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SYNTHESE 

Le comportement : un aspect 
essentiel de la vie foetale 1 

par 
J. REGGERS2 

SUMMARY: 
Behavior : a necessary aspect of fetal life. 

Thi s writing, compi ling work from varied elaboreted works on prenatal 
behavior, is indebted to W . P. SMOTH ERMAN & S. R . ROBINSON works . The study 
of fe tal behavior points out the idea of a g raduai ontogenes is where actions 
sequences, more sophisticated than we think , are significative precursors of 
postnata l li fe : continuity assumption. The embryo, subject, remarkably adapted 
to hi s ecologica l niche, has learning abi lities and a wide adaptability. 

RÉSUMÉ 

Cet écrit , ouvrage de compilation de divers travaux sur l' étude du com
porte m e nt prénatal , est re devabl e à ! 'oe uvre d e W . P. SMOTH E RMAN et 
S. R . R OB INSON. L ' étude du comporte ment foetal met e n avant l ' idée d ' une 
ontogenèse gradue lle où des séquences d' actions plus sophistiquées qu 'on ne le 
pense, sont des précurseurs s ign ifi catifs de la vie postnatale : hypothèse de 
continuité. Le suje t embryon, remarquab lement adapté à sa niche écologique, est 
capab le d 'apprentissages e t d ' adaptations les plus diverses. 

1 Manuscrit reçu le 29 août 1994 ; accepté le 15 septembre 1994. 
Sémina ire de Questions approfondies de psychologie et éthologie an imales 
(Prof. J.C. R UW ET, Institut de Zoologie, Un iversité de Liège). 

2 Adresse : rue A uguste Donnay, 53, B-4000 LI EGE, Belg ique. 
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Introduction 

La reconnaissance que les organismes ont une histoire développementale, 
présente le comportement, exceptionne llement adapté ou contraint par les carac
téristiques de son environnement immédiat, et 1 'adaptation à son nouvel envi
ronnement, comme une conception centrale dans la pensée actuelle de la psy
chologie biologique. 

Toutefois, dans le passé ces études ont été rédu ites aux seules études du 
comportement postnatal. Une extension récente de ces concepts sur le foetus, vu 
comme un organ isme actif et interactif qui réside à l 'intérieur d ' une niche intra
utér ine spécia li sée, apporte une approche profitable dans la compréhension des 
origines de l' organisation comportementale durant le développement. 

Certa ines observations ont été menées sur le poulet (PREYER, ÜPPEN HEIM, 
Marshall HARTH, DRACHMAN & COULOMBE, HAMB URG ER), sur le Rattus norve[?i
cus (SMOTHERMAN et ROBINSON) et comparé en ce qui concerne la compétiti on 
motrice avec les « gerbill es mongoliennes » : Meriones unf?uicalatus ; avec des 
« Cotton rats » : Sigmodon hispidus; e t des « Spiny mice » : Acomys cahirinus. 

Ce trava il malgré ses liens étro its avec les hypothèses de continuité et de 
discontinuité restera loin des débats théoriques (voir à ce sujet : DEVRIES, 
HOPK INS & V ANGEIJN, 1993 ; LECANUET, GRA NIER-DEFERRE & SCHAAL, 1993 ; 
MELLIER , 1993) pour prendre comme postulat , le plu s réaliste , celui de 
la continuité. 

Le foe tu s ex iste dans un état de symbiose nécessaire , locata ire d ' une 
niche qui 1 'a limente en stimulation, en nutrition, mais laquelle est variabl e et 
occas ionnellement sujette au hasard . Le foetus a en fait une relation complexe 
avec l'environnement , échangeant des informations grâce à son symbion, simul
tanément conditi onnant et subissant les avatars de son environnement local , le 
tout, en maintenant une identité homéostatique face aux changements environ
nementaux : adaptation réciproque. 

Dans un premier temps nous envisagerons ses capacités comportemen
tales en te rme de motricité, de cyclicité , de synchronisation , dans une perspec
tive de continuité, pour nous intéresse r à son répertoire comportemental, à ses 
capacités d 'adaptation , d ' apprentissage. 

Une partie spéc iale sera consacrée à la reconnaissance de la parenté au 
niveau foeta l en deçà de la thèse très riche de l ' imprégnat ion se lon LORENZ. 

Je voudrais aussi attirer l 'attention du lecteur sur le fait que la littérature 
est vaste et que l'aspect touffu du texte reflète la difficulté de pouvoir cerner un 
sujet aussi large. 
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Aperçu historique 

Depui s longtemps, l' homme s ' intéresse au monde prénata l le cons idérant 
soit comme une entité diffé rente ou comme une préparat ion au monde postnatal. 
Le premie r à avo ir in vesti gué le comportement prénatal fut Wilhelm PR EYER e n 
1885 . 

