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Résumé

Certaines conceptions modernes de la mémoire considérent que cette
fonction cognitive est formée de différents systémes. Aprés avoir précisé
le concept de systtme de mémoire, nous développons 1'un des modeles
les plus utilisés en neuropsychologie — celui proposé par Tulving. L'ar-
ticle présente également des illustrations récentes venant a 1'appui des
conceptions multisystémes de la mémoire, notamment dans le domaine
de la pathologie humaine et de 1'imagerie fonctionnelle cérébrale. Les
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« Je sentis avant de penser : c'est le sort
commun de 1'humanité. Je l'éprouvai plus
qu'un autre. J'ignore ce que je fis jusqu'a
cing ou six ans ; je ne sais comment j'ap-
pris a lire ; je ne me souviens que de mes
premiéres lectures et de leur effet sur moi :
c'est le temps d'ou je date sans interruption
la conscience de moi-méme. »

J.-J. Rousseau, Les confessions

(livre premier, p. 36 ; 1712-1728)

INTRODUCTION

Des conceptions "multisystémes” de la mémoire ont été proposées de
longue date par des philosophes, en particulier par Descartes et Maine
de Biran (voir Schacter, 1987 ; Eustache, Desgranges et Lechevalier,
1994, pour revues). A la fin du XIXéme siecle et au début du XXéme
siécle, ce point de vue a rassemblé des philosophes comme Bergson
(voir Jaffard, Claverie et Andrieu, 1998, pour revue), les premiers "psy-
chologues scientifiques” comme Ribot, Ebbinghaus et W. James, et les
auteurs qui ont donné naissance a la meuropsychologie de la mémoire
comme Korsakoff et Claparéde (voir Eustache, Desgranges et
Lechevalier, 1995a ; Eustache, Desgranges et Messerli, 1996 a et b,
pour revues). Les développements théoriques et méthodologiques font
considérer cette période comme le premier grand dge d'or de la psy-
chologie de la mémoire. Le béhaviorisme qui a dominé la psychologie
scientifique pendant la premiére moitié du XXéme siécle s'est détourné
de ces conceptions pour mettre 1'accent sur la description de diverses
formes de conditionnement et d'apprentissage. Il a fallu attendre la nais-
sance de la psychologie cognitive et de la neuropsychologie cognitive
pour retrouver les thémes chers aux auteurs du premier age d'or : unité
ou pluralité de la mémoire humaine, conscience et mémoire.

Cet article expose, dans un premier temps, comment ce nouveau cou-
rant s'est progressivement structuré pour aboutir a des théories d'ensem-
ble de la mémoire humaine. Les théses de Tulving sont particuliérement
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développées. Dans un deuxieéme temps, plusieurs exemples récents
venant a 1'appui des conceptions multisystémes seront exposés. Enfin,
nous évoquerons les évolutions actuelles qui visent une approche inté-
grée de la mémoire humaine.

LES SYSTEMES DE MEMOIRE

Apreés un relatif désintérét pour les conceptions plurielles de la mé-
moire pendant la période béhavioriste, la psychologie cognitive, et plus
encore la neuropsychologie cognitive, ont rapporté de nombreux faits
empiriques en faveur d'une mémoire formée de différentes composantes.
Les principaux arguments proviennent des dissociations mises en €vi-
dence dans les syndromes amnésiques (Eustache, Lechevalier et Viader,
1996¢, pour revue) et plus récemment dans les syndromes démentiels
(Eustache et Desgranges, 1997, pour revue). Les travaux pionniers de B.
Milner avec le patient HM ont joué un role moteur dans cette approche
structurale renouvelée de la mémoire humaine (Scoville et Milner,
1957 ; Milner, Corkin et Teuber, 1968). Ces études ont produit une flo-
raison de concepts descriptifs. Dans le méme temps s'est engagée une
réflexion sur la notion de systtme de mémoire (Sherry et Schacter,
1987).

