming to identify new processing stages in memory on the basis of their neural correlates.
We will discuss the existence of specific processing stages before the presentation of a to-be-
remembered stimulus, before and after retrieval, and during retrieval itself. In the final section, we
will review the main limitations of the EEG approach of memory and mark a few directions for

future studies using electrophysiology.

Keywords : cognitive psychology * memory ¢ electroencephalography
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Les mesures EEG comme indices de la cognition

L ¢électro-encéphalographie (EEG) de surface correspond a la mesure de changements
électriques observables au niveau du scalp ; ces changements refletent directement 1’activité
¢lectrique d’une population de neurones suffisamment importante pour pouvoir étre detectée a
distance du site actif. L’intérét majeur de cette technique est de retranscrire, avec une résolution
temporelle quasi-parfaite, la dynamique spatio-temporelle de ’activité de groupes de neurones en
réaction & une stimulation. Associée a des protocoles bien controlés, I’EEG permet alors d’identifier
certaines modifications de I’activité cérébrale reflétant des opérations mentales précises, ce qui
fournit des informations uniques sur 1’organisation des processus cognitifs et leur déroulement
temporel.

Cette spécificité de I'EEG lui confére un intérét particulier dans I'étude de I'activité
mnésique. Les paradigmes expérimentaux classiques souffrent des limitations inhérentes aux
mesures comportementales : les résultats aux épreuves mnésiques indiquent la performance d'un
participant une fois 1’ensemble des étapes de traitement cognitif réalisées, ce qui rend difficile
I'obtention d'informations fines sur chacune de ces étapes de traitement dont une grande partie
s'effectue en-dehors du champ de la conscience. Compléter ces paradigmes comportementaux par
une mesure de l'activitt EEG permet de porter un regard unique sur le fonctionnement des
processus mneésiques a travers l'analyse des activités cérébrales qui sous-tendent ces processus.

L’analyse de l’activité EEG s’effectue géneralement en mesurant deux grands types
d’indices facilement extractibles a partir d’un enregistrement en continu de I’EEG. Tout d’abord, il
est possible d’identifier les changements électriques synchronisés avec certains processus
spécifiques de traitement de 1’information : les potentiels évoqués cognitifs (PEC). Ces déflexions
positives ou négatives de l'activite électrique surviennent avec une latence fixe apres la présentation
d'une stimulation et présentent une topographie spécifique sur le scalp. L’intérét des PEC est qu’ils
peuvent étre associés a certaines opérations mentales engagées dans 1’exécution de la tache en

cours. Cette technique d'analyse est tres intéressante pour identifier la dynamique sequentielle des
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opeérations mentales, mais nécessite de répéter de nombreuses fois la tache afin de séparer les PEC
de I’activité EEG de fond a I’aide de méthodes de moyennage, ce qui constitue une contrainte forte,
parfois incompatible avec les protocoles cognitifs.

Il est également possible de mesurer des changements plus globaux des différentes activités
oscillatoires constitutives de D’activit¢ EEG. Cette approche regroupe notamment 1’analyse
fréquentielle, I'analyse temps-fréquence et 1’analyse en ondelettes ; elle consiste a décomposer le
signal EEG en plusieurs bandes de fréquences caractéristiques, et a examiner comment la tache
exécutée par le participant modifie les caractéristiques du signal dans ces bandes de fréquences. Les
activités cognitives peuvent moduler différents aspects du signal EEG : la fréquence moyenne du
rythme étudié, sa puissance globale, sa puissance relative par rapport aux autres bandes de
fréquences, ou encore le degré de synchronisation de l'activité entre deux régions cérébrales. Dans
les études sur la mémoire, l'activité dans la bande de fréquences théta (entre 4 et 7Hz) apparait
comme la plus sensible aux différentes étapes de mémorisation [1], mais des variations dans les
bandes gamma (> 30 Hz) et alpha (8 a 12 Hz) sont également rapportées.

Un trés grand nombre de travaux se sont intéressés a I'étude de la mémoire par le biais de
techniques d'électrophysiologie cérébrale. Les études présentées dans cette revue ont été
sélectionnées afin d'illustrer des caractéristiques significatives de I'organisation et du
fonctionnement des processus mnésiques. Nous avons organisé la présentation de ces travaux en
trois parties apportant des arguments en faveur des aspects actifs, modulaires (c'est-a-dire associant
un ensemble de mécanismes généraux et spécifiques a la tache en cours), et enfin complexes (c'est-

a-dire intégrant un grand nombre d'étapes de traitement) des processus mnésiques.

1. La mémoire comme processus actif
Trois phases sont classiquement distinguées dans l'activité de mémoire : I'encodage, qui
permet de former une trace mnésique d'un stimulus ; le stockage, qui correspond au maintien de

cette trace en mémoire ; et la récupération de la trace mnésique. Bien que nous soyons capables de
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mémoriser une grande quantité d'informations de facon incidente sans fournir d'effort particulier, ou
encore de récupérer ces informations en mémoire sans engager de démarche consciente, certaines
données issues de différents paradigmes comportementaux suggérent de maniere indirecte que
chacune de ces trois phases correspond en fait a un processus actif. Le principal intérét de 'EEG
dans ce domaine est d'examiner l'activité cérébrale associée a chaque étape du fonctionnement
mnésique ; cela permet d'observer plus directement la mise en ceuvre de processus actifs
d'encodage, de stockage et de récupération, et la maniére dont ces processus interagissent avec la

situation de mémorisation.