Depuis PR EYER en 1885, en passant au ss i par TR ACY en 1930 e t de nom
breux autres, Viktor HAMBU RGER a vérifié la primauté de la motri c ité (mouve
ments autogènes donc non ré fle xes) sur des embryons de poule t. 

Les sujets sont des embryons de pou let âgés de 40 heures. Il s subi ssent une ab lation 
d ' une partie dorsa le de la moe ll e épin iè re qu i entraîne une imposs ibilité de recevoir des 
informations sensorie lles au ni veau des pattes. A ce groupe expérimenta l lésé se substit ue 
un groupe contrôle non lésé . Le but est de mettre en év idence des mouvements des pa ttes 
dans le gro upe expé rim e nta l, qui par sa lés ion, ne saura it avo ir de rapport avec des 
stimulations ex ternes. On compare donc le nombre de mouvement de panes dans les deux 
groupes. 

L 'ex pé rie nce a été reproduite avec succès par ÜPPEN H EIM e t Marsha ll H ARTH 

concernant troi s populations diffé rentes : le canard . le pigeon et le pou let. 

Le but de la motrici té dans ce cas-ci, sera it l'entret ien des arti cu lations. En effe t, 
l'expérience de DRACHMAN e t COULOMBE montre que si on empêche !" embryon de bouger 
pendant I ou 2 jours, après la na issance il a une ankylose grave. 

PR EYER dé veloppa donc une technique d ' observatio n de ! 'embryon de 
poule t in vivo qui fit des émul es (BROWN , 1915 ; SWENSON, 1926; AV ERY , 
1928 ; etc.). Ces reche rches é ta ient moti vées par l' intérêt quant à l' ontogenèse 
des réfle xes e t du développement neuromusculaire. Ces recherches ont souvent 
conduit à l' impression selon laque ll e le mouvement foe ta l ne serait en somme 
qu ' un ép iphénomène du déve loppement précoce du système ne rve ux central. 
Cette pe rspecti ve continue à ê tre soute nue e ncore aujo urd'h ui (HAMB URGER, 
I 973 ; Kuo, 1967 ; B EKOFF, 198 1 ; Ü PPENHEIM , 1981 ; 1982 ; STELZ ER, 1986) 
en se foca li sant surtout sur l 'étude des modè les «avicoles» (vo ir plu s loin 
! 'expé rience de GOTTLI EB et al. sur les canards colverts). 

Le point de vue selon leque l le foe tus est un passager passif durant sa 
rés idence in utero a une longue et ri che hi stoire. 

Aujourd'hui, ce point de vue devient difficile à défendre particuli è re
ment depui s les recherches effectuées dans diffé rentes disc iplines te lles la psy
chobio logie, ! 'éthologie, la térato log ie et la médecine psychi atrique . Il a été 
récemment montré la présence de rythmes tempore ls dans ! ' activ ité foetale 
(ROBERTSON , 1985) , 1 ' émergence d ' une coordination motrice avant la na issance 
(BEKOFF & LAU, 1980 ; ROB INSON & SMOTHERMAN, 1987 ; 1988), a insi que le 
d éve loppement pré nata l de patron s d 'ac tion s péc ifiqu es a u x es p èces 
(S MOTHERM AN & RoB I SON, 1987a). Des études sur la chémosensat ion prénata le 
ont été réa li sées sur les foetus humains et non humains (PEDERSEN et al., 1986 ; 
SCHAAL, 1988 ; SM OTHERMA N & R OB INSON, 1990a ; 1990b) a in s i que sur 
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l'audition in utero (B IR NHOLZ & B ENECERRAF, 1983 ; FIFER & MOON , 1988 ; 
GEUBELLE, 1984). L 'expérience a montré les capacités du foetus à répondre aux 
changements de son env ironnement intra-utérin (SMOTHERMAN & ROBI NSON, 
1986) , ses capacités à apprendre par association de stimuli (SMOTHERMAN & 
ROBI NSON, 1985, 1987b) et à retenir des expériences prénatales dans la vie post
natale (SMOTHERMAN, 1982 ; STICKROD, KIMBLE & SMOTHERMAN, 1988). 

Les méthodes 

Psychobiology of feta l experience in the rat: SMOTHERMAN et ROBINSON ( 1987b) . 

Dimensions of fetal investi gation : SMOTHERMAN et ROBI NSON ( 1988e). 

L'observation directe de foetus animaux extériorisés pa r voie ch irurg icale 
ou les foetus humains avortés sont les stratég ies les plus courantes dans ! 'obser
vation, dans l 'étude du comportement foetal, mai s des difficu ltés techniques et 
des cons idérations é thiques ont depui s peu limité l'utilisation de ces stratégies 
pour la compréhension du rôl e de l ' expérience d urant la période prénatale . 
Similairement les pe rcées technologiques de visua lisation non invasives de foe
tus humai n sont seu lement apparues depu is peu. 