Ces conceptions multisystémes ont donné lieu, chez les neuropsycho-
logues et les neurobiologistes, & de nombreux débats qui ont conduit &
une synthése féconde dans 1'ouvrage de Schacter et Tulving (1996). Pour
ces auteurs, les systémes ne peuvent pas étre assimilés a des formes de
mémoire, ni A des processus mnésiques, ni a des taches, ni a des expres-
sions de la mémoire. Il n'existe pas de régle absolue pour postuler
I'existence d'un systéme de mémoire mais plusieurs criteres théoriques
et opérationnels peuvent étre avancés. Sur un plan théorique, les sys-
ttmes de mémoire différent quant a leurs principes de fonctionnement
(ils s'opposent ainsi sur différents vecteurs, par exemple : traitement
sémantique vs. répétitions, rapidité vs. progressivité, flexibilité vs. rigi-
dité) et au type d'information traitée (par exemple : informations ver-
balisables ou fortement imageables vs. informations non verbalisables et
actions, épisodes spécifiques vs. invariants). Toutefois, plusieurs sys-
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témes participent au traitement de 1'information dans une situation
donnée, ce qui souligne 1'importance de 1'analyse des tiches lors d'une
évaluation de la mémoire. Les systémes de mémoire seraient sous la
dépendance de structures cérébrales et/ou de mécanismes neuronaux
différents, ce qui n'exclut pas des interactions fortes. Les systemes et les
sous-systémes correspondent & deux niveaux hiérarchiques (Schacter et
Tulving, 1996). Les sous-systémes, qui partagent les principales régles
opératoires avec leur systtme superordonné, se distinguent essentielle-
ment les uns des autres par le type d'information qu'ils traitent et par
leurs localisations cérébrales. Par exemple, le systéme de représentations
perceptives (ou PRS pour Perceptual Representation System ; Tulving et
Schacter, 1990, voir infra) sous-tend les effets d'amorgage perceptif. II
peut étre fractionné en trois sous-systémes distincts : le PRS de la forme
visuelle des mots, le PRS de la forme auditive des mots et le PRS des
descriptions structurales des objets. Ces sous-systémes partagent les pro-
priétés qui caractérisent le PRS superordonné : ils opérent & un niveau
pré-sémantique, ils sous-tendent des expressions non-conscientes de la
mémoire, ils sont préservés chez les patients amnésiques, ils semblent
avoir une base neuronale corticale. Cependant, chaque sous-systéme
manipule un type différent d'information perceptive et correspond a une
localisation cérébrale spécifique. Enfin, ces systémes et ces sous-
systémes comprennent différentes composantes dont 1'organisation et le
fonctionnement doivent étre spécifiés.

L'existence hypothétique de systémes de mémoire repose également
sur des critéres opérationnels stricts. Une convergence de dissociations
et de doubles dissociations doit étre systématiquement recherchée dans
des études de cas uniques et de séries de patients et confrontée a d'autres
sources d'inférences : expérimentation animale, imagerie fonctionnelle
cérébrale, manipulations de variables en psychologie expérimentale, dis-
sociations phylogénétiques, ontogénétiques, psychopharmacologiques ...

DES SYSTEMES AUX MODELES MULTISYSTEMES

Il n'existe pas de consensus sur le nombre et la nature des systeémes
de mémoire. L'organisation d'ensemble ainsi que les relations entre les
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systémes différent également selon les modeles (voir, par exemple, les
conceptions de Squire et collaborateurs ; Eustache et al., 1996¢, pour
revue).

Les conceptions de Tulving sont parmi les plus utilisées en neuro-
psychologie de la mémoire. En 1972, Tulving distinguait une mémoire
épisodique et une mémoire sémantique et cette opposition prenait la for-
me d'une organisation en paralleéle (comme dans le modele de Squire).
Ensuite, Tulving (1984, 1985) a intégré la mémoire procédurale et
adopté une conception "par emboitement”, la mémoire procédurale se
situant au niveau inférieur et la mémoire épisodique au niveau supérieur
de la hiérarchie. Tulving apporte des arguments ontogénétiques et phylo-
génétiques a 1'appui de 1'organisation par emboitement de ces trois systé-
mes. De plus, les profils de perturbation rencontrés dans les principales
pathologies de la mémoire sont compatibles avec cette organisation, les
systémes de niveau supérieur étant les plus vulnérables. Ainsi, le syn-
drome amnésique (pur), pour Tulving (contrairement a Squire), se carac-
térise par une perturbation sélective de la mémoire épisodique. D'autres
patients présentent des troubles associés de la mémoire sémantique sans
perturbation de la mémoire procédurale. Mais cette organisation exclut a
priori 1'éventualité des doubles dissociations puisque les systemes de
haut niveau dépendent des systémes de bas niveau. Dans l'article de
1985, Tulving fait correspondre trois formes de conscience a chacun de
ces trois systtmes de mémoire. La conscience anoétique se situe a une
extrémité du continuum (c'est une absence de conscience). La conscience
noétique, caractérisant la mémoire sémantique, rend possible une con-
duite introspective sur le monde. Enfin, le terme d'autonoétique s'appli-
que a la mémoire épisodique. Ce concept signifie que 1'individu prend
conscience de sa propre identité et de son existence dans le temps sub-
jectif s'étendant du passé au futur. Dans des publications ultérieures,
Tulving a adjoint deux systémes supplémentaires : la mémoire de travail
et le systéme de représentations perceptives (Tulving, 1995). Ce modéle
comprend ainsi cing systémes organisés de fagon hiérarchique. La
mémoire procédurale est un systéme mnésique implicite chargé de 1'en-
codage, du stockage et de la récupération d'habilet€s de différentes
natures. Le systéme de représentations perceptives permet d'améliorer la
capacité d'identifier perceptivement un stimulus et sous-tend les effets
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d'amorgage perceptif et lexical (Tulving et Schacter, 1990). La mémoire
sémantique correspond a la mémoire des concepts et des connaissances
générales indépendamment de leur contexte d'acquisition. Elle permet au
sujet de construire des modéles mentaux du monde, modeles qui peuvent
étre manipulés indépendamment de tout acte comportemental. La
mémoire de travail est un systéme qui permet le maintien temporaire et
la manipulation de l'information lors de la réalisation de différentes
tAches cognitives. Enfin, la mémoire épisodique permet d'acquérir des
informations sur des événements personnellement vécus associés a leur
contexte temporo-spatial, et offre la possibilité de voyager mentalement
dans le temps.