1.1. Phase d'encodage

Principaux indicateurs EEG

La phase d'encodage en mémoire a principalement été étudiée en EEG a I'aide du paradigme
de mémoire subséquente. Ce paradigme consiste a classer les stimuli d'une tache de mémoire en
deux groupes — ceux qui ont été correctement mémorisés par les participants, et ceux qui ont été
oubliés — puis a comparer l'activité cérébrale associée a ces deux classes de stimuli pendant la phase
d'encodage. Autrement dit, il s'agit de vérifier si les stimuli qui sont correctement mémorisés
recoivent au moment de I'encodage un traitement cérébral différent des stimuli qui seront oubliés
lors du rappel. On doit I'étude de référence sur le paradigme de mémoire subséquente a I'équipe de
Paller [2]. Dans cette étude, les participants devaient dans un premier temps réaliser une tache
d'apprentissage incident en prenant des décisions simples sur un ensemble de mots (par exemple,
"Cet objet est-il comestible ?") ; dans un second temps, les participants devaient reconnaitre tous les
mots dont ils se souvenaient parmi des distracteurs. Les auteurs ont observé que les mots
correctement reconnus par les participants se distinguaient des mots oubliés par une activité
cerébrale specifique pendant la phase d'encodage ; cette activité apparaissait sous la forme d'une
composante positive entre 400 et 800 ms aprés la présentation d'un mot a encoder, observable au

niveau du cortex pariétal et de la ligne mediane (voir Figure 1). Cette différence d'activité a
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I'encodage entre les mots ultérieurement rappelés et oubliés a été baptisée I'effet Dm (Difference

due to Memory).
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Figure 1. Différence d'activité EEG a I'encodage entre les mots ultérieurement reconnus et les
mots ultérieurement oubliés (positivité vers le bas). Les tracés représentent les potentiels évoques
obtenus par le moyennage de I’EEG lors de 1’encodage des mots qui seront soit reconnus (ligne
continue), soit oubliés (ligne pointillée) pendant la phase de récupération. Les mots qui seront
ultérieurement reconnus sont associés a une composante positive tardive plus grande amplitude
pendant I'encodage.

Adapté de Paller et al., 1987. Copyright (1987) par Elsevier Scientific Publishers Ireland, Ltd.
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Un nombre important de travaux ont porté sur I'effet Dm (voir les revues [3-5]). Il est
difficile de caractériser précisément l'activité liée a I'effet Dm, car sa topographie et son décours
temporel varient largement en fonction du paradigme expérimental utilisé [3]. De fagcon générale,
les mots correctement rappelés sont associés a une activité plus importante a I'encodage, avec des
PEC plus positifs entre 300 et 900 ms environ apres la présentation du stimulus & memoriser ; ces
PEC sont souvent décrits sous la forme d'une composante centro-pariétale associée a une

composante frontale plus tardive [4] (voir Figure 1).

Interprétation

L'effet Dm montre que l'encodage d'un stimulus & mémoriser est associé & une activité
cerébrale spécifique, et que l'intensité de cette activité est directement prédictive de la performance
de rappel subséquente. Cette activité cérébrale semble donc correspondre directement a un
processus actif d'encodage. Par ailleurs, plusieurs études montrent que I'effet Dm est modulé par la
qualité de I'encodage que réalise le participant. Ainsi, I’amplitude de cet effet est plus marquée
lorsque les participants réalisent une tache d'encodage profond plutdt que superficiel [2]. L'effet est
également plus important pour les items que les participants parviennent a restituer en rappel libre,
en comparaison des stimuli qui sont simplement reconnus parmi des distracteurs [6]. Enfin, I'effet
Dm est plus marqué pour les stimuli que les participants se souviennent explicitement avoir vus
(réponse remember) que pour les stimuli dont ils savent seulement qu'ils les ont vus, sans se
souvenir explicitement de leur présentation (réponse know dans le paradigme RKG) [7]. Le fait que
I'amplitude de I'effet Dm dépende directement de la qualité de I'encodage réalise par le participant
soutient I'idée que cet effet correspond a un processus actif d'encodage, dont le fonctionnement est

déterminant pour la performance de rappel ultérieure.
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1.2. Phase de stockage

Principaux indicateurs EEG

La phase de stockage en mémoire concerne l'intervalle qui sépare l'encodage de la
récupération. L'activité EEG correspondant au processus de stockage a principalement été analysée
sur deux echelles temporelles distinctes. L'étude des périodes de stockage importantes associees a la
mémoire a long terme s'est surtout effectuée dans le cadre des recherches sur la consolidation
hypnique de la mémoire. Une présentation détaillée de ce type de travaux peut étre trouvée dans
cette revue (Bertran et al., ce numéro). Parallelement, un ensemble d'études se sont intéressees au
maintien de l'information en mémoire a court terme, sur un intervalle de quelques dizaines de
secondes. Ces études montrent qu'il existe une activité cérébrale soutenue pendant la phase de
maintien (ex. [8-11]). Cette activité se présente généralement sous la forme d'une augmentation de
puissance des ondes théta et gamma ; des modifications des ondes alpha et béta sont également

observées dans certaines études (ex. [10]).