Les recherches tératolog iques sont les recherches qui comprennent typi
quement un femelle gestante exposée à des conditions expérimentales diverses 
(drogues, autres st imuli chim iques , stress, etc.) et les effets sur le foetus sont 
inférés à partir de conclusions anatomiques ou comportementales, postnatales. 
Toutefois ce type de recherches, intéressant dans l'exposition chronique et pré
natale aux substances tératogènes ou aux drogues, ignore la « boîte noire » et 
son hab itant principal : le foetus in utero leque l est altéré pa r des manipulations 
indirectes sur la femelle gestante. Méthodologiquement ce la est important : non 
seulement dans la conduite d 'expériences ind ividuel les , mais aussi dans la mise 
au point, tout un tas de questions sont posées sur les biais conséquents qu ' entraî
nent ce type d 'épreuves dan s le champ de l'étude . En plaçant l ' accent sur le 
développement postnata l, l'attention est directement placée loin du foetus en 
lui-même. Donc pour construire une compréhension détaillée du rôl e de ! ' expé
rience durant la vie prénata le, il est nécessaire d'appliquer les mêmes techniques 
que ce lles utilisées dans les études menées sur le comportement postnatal. 

Première génération : stimulation externe 

La première génération de recherche utilisait des stimulations externes. 
Ces recherches essayaient d 'étudier directement la réponse des foetus à des sti
muli nouveaux et conditionnés qui étaient vraiment très si mples et utili saien t 
des méthodes peu sophistiquées dans la manipulation de l' environnement foe
tal et dans la mesure de l 'activité foeta le . 

Par exemple, le foetus humain produisait une réponse d'alerte à un bruit 
souda in et fort qui est détectable sur la surface ex terne de l'abdomen maternel. 
Ce fait a été exp loité dans les premières expériences ciblées pour monter la 
capacité d'apprentissage du foetus. On a démontré qu ' un stimulus vibrotacti le 
peut ne produire aucune réponse foetale si il est appliqué sur 1 'abdomen de 
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la mère gestante durant le dernier trimestre de la gestation. Ce stimulus neutre a 
a lors été couplé avec un bruit soudai n et fort dans plusie urs séries d 'essais. 
Après la période de conditionnement, le stimulus vibrotactile a é té appliqué seul 
et a lors il a provoqué des mouvements d 'alerte chez le sujet foetal. 

On a montré que les procédures de conditionnement classique pouvaient 
fonctionner telles l 'extinction, l ' habituation, le recouvrement spo ntané e t 
la rétention. Ces découvertes importantes pour l'époque ont été critiquées sur le 
plan mé thodologique, notamment à cause du petit nombre de sujets d 'ex périence 
et du manque de rigueur méthodolog ique. 

Maintenant que nous possédons de nouve lles technologies permettant un 
monitoring comple t de l' activité foetale , nous pouvons définir des patrons com
portementaux par voies indirectes. 

Les applications les plus sophistiquées de m anipulation dans 1 'étude du 
comportement foetal humain sont représentées par les travaux de DECAS PERS et 
al. 1980, 1984, 1986 . L 'environnement intra-utérin comprend un assortiment 
riche de stimuli acoustiques originaires de la mère et du monde extérieur. Le 
foetus est capable d'une perception auditive à la fin du second trimestre de ges
tation. La tec hnique utili sée par DECAS PER montre que le nouveau-né humain 
peut augmenter son taux de succion non nutritive pour obtenir l' enregi strement 
de la voix mate rne ll e. La voix de la mère est préfé rée à la voix d'une autre 
femme. Ce processus de reconnai ssance de voix chez les humains est similaire 
au développement de la reconnaissance chez les oiseaux (GOTTLIEB, 1965, 1976, 
1987). 

Les canetons de colve rt , é levés dans des couveuses de laboratoire e t privés de tout 
inte raction avec leur mère , sont parfaitement capables de reconnaître le c ri materne l partic u
lie r à leur espèce ; si l'on place ces canetons à proxim ité de deux haut -parleurs, dont l ' un 
diffuse le cri mate rne l de l' espèce colvert et l' autre le cri materne l d ' une autre espèce. on 
constate que les cane rons se diri gent sans hés iter ve rs le haut-parleur qui émet le cri caracté
ri stique de leur espèce, et restent près de lui. On pense que l' hypothèse de cette réponse 
sé lective est que certains é léments de leurs propres voca li sat ions et ce lles des canetons de la 
même couvée pourrait joue r un rô le dans la faci litation de la réponse sé lective. 

La seconde expérience tient compte de cette facilitation en la neutrali sant par co l
lage du bec des embryons d ' une part e t par isolement auditi f jusqu ' à l 'éc losion. Les résu l
tats montrent que seul un retard de 48 heures dans le choix sé lectif entre la vo ix caractéris
tique de son espèce e t une autre es t probant. 