Le modéle en cinq systémes de Tulving fournit une vision harmo-
nieuse de la structure de la mémoire humaine fondée sur un grand nom-
bre de données. De plus, l'organisation monohiérarchique donne des
indications sur son fonctionnement d'ensemble. Toutefois, la classifica-
tion par emboitement résiste mal a différents faits neuropsychologiques,
tout particulierement a certains profils de patients atteints d'un syndrome
démentiel (voir Desgranges, Eustache, Rioux, de la Sayette et
Lechevalier, 1996 ; Eustache et al., 1996¢, pour revues), ou victimes de
séquelles d'encéphalite herpétique (voir, par exemple, De Renzi, Liotti
et Nichelli, 1987). Certains patients présentent ainsi une atteinte pre-
dominante de la mémoire sémantique sans perturbation majeure de la
mémoire épisodique (c'est notamment le cas des patients atteints de
démence sémantique en début d'évolution). D'autres perturbations, com-
me des atteintes prédominantes de la mémoire procédurale, s'accordent
mal avec l'organisation hiérarchique trop rigide préconisée par le
modele. Ces contraintes — et notamment 1'impossibilité d'intégrer des
doubles dissociations — ont conduit Tulving (1995) & proposer des amé-
nagements substantiels et judicieux résumés dans 1'acronyme SPI (pour
Sériel, Paralléle et Indépendant). L'originalitt du nouveau modéle
structural, qui comporte toujours cing systémes organisés hiérarchique-
ment, est d'intégrer des concepts issus de 1'approche fonctionnelle. Selon
ce modéle SPI, I'encodage comporte une dimension sérielle (I'encodage
dans un systéme dépend de la qualité de l'encodage dans le systeme
inférieur), le stockage s'effectue en paraliéle dans les différents systemes
et la récupération des informations stockées dans un systéme est indé-
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pendante de la récupération dans les autres systémes. Ainsi, ce modéle
prédit que l'encodage d'une information dans un systéme "inférieur"
(par exemple la mémoire sémantique) peut se réaliser méme si l'enco-
dage dans le systéme supérieur (la mémoire épisodique) est défaillant,
mais non l'inverse. En revanche, au niveau de la récupération, les pré-
dictions du modele SPI sont sensiblement différentes de celles du modéle
précédent. Par exemple, le modéle SPI n'exclut pas les troubles de la
récupération d'informations sémantiques sans trouble de la récupération
en mémoire épisodique. Ainsi, il permet de rendre compte de certaines
doubles dissociations rencontrées dans les pathologies démentielles.

De nombreuses données viennent & 1'appui des conceptions multisys-
témes de la mémoire et plusieurs exemples récents illustrent la suite de
ce chapitre.

LES CONCEPTIONS MULTISY:STEIVIES DE LA MEMOIRE :
QUELQUES EVIDENCES

Les effets de 1ésions précoces de 1'hippocampe

Vargha-Khadem, Gadian, Watkins, Connely, Van Paesschen et
Mishkin (1997) ont rapporté les observations de trois jeunes patients
atteints de lésions précoces limitées a I'hippocampe. Ces patients présen-
taient une amnésie antérograde et obtenaient des résultats faibles a diffé-
rents tests classiques explorant la mémoire épisodique. De plus, ils
étaient pratiquement incapables de rappeler les événements de leur vie.
En revanche, ces patients avaient acquis un bon niveau de langage et de
connaissances générales sur le monde et avaient réalisé un cursus sco-
laire normal. Ces connaissances sémantiques avaient ainsi été acquises
de novo malgré une mémoire épisodique inopérante. Ces résultats per-
mettent de dépasser différentes limites inhérentes aux études portant sur
des patients devenus amnésiques a 1'dge adulte, en particulier le fait
qu'ils aient acquis de nombreuses connaissances sémantiques avant leur
amnésie, ou encore que ces patients aient mis en place des stratégies de
réorganisation pour compenser leurs déficits, ce qui fait que les résultats
obtenus sont difficilement transposables au sujet normal.
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Ces observations de Vargha-Khadem et collaborateurs présentent un
intérét théorique fondamental et novateur souligné par différents théori-
ciens de la mémoire (voir le numéro d'Hippocampus, Eichenbaum,
1998 ; Mishkin, Vargha-Khadem et Gadian, 1998 ; Tulving et Marko-
witsch, 1998 ; Squire et Zola, 1998). Pour Tulvmg et Markowitsch, il
existerait d'une part un recouvrement entre mémoire épisodique et
mémoire sémantique qu'ils proposent d' appeler la mémoire déclarative,
et d'autre part une mémoire épisodique "unique”. Le systéme déclaratif
serait un systéme cognitif complexe et flexible, hautement structuré,
contenant des informations propositionnelles et représentationnelles.