Interprétation

La présence d'une activité oscillatoire spécifique pendant le maintien d'une information en
mémoire a court terme indique que le stockage n'est pas une phase uniquement passive de la
mémorisation ; cette activité oscillatoire suggere plutét la présence de processus de maintien actifs.
En faveur de cette interprétation, plusieurs études montrent que l'activité oscillatoire pendant le
maintien est modulée par les caractéristiques de la tache. D'une part, la durée de I'activité
oscillatoire augmente avec le délai pendant lequel I'information doit étre maintenue [9] ; elle tend a
se poursuivre jusqu'au début de la phase de rappel [14]. Elle ne reflete donc pas un traitement
cognitif ponctuel, mais plutdt un processus soutenu pendant I'ensemble de la phase de maintien.
D'autre part, la puissance dans les différentes bandes de fréquences augmente avec la quantité
d'informations a maintenir [8, 12-13] ; ce résultat suggere que l'activité oscillatoire correspond a un

processus dont I'activité est d'autant plus importante que la charge cognitive est élevée.
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Il est a noter que lactivité oscillatoire soutenue pendant la phase de maintien de
I'information ne se limite pas au matériel verbal, mais s'observe aussi avec des matériels visuels
complexes [9] et méme des patterns temporels [11] ; elle ne peut donc pas étre causée uniquement
par un processus d'autorépétition subvocale. Il semble plutdt que ces oscillations soient dues a un

processus de rafraichissement attentionnel actif de la trace mnésique par les participants.

1.3. Phase de récupération

Principaux indicateurs EEG

La phase de récupération en mémoire a essentiellement été étudiée a l'aide du paradigme
Old-New. Ce paradigme consiste a présenter une série de stimuli au sein d'une premiére phase
d'étude, puis a présenter une seconde fois ces stimuli parmi des stimuli nouveaux ; I'objectif est de
contraster l'activité cérébrale associée aux stimuli nouveaux et aux stimuli déja connus. Ce
paradigme permet d'observer deux composantes sensibles a 1’apparition de stimuli connus (voir
Figure 2). La premiere est une composante frontale négative, la FN400, observable 400 ms aprés la
présentation d'un stimulus connu ; la seconde est une composante pariétale positive, la LPC (Late
Positive Component), qui apparait autour de 450 ms et se maintient pendant plusieurs centaines de
millisecondes (voir les revues [5, 15-16]). L'amplitude de ces deux composantes est plus importante
lorsque le participant rencontre un stimulus déja connu, donc lorsqu'une récupération en mémoire a

lieu ; cet effet est genéralement baptisé I'effet Old-New.
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Figure 2. Différence d'activité EEG entre les mots nouveaux et les mots déja connus pendant
la phase de récupération (positivité vers le haut). Les tracés représentent les potentiels évoqueés
par la présentation de stimuli déja connus du participant (ligne continue) et nouveaux pour lesquels
il ne peut pas y avoir de récupération en mémoire (la ligne pointillée). Les stimuli connus sont
associés a une plus grande amplitude des composantes positives entre 300 et 500 ms au niveau
frontal (composante FN400) et au niveau pariétal (composante LPC).

Adapté de Friedman & Johnson, 2000. Copyright (2000) par Wiley-Liss.
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Interprétation

L'effet Old-New est modulé par l'intensité de la reconnaissance des stimuli. Par exemple, les
PEC sont plus marqués lorsque le participant reconnait un stimulus pour lequel il est capable de
réaliser un jugement de source — donner des informations sur le contexte dans lequel il a rencontré
ce stimulus pour la premiére fois [17-18]. Les PEC sont également plus marqués lorsque la
reconnaissance opérée par le participant est correcte, par opposition a une fausse alarme [19-20] ; la
LPC est moins importante lorsque les participants ont peu confiance dans leur jugement de
reconnaissance [2]. Enfin, I'effet Old-New est plus marqué lorsque la récupération en mémoire est
intentionnelle plutdt qu'incidente (voir [21]). Cet effet semble donc refléter un processus actif de

récupération en mémoire, dont I'activité est directement corrélée avec le résultat de la récupération.

2. La mémoire comme processus modulaire : arguments électrophysiologiques

Les principaux modeles neuropsychologiques de la mémoire proposent de la fractionner en
différentes entités ou sous-systémes assurant des fonctions différentes. L’apport de I’EEG dans ce
domaine consiste a examiner les activités cérébrales associées aux différents types de situations de
mémorisation, afin de déterminer si ces dissociations sont valides au niveau électrophysiologique.
Parmi I'ensemble des études en EEG qui se sont intéressées aux sous-systemes de la mémoire, les
travaux qui suivent illustrent I'idée que le fonctionnement mnésique repose sur un ensemble de
processus spécifiques a un type de tache en particulier, mais aussi de processus invariants, observés

quelle que soit la situation.

2.1. Mémoire épisodique et mémoire semantique

Principaux indicateurs EEG

La dissociation classique entre mémoire épisodique et mémoire sémantique a fait 1’objet
d’études en EEG afin de rechercher les processus spécifiques a ces deux types de mémoire. Un
paradigme en particulier [22] a étée fréquemment utilisé pour opposer le fonctionnement de la

mémoire semantique et de la mémoire épisodique, en lien avec une analyse de l'activité oscillatoire.
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Dans une premiere phase de I'expérience, les participants voient apparaitre successivement deux
mots et doivent décider si le second mot de la paire est sémantiquement relié au premier. La
seconde phase de I'expérience dépend du type de mémoire évalué ; dans la condition "rappel
épisodique”, les participants sont confrontés au premier membre de chaque paire de mots et doivent
rappeler le second mot de la paire. Dans la condition "rappel sémantique", les participants sont
également confrontés au premier membre de chaque paire de mots, mais ils ont simplement pour
consigne de donner un mot qui lui soit sémantiquement relié ; si les participants donnent le second
membre de la paire initialement présentée, on considére qu'ils ont réalisé un rappel sémantique. Ce
paradigme a permis de montrer que la performance dans les taches impliquant un rappel sémantique
correspond a une modification de I'activité dans la bande alpha supérieure (10 a 13 Hz) [23-24] ; a
I'inverse, il est bien établi que la performance dans les taches de mémoire épisodique repose
essentiellement sur une augmentation de puissance dans les bandes théta et gamma (voir les revues

[1, 23]).