D ' autres expériences du même type , de GOTTLIEB e t a l ., ont montré que les 
canetons expér imentaux avaient des difficultés de discrimina ti on entre le cri mate rne l et 
ce lui d ' autres espèces dont le pou let. Si par contre les canetons peuvent pendant un temps 
court ( 18 heures) entendre leu rs propres voca li sations, a lors la di scriminati on est parfaite. 

Ce la montre que l'expérience auditi ve de ) 'embryon a bien un rôle de facilitation 
dans la différenci ation du déve loppement perceptif auditif des je unes canards. 
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La seconde génération : les manipulations directes 

Les mani festa ti ons de ! 'env ironnement foe ta l g râce à des stimulations 
externes peuvent être préc ises quand les stimuli acoustiques sont employés, mais 
manquent de contrô le avec d 'autres stimuli qui peuvent être transmi s ou trans
portés au foe tus par di ffé rentes vo ies . Cela est particuli è rement vrai pour les 
expéri ences qui exposent le foetus à des substances chimiques actives o u térato
gènes. Pour que ces substances atte ignent le foe tus, e lles do ivent être introduites 
dans la mère, transportées pa r la c ircul at ion mate rne lle, di ffusées à travers le 
pl acenta et déli vrées au foetu s dans des concentrations suffisantes pour a ltérer la 
phys io log ie ou le comportement foe tal. Ce modèle manque donc de préc ision 
(problématiques de pharmacoc inétique essenti e llement). 

Il est donc nécessa ire de prévoir une approche permettant le contrôle de 
ces substances, permettant la manipulation directe de l'environnement fo etal. 
Pour des ra isons é thiques , l' humain est un mauvais sujet. 

On utili sera des vo ies directes te lle l ' injection intra- uté rine de substances 
chimiques. Ce tte approc he de seconde génération dans ! 'étude de la capac ité des 
foetus pour l 'apprentissage a montré de remarquables résultats dans ! 'établisse
ment d 'assoc iations in utero, mais est limitée à la nécessité de maîtriser les 
effets de l'apprentissage postnatal. 

D 'autre part l ' inte rvention directe provoque souvent une immobilisati on 
de la mère sous anesthés ie généra le, cec i étant une vari able non pertinente dans 
! ' observation comportementa le. 

La troisième génération : l'observation prénatale 

Il est nécessaire de trou ver une médiation entre les avantages et les incon
vénients des deux « générat ions précédentes » . On se trouve confronté à ! 'é labo
ra tion d' un éthogramme préc is du comportement du foetus ex té ri ori sé pui s ré in
tégré dans sa ni che. Ce type de méthode permet d ' o bte nir des données de 
premiè re qualité pe rme ttant quantité de manipulati ons, de compara isons avec 
une fi abilité inéga lée . S i le te rme é thogramme a é té utili sé c'est parce qu ' il 
conv ient d 'éviter de carac té ri ser le comportement, comme on l 'a fa it souvent, en 
le défini ssant en te rme d 'état comportemental (behavioral state) corré lé d ' une 
maniè re « postnata lomorphique » avec des vari ables phys io logiques (MOORE & 
H ANSON , 1992). Il s ' ag it de reste r à un stade d 'observation . Certa ines conc lu
sions, inte rpré tations ont été réali sées après manipulations neuro logiques mon
trant le rapport év ident entre les comportements d 'orig ine prénata le et les com
po rte me nts postna taux te ls la motri c ité, la coord in ati on o ù une tra nsec ti o n 
spina le a été réali sée. Nous ne nous attarderons pas sur ce type de données, nous 
contenterons de rapporter les conc lusions en te rme de capac ités foe ta les. 
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Les réponses comportementales observées chez le rat 

Tête 
l--lead 

Bouc h e 
Mo11th 

Patte avant 
F o rclilnh 

P a tte an-ière 
R earlùnb 

Tronc 
Tr1111 ck 

Conv ul s io n 
Twitc lt 

Bouc le 
C urt 

Exte n s ion 
Stretch 

Catégories individue ll es de rnou ve rn e nts 

que lques mou ve,n e nt s d e la tê te sont d iscc ,-n a bles. compre nant 
les fl ex ions et / ou une ,-otation de la tê te o u du cou . 

un cyc le d'ouve rture e t de fe nne ture d e l a bouche. 
exclus i ven1ent des mouven1ents d e l<l l a n g ue. 

ll cx i u n ou extension ct·une ou des cieux jan1bes ava nt dont 
1 ·o ri g ine est 1 "é paule. le c oude . le p o ig n e t ou les do ig ts. 

fl ex i on o u ex te n s ion d'une ou des cie u x jan,bes arri è re dont 
1 ·ori g ine est d is ta le o u pe lv ienne. 

fl ex ion. ex te n s io n ro tation du tronc in,portante notan1111e nt d ans 
le co111port e ment de red 1·essen1c nt (co11tact r ig hrin,rfJ. 

contract io n d es 111 u sc lcs d e la p o rtion laté ra le e t ventra le du 
tronc 1non1entanée. sp as,nodique. dans une proximité gén é ra le 
du d ia ph1·ag1ne. 

tl ex i o n ventrale o u laté ra le. ou to1·sion du tronc e ntie r. poussan t 
1·extré mité pos té ri eure du corps ù bouger d ' un c ôté par rappor"t 
au plan n1édian sag ittal. 

ex te n s ion dorsa le du tro n c poussant le corps à s' inc urve r e n 
arri è re avec l a rég io n p e l vienne bougeant a u -dessu s du p l an 
h ori zonta l du corps. 