La caractéristique fondamentale de la mémoire épisodique est de per-
mettre le souvenir conscient des expériences antérieures. L'emphase est
portée sur 1'expérience subjective du souvenir plut6t que sur 1'exactitude
du souvenir de 1'événement rappelé (voir Schacter, 1999). La mémoire
épisodique est la seule forme de mémoire qui, au moment du rappel, est
orientée vers le passe La récupération d'un souvenir en mémoire €pi-
sodique implique "un voyage dans le temps” au travers de son propre
passé, associé a la conscience autonoétique. Selon ces conceptions, la
mémoire eplsodlque serait sous-tendue par un réseau de structures céré-
brales parmi lesquelles 1'hippocampe et les structures voisines (cortex
rhinal et para-hippocampique), formant un systeme organisé hiérarchi-
quement, joueraient un role clé. L'hippocampe occuperait le sommet de
la hiérarchie et serait caractérisé par la plus grande convergence d'infor-
mations et la plus riche quantité d'associations (Mishkin et al., 1998).
Cette structure serait étroitement connectée & différentes régions céré-
brales néocorticales stockant les représentations des souvenirs.

La dissociation épisodique / sémantique dans
I'ictus amnésique idiopathique

L'ictus amnésique idiopathique est un syndrome peurologique de
pronostic favorable dont la physiopathologie demeure mal connue. 1I se
caractérise par une amnésie massive d'apparition brutale, sans trouble de
la conscience et sans déficit neurologique ni neuropsychologique associ€,
d'une durée de quelques heures. L'ictus amnésique constitue un modéle
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d'étude de la mémoire particuliérement intéressant. En effet, il s'agit
d'un trouble de la mémoire épisodique apparemment isolé, survenant
chez un individu par ailleurs en bonne santé, et en 1'absence de phéno-
méne de réorganisation, tant cognitive que neurobiologique, qui carac-
térise au contraire le syndrome amnésique permanent.

Le probléme posé est de savoir si ces patients, profondément
amnésiques pendant la période d'ictus, sont capables d'encoder et de
maintenir les informations en mémoire sémantique (Guillery et al., en
préparation). Un paradigme de résolution de phrases difficilement com-
préhensibles inspiré de Auble, Francks et Soraci (1979) et de
McAndrews, Glisky et Schacter (1987) a été proposé a une patiente CP,
agée de 62 ans, alors qu'elle se trouvait & la phase aigué d'un ictus
amnésique. Par exemple, dans une épreuve dérivée du test de Grober et
Buschke, elle obtenait un score de 1/16 en rappel libre et un score de
8/16 en reconnaissance. Le lendemain, alors qu'elle avait récupéré ses
facultés mnésiques, elle ne rappelait aucun mot de la liste initiale en
rappel libre et seulement deux mots de la liste initiale en reconnaissance,
ce qui montre bien 1'intensité de 1'amnésie lors de la phase d'ictus.

Des phrases difficiles 2 comprendre ont été proposées a la patiente de
la fagon suivante (voir Tableau 1). Aprés deux phrases exemples ou les
principes de 1'épreuve étaient expliqués, dix phrases ont été¢ proposées
successivement 2 la patiente pendant la phase d'ictus avec pour consigne
de tenter de les expliquer. Ainsi, face a la phrase "les cordes étaient
atteintes car la fumée était importante”, la patiente CP donna la réponse
suivante : "les cordes des pompiers sont atteintes par le feu". L'exami-
nateur donna alors les mots clés "cordes vocales" et la patiente trouva la
solution convenable : "la fumée de tabac atteint les cordes vocales".
Face a la phrase : "les vétements sont abimés car le panneau a disparu”,
la patiente ne donna aucune explication spontanément. Mais aprés les
mots clés "peinture fraiche", elle répondit : "Ah oui, le vétement est
taché car il n'y a plus de panneau". La procédure fut prolongée ainsi
pour les dix phrases et les dix mots clés de 1'épreuve. Apres une heure et
demie (délai augmenté du fait de la passation de différents examens
médicaux), les dix phrases lui ont été proposées a nouveau. La patiente
n'a exprimé aucun souvenir conscient les concernant et ne reconnaissait
pas la piéce o avaient été proposés les premiers tests neuropsychologi-