Interprétation

Les différences d'activité oscillatoire qui distinguent les conditions de rappel sémantique et
rappel épisodique suggérent qu'il existe une dissociation entre les processus impliqués dans ces
deux types de mémoires. Toutefois, deux arguments conduisent a penser que ces différences
d'activité oscillatoire ne refletent pas nécessairement le fonctionnement de sous-systémes
mnésiques entierement distincts.

Premierement, Johnson et collaborateurs [26] ont opposé rappel épisodique et rappel
sémantique selon une méthode comparable au paradigme précédent ; cependant, ils ont examiné les
PEC plutét que l'activité oscillatoire. Les résultats observés montrent que les conditions de rappel
sémantique et de rappel épisodique s’accompagnent d'activations cérébrales tres proches. Parmi les
sept composantes des PEC observees en situation de rappel, deux seulement présentaient des

difféerences mineures entre les deux conditions expérimentales. Cette importante similarité entre les
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activations cérébrales de rappel épisodique et de rappel sémantique suggere que l'essentiel des
processus de rappel est insensible au caractére sémantique de la tache.

D’autre part, les paradigmes expérimentaux généralement utilisés en EEG ne permettent pas
de distinguer clairement les demandes épisodiques et sémantiques. Ainsi, dans le paradigme
présenté plus haut [22], la tche de rappel sémantique repose directement sur la phase d'encodage
épisodique qui a lieu en début d'expérience ; a l'inverse, la condition de rappel épisodique n'est pas
indépendante de la mémoire sémantique, car les participants accedent probablement a la
signification des mots présentés dans cette condition. Il semble donc difficile de conclure de fagon
univoque que l'activité dans la bande alpha supérieure reflete le fonctionnement de la mémoire
sémantique. Une interprétation a privilégier est que l'activité oscillatoire dans la bande alpha
supérieure est sensible a la quantité de traitements sémantiques impliqués par la tache (ex. [24]).
Cette idée est soutenue par l'observation que la bande alpha supérieure est sensible aussi bien au
rappel sémantique [23] et a I'encodage sémantique [25] qu'a un simple jugement sémantique, sans
composante mnésique particuliere [22]. Les modifications spectrales dans la bande alpha supérieure
pourraient donc illustrer une variabilité des processus impliqués selon que la tache fait appel ou non
a la signification des stimuli. Cette distinction entre processus sémantiques et non sémantiques

s'appliquerait aussi bien dans les tdches de mémoire que dans d'autres types de taches.

2.2. Spécificités de ’activité EEG en fonction du type de matériel 8 mémoriser

De nombreux modeles proposent I'existence de plusieurs types de mémoire distincts en
fonction des caractéristiques du matériel & mémoriser : nature des stimuli (par exemple mémoire
verbale vs. mémoire visuo-spatiale), mais aussi modalité de présentation (par exemple présentation
auditive vs. présentation visuelle des stimuli). Plusieurs études en EEG se sont intéressées a la

validité de ces dissociations.
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2.2.1. Effet de la modalité de présentation

Plusieurs études ont cherché a vérifier I’existence de systémes mnésiques différents en
fonction de la modalité de présentation ; ces études ont procédé en présentant les mémes stimuli
selon plusieurs modalités sensorielles. D'une part, les stimuli spatiaux donnent lieu a une activite
oscillatoire différente selon leur modalité de présentation : une diminution de la puissance alpha est
observée au niveau occipital lorsqu’ils sont présentés de fagon visuelle et au niveau pariétal
lorsqu’ils sont présentés de fagon haptique [27]. Toutefois, cette différence d'activité est restreinte :
elle se retrouve surtout au niveau des aires sensorielles et se limite essentiellement a la phase
d'encodage. De facon similaire, des mots présentés de facon auditive ou visuelle suscitent des PEC
différents au moment de l'encodage [28] ; cependant, cette différence s'atténue largement avec le
temps pendant la phase de maintien. Ces deux études suggérent que lI'encodage des stimuli se fait
différemment selon leur modalité de présentation, mais qu'ils sont ensuite recodés sous forme de

représentation mnésique amodale [28].

2.2.2. Effet du type de stimulus sur la phase de maintien

Il semble également que l'activité cérebrale varie en fonction de la nature des stimuli a
mémoriser - par exemple, des mots ou des formes géométriques. Une premiere série de travaux
concerne la phase de maintien en mémoire, et montre que l'activité oscillatoire dépend du type de
stimulus mémorisé. Le maintien en mémoire de stimuli visuo-spatiaux semble associé a une
diminution d'activité dans la bande alpha au niveau occipito-pariétal, particulierement dans
I'hémisphére droit, par rapport a des stimuli verbaux [8]. A l'inverse, le maintien en mémoire de
stimuli verbaux présente deux spécificités majeures. D'une part, les stimuli verbaux se distinguent
des autres types de stimuli par une puissance plus importante dans les bandes alpha, béta, théta et
gamma pendant toute la durée de la phase de maintien ; d'autre part, une forte activité béta apparait
aux niveaux frontal et occipital pendant l'intervalle qui sépare la présentation de deux stimuli
verbaux a memoriser [10]. Selon les auteurs, cette activité béta est probablement liée au processus

d'autorépétition subvocale, qui n'existe que pour des stimuli verbaux et les distingue des autres
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types de stimuli. Enfin, les informations concernant I'ordre de présentation des stimuli @ mémoriser
semblent associées a des processus de maintien spécifiques, tout comme les stimuli verbaux et
visuo-spatiaux : l'activité oscillatoire differe selon que les participants doivent maintenir en
mémoire la position spatiale de stimuli, ou I'ordre dans lequel ces stimuli apparaissent [11]. En dépit
de ces spécificités, il est intéressant de remarquer que l'activité dans la bande théta, sans doute la
bande de fréquences la plus généralement associée au maintien actif en mémoire [8-11, 13-14], n'est
pas affectée par la nature des stimuli @ mémoriser [8]. Il semble donc que le maintien en mémoire
associe des processus spécifiques au type de matériel, comme l'autorépétition pour des stimuli
verbaux, et des processus aspécifiques, plus généraux [8] ; ces processus aspécifiques pourraient par

exemple prendre la forme d'un rafraichissement attentionnel de la trace mnésique.