C atégories r éca pitulati ves de l'acti v ité foeta le 

Mouve m ent 
con1plexe 

A c tiv ité 
corn p iè te 

Acti vité 
co1np lé111entaire 

M è re aclive 

d e u x ou p lus ie urs patrons de mouvement s individue l s qui 
appa rai ssent s i1n ultané 111ent , par cxe111ple patte avant e t bouche. 

le non1bre total d e fo i s où le foetu s est e 111·egi stré c omrn e actif. 
C haque ,nouvement co rn p lexe e s t enreg i slré con1111e un ac te 
s ing u l ie r. 

le n o 111bre t o t a l d e 1nouven1ents d · une parti e du corps. C h aque 
co111 p osant con1po 11 e n1 ental cl · un n1 o uve n1e nt con1p lexe e st 
e nreg is tré co1n1n e un c omposant séparé. 

Catégor ies c ontex tu e lles additionnelles 

nï1nporte que l 111ouve n1ent d e l a parti e supé rieure du corps o u 
d es pa tt es avan t de la ratte con tra intL:. qu i cau se l e flott e n1c nt 
li bre d e 1 ·uté ru s e t des foe tu s p e ndant l 'obse rvati o n où e lle 
d evrait bou ge1- pass i vcn1ent. 

' \ . -
i %- ~ \ 

~ ·~ ~ ,

·.. ~ ,Q1 a 
A B C D 

E F G H 

Fig. L. Les dessin s décrivent les patron s ty piques des catégories de base du comporteme nt 
foe tal (A) posture de repos ; (B) patte antérieure ; (C) patte postérie ure ; (D) tête ; 
(E) bouc he; (F) bou c le; (G) mou ve me nt complexe d ' extens ion et de tê te ; e t 
(H) bouche e t patte antérie ure (ba layage facia l, un autre mouvement complexe ) 
(SMOTHERMAN & R OBI NSON , ) 988a, p. 163). 
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Techniques de l'observation directe : in vivo 

Cette technique pe rme t de visualiser le foetus en observation directe, in 
Fi1 ·0. On prend une ratte gestante au jour 19, 20 ou 2 1 ; anesthés iée brièvement à 
! ' é ther, e ll e reçoit 100 ml d ' é thanol (procédure de c hé momyélotomi e de 
B AS MAJIAN & R ANNEY, 196 1) en injection dans la co lonne vertébrale entre la 
premiè re e t la seconde ve rtèbre lombaire . Cette procédure produit un blocage 
spinal irréve rsible au niveau thorac ique bas et é limine la sensation dans la moi
ti é infé rieure du corps de la ratte. Cela est confirmé par le manque de réponse à 
un test de sensibilité cutanée avant le test foeta l. 

La ratte « préparée » est placée dans un transat en plex ig las , immergé 
dans une so luti on sa line isotonique maintenue à la tempé rature corpore ll e : 
37 ,5 degrés Ce ls ius. Son uté rus est ex ternali sé par une laparotomie pour avoir 
un accès direct au sujet foe tus, après une acclimatation au ba in de 20 minutes. 
C haque sujet foe tus est dé li vré de l ' utérus e t du sac amniotique dans le bain 
sa lin , en fa isant attenti on de maintenir l' intégrité du cordon ombili cal et l' atta
chement placentaire au niveau de l' uté rus. 

Une autre solution cons iste à remplacer la ché momyé lectomie par une 
transection spina le . Les effets sont similaires . Ces de ux méthodes entraînent un 
blocage spinal irréve rsible mais e ll es pe rmettent une ex te rna li sation chirurgica le 
sans l ' utilisation d ' une anes thés ie materne ll e généra le. Dan s les deux cas la 
fe me lle doit être sacrifiée après l' opération . .. 

Fig. 2. Ph otog raphie d'un foet us de rat à tra vers l ' amnios au 
vin g tièm e jour de ges tati on. L e foe tu s montre un m ouvement 
sync hroni sé d e l a pane antéri eure et de l a bouche (avec une 
protusion de la langue) ( SMOTIIERMAN & R OB INSO , 1987c, p. 172) . 