14 F. Eustache et al.

Tableau 1
Paradigme de résolution de phrases difficilement compréhensibles

Phrases d'exemple Mots clés

Le bonhomme maigrit quand les nuages s'écartérent ~ bonhomme de neige
Les cornes se rétractérent quand il rentra dans sa

maison escargot
Les enfants enlevérent leur pull car le niveau montait  thermomeétre
* Le bédouin est triste car la bosse rapetisse dromadaire
* La femme ne peut plus rien voir car ses balais

sont tordus essuie-glace
* L.'homme faiblit car les extrémités étaient trop

lourdes altere
Phrases cibles Mots clés

Les cordes étaient atteintes car la fumée était trop
importante cordes vocales
L'immeuble s'écroula car la mesure était trop élevée  échelle de Richter
tremblement de terre
L'homme ne put se faire entendre au moment ou la

lumiére s'éteignit foudre
Pour prouver qu'il avait perdu du poids, il envoya
la photo de ses pieds pése personne
* Le diner est possible car le fil est collant toile d'araignée
* Les vétements sont abimés car le panneau a
disparu peinture fraiche
* Le diner n'a pas €té mangé car le bois était restaurant chinois
déformé baguettes
* Les notes sont fausses car la couture a 1aché cornemuse
* Ca sent mauvais a cause des piquets gréve des éboueurs
* La meule de foin est importante car la toile s'est
déchirée parachute

* Phrases issues de Auble, Franks et Soraci (1979).
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La compréhension des phrases a été évaluée auprés de 20 sujets témoins 4gés
de 20 a 30 ans. Le pourcentage de réponses spontanées correctes varie de 55 a
70 pour les phrases d’exemple et de 0 a 30 pour les phrases cibles.

La passation de cette épreuve se décompose en trois phases: une phase d'étude
et deux phases de test. La premiére phase de test est proposée cing minutes
apres la phase d'étude. La seconde phase de test se déroule aprés un délai de
12 a 24 heures. Chaque phase comprend deux phrases d'exemple différentes et
la totalité des phrases cibles. La procédure de passation est identique dans les
trois phases. Le patient doit d'abord expliquer la signification des phrases pré-
sentées sachant qu'un mot ou une expression clé permet de préciser le sens de
chaque phrase. Si le patient ne peut répondre, |'examinateur lui donne le mot
ou l'expression clé afin de lui permettre de trouver la solution. En cas d'échec,
l'examinateur explique de nouveau la phrase puis demande au patient de
reformuler la signification jusqu'a ce qu'il ait compris la totalité des phrases.
L'effer d’amorcage mesuré lors de chaque phase de test correspond au nombre
de phrases comprises sans le mot ou l'expression clé moins le nombre de
phrases comprises spontanément lors de la phase d'étude.

Table 1
Sentence puzzles with appropriate cues

ques. En revanche, elle a été capable d'expliquer spontanément (c'est-a-
dire sans mot clé) cing phrases alors qu'elle n'avait expliqué sponta-
nément qu'une seule phrase lors de la phase d'étude. Pour les deux
exemples précédents, elle a expliqué d'emblée les phrases en donnant les
réponses suivantes : "les cordes vocales sont atteintes a cause de la
fumée de cigarette” et "le panneau de peinture, un monsieur s'est assis
sur un banc fraichement peint". Ces réponses montrent la possibilité
d'intégrer de nouvelles connaissances en mémoire sémantique alors que

la mémoire épisodique est totalement inefficiente.
Les études d'activation en imagerie fonctionnelle cérébrale
Depuis quelques années, les méthodes d'imagerie fonctionnelle céré-

brale fournissent des données précieuses a l'appui des conceptions multi-
systtmes de la mémoire. Ainsi, la question de l'indépendance entre
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mémoire épisodique et mémoire sémantique trouve des éléments de
réponse non négligeables dans les données des études d'activation chez
le sujet sain. Les travaux concernant ces deux types de mémoire sont
extrémement nombreux et ont parfois été menés dans un climat plutot
polémique. Iis convergent cependant vers 1'implication du cortex pré-
frontal et de 1'hippocampe de fagon bilatérale dans la mémoire épisodi-
que (Desgranges, Baron et Eustache, 1998a, pour revue), et celle des
cortex préfrontal et temporo-pariétal gauches dans la mémoire sémanti-
que. En ce qui concerne la mémoire épisodique, les activations du cortex
préfrontal et de 1'hippocampe ont conduit a 1'élaboration de deux mode-
les, un pour chacune de ces structures. Le modele HERA (Hemispheric
Encoding / Retrieval Asymmetry) met 1'accent sur l'implication préfe-
rentielle du cortex préfrontal gauche dans 1'encodage, et droit dans la
récupération des informations épisodiques (Tulving, Kapur, Craik,
Moscovitch et Houle, 1994). Ce modele a, depuis 1994, été critiqué,
nuancé et enrichi, suscitant par exemple la création de nouvelles hypo-
théses comme le "HERA étendu” (Buckner, 1996), ou encore le modele
CARA de Nolde, Johnson et Raye (1998) qui met 'accent sur 1'impli-
cation du corftex préfrontal gauche (en plus du droit), dés lors que la
tache de rappel est complexe, qu'il s'agisse de rappel libre, de rappel
indicé ou de reconnaissance. Actuellement, le modele HERA et ses
prolongements suscitent encore des polémiques mais restent capables de
rendre compte de nombreuses données d'études d'activation réalisées
chez le sujet sain.