2.2.3. Effet du type de stimulus sur la phase de récupération

Un effet similaire du type de matériel est également rapporté pour la phase de récupération
en mémoire. La comparaison de stimuli verbaux et spatiaux montre que la récupération de stimuli
spatiaux en mémoire correspond a des PEC positifs plus marqués au niveau pariétal entre 200 ms et
450 ms aprés le début de l'essai. A l'inverse, la récupération de stimuli verbaux en mémoire
correspond a des PEC positifs plus marqués au niveau du cortex frontal gauche autour de 390 ms
apres le début de l'essai, ainsi qu'au niveau de la jonction pariéto-temporo-occipitale autour de
280 ms [29]. Cependant, la LPC — une composante observée dans le cadre de 1’effet Old-New —
n'est pas affectée par le type de mateériel a récuperer. De la méme facon, une tache de récupération
en mémoire d'objets et de positions spatiales provoque une diminution de l'activité alpha dont la
topographie varie en fonction du type de matériel - parietale pour les positions spatiales, et plus
largement distribuée pour les objets [30] ; mais cette méme tadche provoque également une
augmentation de l'activité théta qui ne varie pas en fonction du type de matériel a récupérer. Tout
comme pour la phase de maintien, il semble donc que la phase de récupération associe des
processus généraux de récupération en mémoire, et des processus spécifiques a la nature des stimuli

a rappeler [29].
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2.3. Activités EEG de rappel et de reconnaissance

Il existe plusieurs fagons de récupérer un stimulus en mémoire ; les situations les plus
fréquentes sont le rappel libre, le rappel indicé et la reconnaissance. Ces différentes situations
correspondent-elles & des processus de récupération différents, ou s'agit-il simplement de taches
similaires dont seule la difficulté varie ? A notre connaissance, aucune étude en EEG n'a cherché a
comparer le rappel libre aux deux autres modalités de récupération. En revanche, un petit nombre
de travaux ont opposeé rappel indicé et reconnaissance (voir [5]). Ces quelques travaux s'accordent
sur l'existence de différences d'activité cérébrale entre ces deux conditions, mais pas sur la nature de
ces différences. Deux études concluent que les PEC associés au rappel indicé et a la reconnaissance
différent en termes de topographie, avec une activation plus étendue sur le scalp pour la tache de
rappel indice [31, 32]. Cette différence de topographie se retrouve notamment au niveau frontal : les
deux taches sont associées a un PEC positif entre 900 et 1400 ms apreés I'apparition d'un stimulus,
mais cette activité s'étend a l'ensemble du cortex frontal pour la tache de rappel indicé alors qu’elle
se restreint a la ligne médiane pour la tache de reconnaissance [32]. Une troisieme étude retrouve
également une différence d’activité au niveau frontal [26] : la tdche de rappel indicé est associée a
un PEC négatif au niveau du cortex frontal inférieur gauche, environ 300 ms aprés l'apparition d'un
indice, qui n'apparait pas dans une tache de reconnaissance. Ces différences d'activité frontale entre
rappel indicé et récupération pourraient étre dues a une plus grande utilisation de processus
controlés par la tache de rappel indicé, manifeste au niveau du cortex préfrontal [5].

En dépit de ces différences, I'essentiel de I'activité cérebrale est trés similaire pour les taches
de rappel indicé et de reconnaissance ; on retrouve notamment I'effet Old-New (qui reflete une
récupération en mémoire ; voir plus haut) dans les deux types de taches [32] (voir aussi [5]). Cette
forte ressemblance suggere que la phase de récupération en meémoire repose sur un Processus
générique de récupération dont le fonctionnement est modulé par les caractéristiques de la tache
[31], avec par exemple un réle plus important de processus contr6lés dans une tache de rappel

indicé.
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3. La mémoire comme processus complexe

La mémoire correspond par nature a un processus séquentiel ; nous avons vu que les trois
phases classiques de la mémoire correspondent a des activités cérébrales distinctes, ce qui conforte
I'idée qu'il s'agit de trois étapes de traitement successives. Une contribution significative de
I’¢électrophysiologie cérébrale est que sa résolution temporelle permet d’identifier plus finement les
différentes étapes de traitement intervenant dans le processus de mémoire ; par exemple, certains
résultats en EEG suggérent que 1’étape d’encodage n’est pas unitaire, mais implique une premicre
phase d’encodage dépendant de la modalité de présentation du stimulus, suivie d’une seconde phase
de recodage du stimulus sous forme de représentation mnésique amodale [28]. Nous présenterons
ici les travaux en EEG démontrant I’existence d’étapes additionnelles de traitement cognitif, mal

connues car difficiles & mettre en évidence au niveau comportemental.