Une troisième so lution (anesthés ique) consiste en une injection de lido
caïne (2 %) en so lution contenant de l 'épinéphrine (0,00 1 %). La procédure est 
identique à ce ll e utili sée avec la chémomyélectomie, sauf que, dans ce cas-c i, 
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l ' utérus est a lors replacé à l ' inté ri eur du pe ritoneum de la mère, l' inc ision est 
fermée par des points de suture. A terme, les petits sont délivrés par la voie vag i
na le normale o u par césarienne et sont adoptés par des mères récemment partu
rientes. SMOTI-I ERM A , R OB I SON & MILLER ( 1986) ont. montré que l 'opé ration 
éta it bénigne car il n 'y a auc une diffé rence entre les petits manipulés et ceux qui 
ne l' ont pas été. 

Toutefo is en utili sant cette de rni ère méthode, les rés ultats observés ne 
seront pas identiques à ceux observés à l 'aide des cie ux premiè res techniques. 

La quatrième génération : l'exposition contrôlée au stimulus 

Sur base de la technique exposée supra, dans ce type de méthode , o n ne 
se contente plus d ' observer, on manipule. Pour é tudier la chémosensation , aupa
ravant, on utili sa it des injecti ons de substances à l ' inté ri eur du liquide amnio
tique (type li ). Maintenant, on peut directement les mettre dans la bouche du 
foetus par exemple et dès lors la répétition de l'expéri ence peut se fa ire. On ne 
tombe pas clans les défauts de la méthode précédente : autorégulation de la quan
tité de liquide amniotique ingéré, différenti at ion non nett e avec les contrôles, 
impossibilité de répétiti on de l 'expé ri ence, imposs ibilité de prévoir que lle quan
tité ingérée par que l foetu s, etc . 

On verra plus loin les ré flexes de succ ion, d 'agr ippement lors de la pré
sentation d ' une canule (ROBINSON et al., 1992). 
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Fig. 3. Fréq ue nce moyenne des se pt patron s de base du comportement foe ta l e t des trois 
catégories maje ures durant des périodes de 10 minutes , composées comme une fonction 
de l ' âge de ges tation tê te e t bouche (en ha ut à gauc he) ; pane anté ri e ure e t patte 
posté rie ure (en bas à gauc he) : courbe , ex te nsion et convu ls ion (en haut à droite) : 
acti vité complète, activ ité com plémentaire et mou vements comp lexes (en bas ,1 dro ite). 
L es données ont été recue ill ies sur des foetus obser vés i11 utero . Notez q ue les 
ordonnées des quatre graphiques uti lisent des échelles différentes (SMOTHERMAN & 
R OBINSON, 1988a, p. 164). 
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Les capacités 

Patron temporal de l'activité motrice foetale 

U n aspect crucial caractér is ant objectivement le co mp o rtem e nt 
non évoqué est de le di sting ue r des patrons temporaux apparents de variations 
a léatoires dans l 'activité foeta le. Pour déte rminer si les mouvements concurrents 
résultent du hasard d 'associati on de processus indépendants ou de la coordina
tion centrale, il es t nécessa ire de compare r l 'occurrence du patron à un standard 
explic ite . 

Organisation motrice cyclique 

Une perspective importan te de 1 'organi sation du comportement est sa dis
tribution dans le temps. E ll e résulte de rythmes naturel s des cyc les env ironne
mentaux te ls les cycles so laires, luna ires, sa isonn ie rs , a insi que de rythmes ultra
diens. L 'organisation cyclique d ' une période de que lques minutes a été étudiée 
chez les humains durant les activités de veill e/sommeil (ROBERTSON, 1987). Une 
app licat ion récente des méthodes quantitatives pour démontrer la ' cyclicité ' a 
permis de mettre en év idence une activ ité motrice cycl ique chez un foe tus de rat 
âgé de E20 jours ( le terme é tant de ± 22 jours : E22) (SMOTH ERMA N et a l., 
1988a). 

Fig. 4. C hrono logie chez 
le rat des princ ipau x 

changements environnementaux à 
l ' intéri eur de l ' utérus durant 

la gestation (SMOTHERM AN & 
R OB INSON, 1988a, p. 154). 
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SMOTHERMA & R OB INSON ( 1990c), ont démontré que des fragments iso
lés du S C foetal peuvent être des supports del 'activité motrice cyclique. 

Les foetus de Ra rtus norvegicus ont été obse rvés directement à trave rs 
différents micro-environnements (in utero et ex utero) pendant plusieurs jours 
de la troisième partie de la ges tation . Des mOLtvements synchrones comprenant 
deux ou plus ieurs régions du corps sont devenus communs au 17ème jour et sont 
particulièrement pré valants ex utero. 

478 



LE COMPORTEMENT: UN ASPECT ESSENTIEL DE LA V IE FOETALE 

Synchronicité motrice 

Les premiers mouvements du foetus impliquent de simples mouvements 
des parti es individue lles du corps te l les la tête , les jambes, les bras ou le tronc 
(NARAYANAN et al. , 197 1 ; SMOTHER M AN & ROBI NSON, 1986). Les foetus peu
vent auss i bouger différentes parties en même temps ; des mo uvements concur
rents ou s imultanés de 2 o u plusieurs parties du corps (synchronisation motrice) 
so nt une des formes les plus précoces de coord inati o n apparai ss ant durant 
) 'ontogenèse motrice (PROVINE, 1980 ; R OB INSON & SMOTHER MAN, 1987). 