Le modéle HIPER (hippocampus / encoding / retrieval) a ét€ proposé
plus récemment en synthése d'une revue de la littérature (Lepage, Habib
et Tulving, 1998). Il propose que la partie antérieure de 1'hippocampe
est préférentiellement impliquée dans 1'encodage et la partie postérieure,
dans la récupération des informations épisodiques. Comme le modele
précédent, il permet de rendre compte de nombreux résultats et fait aussi
1'objet de critiques (Schacter et Wagner, 1999). Les roles respectifs du
cortex préfrontal et de 1'hippocampe ont par ailleurs été débattus, et cette
question a présidé a 1'élaboration du protocole de Schacter, Alpert,
Savage, Rauch et Albert (1996). Les auteurs ont contrasté deux tiches de
reconnaissance, 1'une de mots ayant été auparavant encodés une fois et
traités superficiellement (il s'agissait donc d'une tiche difficile) et 1'autre
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de mots encodés quatre fois et traités sémantiquement (dans ce cas la
tiche était facile). La tache difficile entrainait des activations du cortex
préfrontal et la tiche facile, de I'hippocampe d'ou la proposition sui-
vante : le cortex préfrontal est impliqué dans le rappel stratégique et
1'hippocampe, dans le rappel ecphorique. D'autres structures sont régu-
lierement activées par les tiches de mémoire épisodique, en particulier le
cortex cingulaire et le thalamus (qui font partie du circuit de Papez), le
cortex temporo-pariétal (qui semble constituer une grande partie du
réseau sous-tendant les représentations mnésiques), le precuneus (qui
joue un role dans l'imagerie mentale) et le cervelet (dont le rdle dans
différents processus cognitifs est de plus en plus admis).

Les études concernant la mémoire sémantique ont d'emblée souligné
1'implication du cortex préfrontal gauche (Petersen, Fox, Posner, Mintun
et Raichle, 1988) et du cortex temporo-pariétal gauche (Frith, Friston,
Liddle et Frackowiak, 1991). Pour le premier, 1'accent est porté, tantot
sur un role limité & 1'accés aux représentations lexico-sémantiques, tantot
sur un role plus spécifique de traitement sémantique (en particulier pour
le cortex préfrontal antérieur, Buckner, 1996). Le cortex temporo-
pariétal gauche semble jouer un rdle dans le stockage des représentations
sémantiques. LA aussi, d'autres structures sont régulierement activées
par les tiches de mémoire sémantique, en particulier le cortex cingulaire
antérieur et le cervelet.

Au total, ces deux mémoires sont sous-tendues par un ensemble de
structures cérébrales distribuées dont certaines sont communes et certai-
nes sont spécifiques & la mémoire épisodique. Ces données vont i !'en-
contre d'une conception structurale radicale ot les mémoires seraient
totalement autonomes, mais elles sont en plein accord avec 1'hypothése
d'une organisation hiérarchique avec, au sommet de la hiérarchie, la
mémoire épisodique (voir également Dalla Barba, Parlato, Jobert,
Samson et Pappata, 1998).

L'étude de Squire, Ojemann, Miezin, Petersen, Videen et Raichle
(1992), déja ancienne, avait bien montré {'implication de 1'hippocampe
et du cortex préfrontal droit lors d'une tiche de rappel indicé (explicite)
d'une liste de mots présentés antérieurement, en fournissant comme
indices les trois premiéres lettres de ces mots (trigrammes). Cette étude
comprenait une autre situation expérimentale ou les mots étaient rap-
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pelés, toujours a partir de trigrammes, mais de fagon implicite. Dans ce
cas, la consigne donnée au sujet était d'évoquer le premier mot qui
venait  1'esprit 4 partir des trigrammes présentés (dont un fort pourcen-
tage correspondait au début des mots présentés lors de la phase d'étude,
avant la mesure TEP). En comparaison a une tiche de génération de
mots A partir de trigrammes nouveaux, la tiche de mémoire implicite
entrainait une activation hippocampique et une déactivation dans le cor-
tex occipital droit, au niveau du gyrus lingual, interprétée par les auteurs
comme une moindre activité neuronale nécessaire au traitement d'un
stimulus déja percu. Ce second résultat montre que les effets d'amorgage
s'accompagnent principalement d'une diminution de 1'activité cérébrale
dont la signification neurophysiologique est en accord avec l'interpré-
tation cognitive selon laquelle le traitement d'un item bénéficie de sa
perception préalable. Dans cette étude de Squire et collaborateurs, 1'acti-
vation de I'hippocampe a été attribuée a la participation de la mémoire
explicite, ce qui constitue une limite de ce travail. De plus, 1'épreuve de
complétement de trigrammes présente un statut théorique imprécis puis-
que les effets d'amorgage mis en évidence dans ce cadre relévent vrai-
semblablement 2 la fois de la mémoire sémantique et du systeme de
représentations perceptives (voir Desgranges, Lebreton et Eustache,
1998b). ‘