3.1. Activité pré-stimulus

Principaux indicateurs EEG

Un certain nombre de données indiquent que le processus de mémorisation commence avant
méme la présentation du stimulus & mémoriser. Dans la période qui préceéde I’apparition d’un
stimulus, on observe typiquement une activité cérébrale préparatoire (ex. [29]). De facon
surprenante, cette activité cérébrale préparatoire est directement en lien avec la mémorisation du
stimulus a venir. Dans une tache de memoire a long terme, par exemple, une composante
préparatoire négative apparait dans les régions frontales plusieurs centaines de millisecondes avant
I’apparition d’un stimulus & mémoriser ; cette composante est significativement plus ample pour les
stimuli qui seront correctement reconnus 45 minutes plus tard que pour les stimuli qui seront
oubliés [33] (voir Figure 3). Elle est egalement plus ample pour les stimuli qui seront associes a une
réponse remember, par rapport aux stimuli associes a une réponse know [34]. L'activité préparatoire
peut prendre d'autres formes lorsque d'autres taches sont utilisées — il peut s'agir d'une activité théta

ou d'un PEC positif — mais elle reste prédictive de la mémorisation des stimuli [35-36].
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Figure 3. Différence d'activité EEG avant I'encodage entre les mots ultérieurement reconnus
et ultérieurement oubliés. La ligne foncée représente l'activité EEG enregistrée pour les mots qui
seront reconnus avec succes pendant la phase de récupération ; la ligne claire représente I'activité
pour les mots qui seront oubliés pendant la phase de récupération. Les mots qui seront
ultérieurement reconnus sont associés a une activité préparatoire de plus grande amplitude.

Adapté de Otten et al., 2010. Copyright (2000) par Nature Publishing Group.

Interprétation

L’activité pré-stimulus indique que l'activité de mémoire met en jeu des processus
préparatoires, qui influencent directement la qualité de I'encodage subséquent. Plusieurs hypotheses
ont été formulées quant a la nature de ces processus préparatoires. Il pourrait s'agir de mécanismes
mnesiques, correspondant par exemple a la prise en compte du contexte de présentation de I'item
pour réaliser un encodage contextualisé [35], ou encore a la mobilisation d'un processus de
traitement sémantique permettant un encodage profond des stimuli [33]. Une autre interprétation
possible est que cette activité préparatoire reflete [I'état attentionnel ou motivationnel des

participants ; une activité préparatoire importante correspondrait alors a un degré élevé d'arousal,
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qui favoriserait un meilleur encodage du stimulus a venir. Cette interprétation est soutenue par le
fait que l'activité préparatoire est influencée par la motivation des participants : elle n'est prédictive

de la mémorisation des stimuli que lorsqu'une bonne performance est fortement rémunérée [35-36].

3.2. Activite pré-récupération

Tout comme la phase d’encodage, la phase de récupération en mémoire semble intégrer des
processus préparatoires qui précedent la récupération elle-méme. L’un des effets les plus étudiés en
EEG concerne I’orientation de récupération (voir les revues de littérature [21, 37]). La notion
d’orientation de récupération repose sur 1’idée qu’une tache spécifique de récupération correspond a
un type particulier de traitement cognitif. Pour récupérer un stimulus en mémoire, il faut réaliser le
type de traitement cognitif correspondant a la tache, et donc adopter une orientation de récupération
particuliere. Confrontés a une tache spécifique de récupération en mémoire, les participants
adopteraient 1’orientation de récupération correspondante, préalablement a la récupération
proprement dite.

En termes d’activité cérébrale, un PEC apparait entre 200 et 600 ms apres le début d’une
récupération en mémoire ; la forme de ce PEC dépend de la tache de récupération réalisée [37, 21].
Ainsi, deux consignes de récupération en mémoire différentes (par exemple rappel du contexte de
présentation d’un item vs. identification de I’item parmi des distracteurs) donnent lieu a des
composantes d'amplitudes différentes, essentiellement au niveau du cortex frontal. De la méme
facon, on observe des activations distinctes lorsque la tache de récupération porte sur des types de
stimuli différents (par exemple reconnaissance d’images vs. reconnaissance de mots) [37], et ce deés
200 ms aprés le début d'un essai. Cette différence n’apparait que lorsque les participants doivent
réaliser la méme tache de récupération pendant un certain nombre d’essais ; elle disparait lorsqu’on
fait varier la tache de récupération entre chaque essai [38]. Il semble donc que I’orientation de
récupération se développe au fil de la tache et corresponde a un processus soutenu dans le temps. Il

est important de noter qu’on observe un PEC d’orientation de récupération similaire pour les items
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connus et pour les distracteurs d’une tiche de reconnaissance ; cette activité n’est donc pas liée a la
récupération d’un stimulus en mémoire, qui ne peut avoir lieu pour les distracteurs, mais bien a des

processus préparatoires qui précédent la récupération [21].

3.3. Processus multiples de récupération en mémoire

Nous avons vu que la récupération d’informations en mémoire correspond a un processus
actif, illustré par 1’effet Old-New : lors d’une tache de reconnaissance, les stimuli déja connus se
distinguent des distracteurs par des PEC plus marqués. Plus précisément, 1’effet Old-New integre
deux composantes différentes: la FN400, une composante frontale précoce, et la LPC, une
composante pariétale plus tardive. Un grand nombre de travaux montrent que ces deux PEC
correspondent en fait a deux processus de récupération différents (voir les revues [5, 16]). D'un
point de vue fonctionnel, la LPC refléte le processus de recollection (c'est-a-dire la remémoration
explicite de I'encodage d'un stimulus), tandis que la FN400 correspond a la récupération en
mémoire fondée sur le simple sentiment de familiarité. Ces deux processus ne sont pas exclusifs :
toute tentative de récupération en mémoire peut donner lieu d'abord a une FN400 associée a la
familiarité, puis a une LPC associée a la recollection. La phase de récupération elle-méme n’est

donc pas unitaire, mais integre plusieurs étapes de traitement successives.