De nombreuses études ont mi s en év idence cette synchronicité motrice 
chez le nouveau-né humain ou animal (TILNEY, 1933; B OLLES & Wooos, 1964; 
B LA CK et al., 1967 ; GARD et a l ., 1967 ; ALTMAN & S UDA RSHA , 1975 ; 
B ERKI NBLIT et al., 1986 ; R OB ! SON, 1989). La tendance des foetus à exprimer 
une synchronic ité motrice , est sensible aux conditions de l'environnement pré
nata l : in utero, ex utero : dans une so lution sa line, dans une solution saline sur 
un substrat (condition utili sée dans le cas de ) 'étude du ba layage facial : voir 
plus lo in section 4.2.6. ), à travers ) 'amnios (SMOTH ERMAN & R OB INSON, 1986 ; 
R OB INSON & SMOTHERM AN, 1987d). 
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Fig. 5. Ac ti vité complémentaire 
totale chez des foe tus de rat 
observés dans tro is conditions : 
dans l' utérus, dans ! ' amnios, dan s 
un bain , et ce en fonction de ! 'âge 
de ges tation. L 'activi té la plus 
basse chez les foe tus in wero 
suggère une influe nce suppress ive 
de la restri ction de l 'espace foeta l 
sur le comporteme nt foetal à partir 
du jour E 1 7 (SMOTI IERMA N & 
ROB INSON, 1988a, p. 178) . 

Les mouvements concu1Tents chez le foetus de rat augmentent durant les 
premiers jours de l ' inté roception d u mouvement. La synchroni c ité motrice aug
mente jusqu 'au terme s' il s sont observés ho rs de l' uté rus e t de la membrane 
embryonnaire (ex utero, vo ir plus haut ). Donc les foetus observés in utero à 
travers la paroi transparente de ) ' utérus e t des membranes embryonnaires, mon
trent une décroissance importante des mouvements concurrents vers la fin de 
la gestation. 
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Fig. 6. T aux d 'espace li bre 
di sponible pour le mo uvement in 
urero chez des foetus de rat durant 
la gestatio n. L ' index d 'espace libre 
est dé rivé du rapport entre le 
volume du liquide amniotique et le 
volume total à ! ' inté rie ur des 
membranes ex tra-embryonnaires 
(esti mé par le vo lume du liquide+ 
la masse du corps d u foe tus). La 
déc li na ison de la courbe d'espace 
libre a u jour 20 coïncide avec la 
courbe de réduc tion du liquide 
amn iotique et la croissance rapide 
du foetu s (SMOTHERMAN & 
ROBI NSON , 1988a, p. 157) . 
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Cette réduction dans la synchronicité motrice coïncide avec la réduction 
du liquide amniotique. Celle-c i apparaît avant la parturition chez le rat et les 
autres rongeurs (MARSH e t al., 1963). Donc plus le rongeur grand it , plus 
l ' espace diminue, si , en plus , le taux de liquide amn iotique diminue, il est 
log ique que l' act ivité motrice diminue. Dans certaines conditions de cro issance 
physique in utero, le comportement moteur complexe disparaît (SMOTH ERMAN et 
ROBINSON, 1988) . 

L ' influence des contra intes env ironneme ntal es s ur la sync hroni cité 
motrice est un élément généra l du comportement prénatal comme l ' on t démon
tré les études comparatives de différentes espèces de rongeurs qui ont un déve
loppement différent (ROBI NSON, 1989). 

Les foetu s de Cotton rats (Sigmodon hispidus) ont une diminution du 
volume du liquide amniotique immédiatement avant la parturition. Ils montrent 
aussi une plus grande incidence de la synchro nicité motrice ex utero que 
in utero. Mais les différences entre le urs express ions de mouvements concur
rents à! 'intérieur ou à ! ' extér ie ur de ! ' utérus sont év idents une semaine avant la 
nai ssance. Ces études comparatives suggèrent que le foetus précoce peut expri
mer sa réponse face aux conditions environnementales in utero avant la dispari
ti on du liquide amniotique. 
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Fig. 7. La relative abondance de mo uveme nt s concurre nt s expr imée c hez les foe tus de rat 
(au-dessus) e t chez les foetus de Cotton rats (S igmoc/0 11 hispiclus) (en dessou s) a é té 
o bsrvée i11 urero e t ex urero . Le mo uvement-conc urrent-relation a été calcu lé comme 
é tant la fréque nce des évé ne m e nts compre nant de ux ou plu s ieurs catégorie s d e 
m o uv e m e nt s di v isé par le nombre tot a l d 'é vé nem e nt s moteurs dan s la se ss ion 
d 'obse rvation. Les po ints re présente nt les moye nnes affectées de leur e rreur standarr de 
mesure ( ROB INSON & SMOTI IERMAN , l 992c, p. 1580). 
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Les patrons d'action du foetus 