Dans notre équipe, nous avons étudié les substrats neuronaux du sys-
téme de représentations perceptives qui sous-tendrait I'amorgage percep-
tifs des dessins en effectuant une étude d'activation en TEP a I'aide d'un
paradigme d'identification perceptive (Lebreton, Desgranges, Beaudoin,
Lochon, Baron et Eustache, 1999 ; Figure 1). La condition d'amorgage
perceptif comprend deux phases, séparées par une tiche distractrice de
comptage 4 rebours d'une durée de 2 minutes destinée a limiter 1'inter-
vention de la mémoire explicite. Lors de la phase d'étude (avant la
mesure TEP), 35 dessins sont présentés successivement au centre de
1'écran d'un ordinateur pendant 3 secondes, séparés par un intervalle de
0.5 seconde. Le sujet doit effectuer un traitement perceptif consistant a
indiquer si le dessin est plutdt orienté vers la droite ou vers la gauche.
Puis, lors de la phase de test, pendant la mesure TEP, les sujets réalisent
une tiche d'identification tachistoscopique de dessins. Ils doivent iden-
tifier, en les dénommant a haute voix, 40 dessins présentés trés briéve-
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ment (30 msec.) ou dire le mot "passe” quand ce n'est pas possible. En
effet, le temps de présentation des dessins est fixé de maniére a ce que la
performance de base des sujets & cette tiche soit comprise entre 20 et
40% de réussite. Parmi les 40 dessins, 30 sont des cibles (dessins préala-
blement traités) et 10 sont des distracteurs. Au contraire, dans la condi-
tion de référence, les 40 dessins n'ont pas été étudiés précédemment.

Figure 1. Principe général du paradigme d'amorcage perceptif.

CONDITIONS PHASE D'ETUDE PHASE DE TEST
(avant TEP) (pendant TEP)
AMORCAGE PERCEPTIF . .
Indiquer l'orientation Dénommer le dessin

(droite ou gauche)

REFERENCE Aucun traitement

Dénommer le dessin

Figure 1. General design of the perceptual priming paradigm.

Les performances des sujets révélent un effet d'amorgage significatif :
les dessins amorcés sont toujours mieux pergus que les dessins nouveaux
(67.96% et 29.63% de réussite, respectivement). Concernant les mesu-
res TEP, la comparaison entre la condition d'amorgage et la condition de
référence montre que cet effet s'accompagne essentiellement de diminu-
tions du débit sanguin cérébral dans quatre principales régions : au
niveau du gyrus lingual droit, du cervelet gauche, du lobe temporal droit
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et du gyrus parahippocampique gauche. Ces déactivations §ont. en accor.d
avec les résultats de Squire et collaborateurs mais cette fois-ci sans acti-
vation de 1'hippocampe. Ainsi a I'instar de Schacter et al. (%996), les
précautions méthodologiques opérées pour éviter l'intervent'lon dg la
mémoire explicite (dessins présentés une seule fois et téc.he distractrice)
ont permis d'éliminer 1'activation hippocampique_. Pa\r ailleurs, la fort‘e
composante perceptive du paradigme utilisé associée a la‘ nflture dq trai-
tement requis suggére que le cortex occipital droit pourrait €tre lg site du
PRS visuel. Cette interprétation est étayée par les travaux réalls(.és par
Marsolek, Kosslyn et Squire (1992) avec la technique de présentation en
champ visuel divisé qui montrent que 1'amplitude des effets d'arnorgage
est plus grande lorsque les items sont présentés dans .le champ visuel
gauche (hémisphére droit) que dans le champ visuel droit. Concernant le
cervelet gauche, son implication dans les effets d'amorgage est plAus
inattendue et n'a jamais été rapportée, mais ce résultat confirme le rdle
de cette structure dans les processus cognitifs (Fiez, 1996).

Les corrélations cognitivo-métaboliques

Les différents résultats qui viennent d'étre rapportés, provenant d'étu-
des d'activations chez le sujet sain, soulignent 1'implication de diverses
structures cérébrales dans des systémes de mémoire. Nous avons égale-
ment valorisé, dans notre équipe, une autre approche qui vise a mettre
en correspondance, sous la forme de corrélations cognitiyo—métabol%-
ques, d'une part des scores obtenus par des sujets a des taches cogni-
tives et, d'autre part, des valeurs métaboliques recueillies au repos grace
i 1a TEP (Eustache, Desgranges et Baron, 1999, pour revue). L'obten-
tion de corrélations significatives est assujettic & une variabilité des
profils a la fois cognitifs et métaboliques et, de ce fait, tout du moins
dans les exemples présentés ici, A la présence de déficits. Cette approche
a été appliquée 3 la maladie d'Alzheimer (Desgranges et al., 199§c).
Chez 19 patients atteints de démence 1égére & modérée, les résultats a un
test de fluence sémantique sont corrélés au métabolisme cérébral de vas-
tes régions néocorticales, a la fois frontales et temporo-pariétales, de
I'hémisphére gauche. Ces régions peuvent étre considérées comme
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responsables du déficit de la mémoire sémantique dans la maladie
d'Alzheimer. Dans le méme groupe de patients, les corrélations concer-
nant une tiche de mémoire épisodique, le rappel d'histoire, sont loca-
lisées dans le gyrus cingulaire postérieur gauche et dans 1'hippocampe
gauche. Ce résultat montre donc l'atteinte d'un autre systéme de
mémoire dans la maladie d' Alzheimer.