3.3.1. Processus de recollection

La LPC correspond a une composante positive qui apparait entre 400 et 700 ms aprés la
présentation d’un stimulus reconnu par le participant ; elle est particulierement visible au niveau
pariétal gauche [16]. Plusieurs raisons poussent a l'interpréter comme un corrélat du processus de
recollection. D'abord, la LPC est plus marquée pour les stimuli qui donnent lieu a une réponse
remember plutdét qu'une réponse know [5, 16] ; or, une recollection n'a lieu que lorsque le
participant se souvient explicitement de la présentation du stimulus (réponse remember). De plus, la
LPC est plus marquée pour les stimuli qui donnent lieu a un jugement de source correct [5, 16], ce

qui implique que le participant se souvienne de leur contexte de presentation. L'amplitude de la
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LPC est plus importante lorsqu'on présente au participant des stimuli qu'il a déja rencontrés plutot
que des distracteurs, méme quand les distracteurs sont trés similaires aux stimuli connus [39].
Enfin, la LPC est sensible aux parametres qui affectent la probabilité de recollection ; par exemple,

elle est plus marquée pour les stimuli qui ont subi un encodage profond [40].

3.3.2. Processus de familiarité

La FN400 est une composante négative maximale au niveau préfrontal médian, entre 300 et
500 ms aprés la présentation d’un stimulus reconnu par le participant [16] ; elle est considérée
comme un indicateur du processus de familiarité. Dans une tache de reconnaissance, par exemple,
la FN400 dépend directement de I'intensité du sentiment de familiarité que les stimuli suscitent chez
les participants. Ainsi, si on demande aux participants d'encoder des stimuli sous une forme (par
exemple des mots) et de les reconnaitre sous une autre forme (par exemple des images
correspondant aux mots), la phase de reconnaissance s’accompagne d’une FN400 moins marquée
que lorsque les stimuli sont encodés et reconnus sous un méme format [41]. A l'inverse, la FN400
est de méme amplitude pour les stimuli correctement identifiés et pour les fausses alarmes ; or, on
peut supposer que les distracteurs qui provoquent une fausse alarme sont ceux qui suscitent un
sentiment de familiarité [16]. De la méme facon, la FN400 est de méme amplitude pour les stimuli
déja connus et pour les stimuli nouveaux ressemblant a des stimuli précédemment présentés ; par
contre, son amplitude est plus faible pour les stimuli nouveaux qui ne sont pas similaires a des
stimuli connus [39]. Contrairement a la LPC, la composante FN400 est d'amplitude comparable
pour les stimuli associés a une réponse remember et a une réponse know [5] ; or, le sentiment de
familiarité est présent dans ces deux types de reponses. Lorsqu'un participant donne une réponse
know, qui indique une reconnaissance fondée sur la familiarité, I'amplitude de la FN400 augmente
avec son degre de confiance dans sa réponse [42]. Enfin, la composante FN400 ne semble pas
sensible aux parametres qui affectent la probabilité de recollection ; par exemple, son amplitude ne

varie pas quand on augmente le nombre de présentations d'un stimulus pendant la phase d'encodage

[5].
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3.4. Activité post-récupération

La mémoire ne s’arréte pas a la récupération d’un stimulus ; il semble que la phase de
récupération proprement dite soit suivie par une activité soutenue [5, 37]. Au niveau des PEC, on
retrouve une composante positive au niveau du cortex frontal droit qui commence environ 800 ms
apres l'apparition d'un stimulus a reconnaitre et peut se poursuivre jusqu’a environ 2000 ms ; cette
activité peut méme perdurer aprés la réponse du participant [43]. Quel est le role fonctionnel de
cette activité post-récupération ? Une explication plausible est qu’elle refléte un processus de
monitoring ou d’évaluation du résultat de la recherche en mémoire [37]. L’activité post-
récupération serait donc liée au contréle de I’activité de récupération en mémoire, qu’il s’agisse de
décider si le résultat de la récupération est fiable (« il me semble avoir vu ce stimulus pendant la
phase d’encodage, mais en suis-je vraiment sdr ? ») ou de décider de la réponse comportementale
qui doit suivre la récupération en mémoire (« dois-je donner une réponse remember ou une réponse
know ?») [43]. Par ailleurs, on retrouve également une composante similaire lorsque les
participants doivent réaliser un jugement sémantique sur des stimuli nouveaux, donc une tache sans
demande mnésique particuliére [43]; il ne semble donc pas s’agir d’une activité propre a la
récupération en mémoire, mais plutét d’un processus générique de monitoring et de prise de

décision qui peut étre impliqué dans d’autres situations.

5. Synthese, limites et perspectives

Indicateurs électrophysiologiques de la mémoire

Une littérature abondante s’est construite autour des modifications EEG accompagnant les
taches de mémoire. Un premier intérét de ce type d’études est de fournir des indices
électrophysiologiques qui permettent d'évaluer le degré d'engagement de certains processus
mnesiques dans une tache. La figure 4 représente les indices électrophysiologiques associés de

maniere récurrente aux processus actifs de mémorisation.
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Figure 4. Principaux indicateurs électrophysiologiques associés aux étapes du processus de
meémorisation. Ce schéma décrit les différentes étapes du processus de mémorisation, de la
présentation d'un stimulus (a gauche) a sa récupération en mémoire (a droite). Ces différentes étapes
sont associées aux indicateurs électrophysiologiques qui les caractérisent, ainsi qu'a l'interprétation
que l'on peut faire au sujet de ces indicateurs. Les boites bleues représentent les étapes
classiqguement identifiées du processus de mémoire, les boites vertes représentent les étapes de
traitement supplémentaires identifiées par les études EEG.

L'identification d'indices électrophysiologiques présente un enjeu majeur : ces indices
peuvent permettre de quantifier I'implication des différents processus mnésiques dans tous types de
situations, aussi bien mnésiques que dans des taches cognitives impliquant des aspects de
mémorisation. Cette quantification peut porter sur des sous-processus de la mémorisation
difficilement accessibles a 1’aide de mesures comportementales. Par exemple, la FN400 est
susceptible de renseigner sur la contribution d'un processus de récupération par familiarité a une
tache de reconnaissance de visages [44]. Ces mémes indices électrophysiologiques peuvent étre
abordés comme des outils permettant d'évaluer de quelle fagcon les processus mnésiques sont
modulés par une pathologie : ainsi, on pourrait envisager d'évaluer de quelle fagcon la FN400
observée dans une tache de reconnaissance de visages est affectée par une prosopagnosie. L’EEG
constitue donc une piste d’investigation prometteuse pour €claircir les étapes de traitements atteints

dans une variété de troubles mnésiques.
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Toutefois, 1’utilisation de ces indices reste a ce jour limitée pour deux raisons majeures. La
premiére est ’absence d’un large consensus sur les changements observés dans 1’activité EEG lors
d’une tache mnésique. Cette limite s’explique en partie par le manque d’harmonisation des
paradigmes expérimentaux utilisés par les différentes équipes de recherche ; méme des études
portant sur des taches similaires font fréquemment varier des parameétres critiques tels que
I'intervalle entre I'encodage et la récupération, ou le type d'analyse des données. Ce manque
d'harmonisation entraine une prolifération des activations cérébrales observées dans des situations
apparemment eéquivalentes, activations qui ne sont pas toujours retrouvées dans les études
ultérieures.

La seconde limite a l'utilisation des indices électrophysiologiques est le manque de
spécificité des mesures de ’EEG. Ce probléme est particuliérement sensible dans l'analyse de
I'activité oscillatoire ; en effet, le signal EEG se compose toujours d'une somme d'activités dans
I’ensemble des bandes de fréquences simultanément. Autrement dit, il existe toujours une activité
dans chaque bande de fréquences, quelle que soit la tache effectuée par le participant ; il n'est donc
pas possible d'associer I'activité dans une bande de fréquences a un processus cognitif en particulier.
De plus, les indicateurs utilisés en EEG — aussi bien les PEC que l'activité oscillatoire — sont
sensibles a I’engagement de processus mnésiques aussi bien qu'a d’autres processus cognitifs. Ce

manque de spécificité rend difficile I'interprétation univoque des activations observées.

Evolution des modéles de la mémoire

Les études EEG présentent un second intérét majeur : affiner et préciser les modeles de la
mémoire. L’enjeu est en particulier d’identifier quels processus constitutifs de la mémoire peuvent
étre dissociés sur la base de leurs corrélats neuronaux. Deux aspects importants ressortent de notre
revue. Tout d’abord, un premier groupe de résultats issus des études en électrophysiologie cérebrale
supporte I’idée selon laquelle la mémorisation associe des processus genéraux et des processus
dépendants des caracteristiques de la tache, qu'il s'agisse du caractére sémantique du matériel a

mémoriser, de la nature des stimuli ou du type de récupération en mémoire a effectuer. Ensuite, un
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nombre croissant de travaux en EEG ont facilité I’identification de nombreuses étapes de traitement,
a la fois avant la phase d'encodage, avant et aprés la phase de récupération, et pendant la
récupération elle-méme. Ces distinctions fines de différentes étapes engagées dans la mémorisation
devraient contribuer de maniere significative a une meilleure caractérisation des troubles de la

mémoire dans les années a venir.

Un regain d’intérét pour 1’étude de la mémoire en EEG s’observe depuis quelques années
suite a l'apparition de deux types d’études. D'une part, le développement des interventions
cerébrales invasives en vue de traiter certaines pathologies (épilepsie, TOC, dépression) lorsqu’elles
sont réfractaires a tout autre traitement a permis de multiplier les mesures d’EEG intracrénien. Ces
mesures permettent de cibler tres précisément certaines structures, aussi bien corticales que sous-
corticales, et apportent de nouvelles connaissances sur 1’engagement de ces structures dans la
mémorisation. D'autre part, I’augmentation du nombre d’électrodes d’enregistrement de I’EEG
facilite désormais les études des phénomeénes de synchronisation distante entre oscillations. Ce type
d’analyse offre de nouveaux indicateurs dont 1’étude devrait se systématiser dans les années a venir.
L’intérét de ces mesures de synchronisation est de renseigner sur la coordination des réseaux
cérébraux nécessaires a 1’émergence d’une fonction mnésique donnée, en examinant comment un
méme rythme ou des rythmes différents vont évoluer de maniére synchrone sur des régions
espacées du scalp. Les études déja publiées dans ce domaine (pour une revue, voir [1]) ont fourni
des arguments robustes sur la présence de mécanismes de couplage a distance des activités
cérébrales impliquées dans la mémorisation. Ces premieres études esquissent une image de la
mémoire en tant que fonction distribuée, reposant sur l'activité de régions cérébrales tres diverses, et

dont le fonctionnement dépend de la synchronisation entre ces régions.
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