La méme approche a été appliquée a une population de 19 sujets sains
d'age différents (Baron, Desgranges, Landeau, Mezenge, Petit-Taboué et
Eustache, 1997). Les corrélations, concernant 1a aussi une épreuve de
rappel d'histoire sont localisées, cette fois-ci, principalement dans le cor-
tex préfrontal bilatéral. Il s'agit d'un résultat en accord avec les caracté-
ristiques des modifications mnésiques liées a 1'dge, et avec le role du
cortex préfrontal dans certains aspects de la mémoire épisodique, notam-
ment les stratégies d'encodage et de récupération de 1'information.

L'imagerie fonctionnelle cérébrale fournit aujourd'bui des données
novatrices provenant, d'une part, des études d'activation chez le sujet
sain et, d'autre part, des corrélations cognitivo-métaboliques dont nous
avons rapporté quelques exemples. La confrontation de ces deux types
de données est particuliérement intéressante. Leur signification a été dis-
cutée dans un article récent de Tulving, Habib, Nyberg, Lepage et
Mclntosh (1999). Ces auteurs appellent des "what sites", les localisa-
tions observées dans les études d'activations. Ces "what sites" soulignent
essentiellement les structures cérébrales impliquées dans une tiche, sans
qu'elles soient pour autant indispensables a sa réalisation.

Tulving et collaborateurs appellent des "how sites", les localisations
observées dans les études de corrélations. Ces sites de corrélations sont
liés au niveau d'exactitude des performances des sujets. Ils peuvent étre
considérés comme indispensables aux processus cognitifs qui sont globa-
lement déficitaires dans la population étudiée. Ces sites de corrélations
se modifient en fonction du profil neuropsychologique de la population
étudiée, comme 1'indiquent les résultats obtenus avec les patients Alzhei-
mer et les sujets sains d'age différent. Cette approche permet ainsi une
analyse fine des performances cognitives des sujets et, en relaticn avec
les données de 1'imagerie cérébrale, constitue une nouvelle méthode de
neuropsychologie fonctionnelle (voir Eustache et al., 1995b, 1999).
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CONCLUSION

Les concepts utilisés dans cet article, mémoire épisodique, mémoire
sémantique, systéme de représentations perceptives, mémoire procédu-
rale, ne sont pas de simples mots pour délimiter des domaines de recher-
che en neuropsychologie de la mémoire. Il existe aujourd'hui de nom-
breux arguments cognitifs et neurobiologiques a 1'appui des conceptions
multi-systémes de la mémoire. A notre avis, cette réalité doit constituer
un préalable 2 toute théorie unifiée de la mémoire humaine. Toutefois,
1'identification et la description de ces différents systémes ne constituent
qu'une étape. Les travaux actuels tentent d'expliciter les relations entre
les systémes, par exemple entre la mémoire de travail et les systemes de
mémoire a long terme ; entre la mémoire procédurale et les systémes
déclaratifs (Beaunieux, Desgranges et Eustache, 1998). 1l est indispensa-
ble que 1'approche structurale de la mémoire soit complétée d'une appro-
che fonctionnelle visant 3 mieux comprendre les processus impliqués
dans les différents systémes et dans leurs interrelations. Le probléme de
1'évolution des traces mnésiques au fil du temps doit également étre
associé A ces modeéles intégrés de la mémoire (par exemple les modélisa-
tions connexionnistes de la consolidation ; Squire et Alvarez, 1995 ;
Murre, 1996 ; voir Piolino, Desgranges et Eustache, 1999, pour revue).
Dans un proche avenir (voir par exemple Squire et Kandel, 1999), les
théories de la mémoire devront pouvoir concilier les conceptions cogni-
tives en termes de systémes et de processus (rendant compte de niveaux
intégrés de traitement de I'information) et les travaux neurobiologiques
issus de 1'approche moléculaire. Il est probable que cette vision unifiée
conduise, dans les années qui viennent, 4 une meilleure compréhension
de la structure et du fonctionnement de la mémoire humaine et a des
retombées notables dans le domaine des maladies de la mémoire.

ABSTRACT

According to structural models, memory is composed of several
systems. In this article, we define the concepts of memory systems and
subsystems, and we develop the Tulving's model, the most currently
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used in neuropsychology. We highlight the links between different types
of memory and levels of consciousness. We also present some evidence
in favor of these theories of memory, notably in the domain of human
pathology (amnesic syndrome in children, transient global amnesia) and
functional cerebral imaging using the activation paradigm and the
approach of cognitivo-metabolic correlations.
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