Le développement de l ' activité motrice cyclique et de la synchronicité 
motrice sont juste deux exemples de l' organisation comportementale prénatale. 
En effet, le comportement foetal a une tendance à apparaître de maniè re di scrète 
et fragmentée à travers des séquences comporte menta les prédictibles. Les 
patron s de ba se de l ' activité motrice foetale semblent ê tre la fondation sur 
laquelle des patrons plu s complexes d e comportements sont construits 
(SMOTHERMAN et ROBI NSON, 1988). Cette conception du développement compor
temental est partagée par GOTTLIEB et K uo (1965 , p. 187) : « l'ontogenèse du 
comportement es t graduelle e t continue et les séquences d ' actions apparaissant 
chez l ' embryon sont des précurseurs s ignificatifs de la qualité préadaptée des 
patrons d ' action dans la vie postnata le ». En effet, une liste d'actions postnatales 
en terme de croissance ont é té identifiées dans l 'activité évoquée ou non-évo
quée de foetus de rongeurs, incluant les composants de contact : redressement, 
marche pas à pas, pivot, sucement, facilitation du léchage maternel et comporte
ment de toilettage. 
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Fig. 8. Réponses comportementa les des foe tu s de Conon rats (Sigmodon hispidus) face à une 
st imul at ion c hém ose nso ri e ll e . L 'ex press ion du ba layage facia l ( Ba layage), le 
retournement en posture de pronation (Redressement ) et une pe rformance de marche 
alte rnée ou des mou veme nts de course des pattes (Marche) es t montré à pa rtir de 
l ' inception du mouvement jusqu ' au te rme. Notez que la réponse de balayage n ·est pas 
exprimée chez des foetus plus âgés (ROB INSON & SMOTHERMA N, 1992c, p. 1588). 

Le redressement 

Le re fl exe de redressement (righ ting) est un comportement fondamental 
qui implique un re tournement actif du corps en une posture de couché ventral 
(pron e position) après déplacement. Cette capac ité à réa li ser le redressement et 
le temps de latence à exécute r la posture sont les indices utilisés afin de mettre 
en évidence la maturité rel ative du sys tème moteur (ALTMAN & S UDARSH A , 

1975). 
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Les changements ontogéné tiques dans la forme e t le contrô le neuronal du 
redressement suggèrent que le fa it de se tourner vers cette posture implique un 
certa in nombre de patrons fo ndamentaux du comportement mote ur (PELI S, PELIS 
& T EITELB AU M, 199 1 ). La fo rme la plu s précoce de redressement apparaissant 
durant le déve loppement es t le redressement de contact dans lequel le corps est 
reto urné vers une posture de couché ventra l lorsqu ' il y a un contact avec un sub
strat. On a pu mettre en év idence les rac ines de ce comportement dans la période 
prénata le chez des espèces qui donnent nai ssance à une progéniture2 précoce 
(CA RMICHAEL, 1954). 

Le composant princ ipa l de la réponse de redressement chez les rongeurs 
nouveau-nés est une torsion d u tronc le long de son axe (ALTMA et SuoARSI-I AN, 
1975 ; PELIS et al., 199 1 ). Des enregistrements vidéo de l 'ac ti v ité foeta le ont 
révé lé que les foe tus exécutent des fl ex ions, to rsions du tronc qui ressemblent 
aux mo uvements impliqués dans le red ressement. Les to rsions du tronc appa
ra issent durant l 'acti v ité no n-évoquée chez le foe tus de rat au jo ur E20 . Les 
observations sur le Collon rar montrent que ce comportement est présent aux 
jours E22, E24 vo ire E27 de la gestation. 

Ces observati ons suggèrent ! 'émergence pé rinata le de patrons mote urs 
é lémenta ires impliqués dans le redressement de contact chez les espèces « nid i
co les » et une émergence prénatale chez les espèces précoces. 

La marche 

Un autre patron comportemental est le cyc le de mouvements de marche 
pas à pas (s tepping) impliq ués dans la locomotion. La marche mature requie rt 
une coordinati on des mouvements de marche pas à pas des quatre membres dans 
un patron caractéri stique de contact d u pied au so l. 

C hez les je unes anim aux, la coordina ti o n e ntre les pattes es t d ' abo rd 
apparente à l' inté rie ur d ' une ce inture (scapula ire ou pe lvienne): les de ux pattes 
opposées bougent e n a lte rnance rég uli ère . La patte gauche rentre en contact avec 
un substra t (s tance phase : phase de posture) pendant que la patte droite est fl é
chie e t bouge vers l ' avant (swing phase : phase d 'ampli tude) . li a é té montré que 
les nouveau-nés chez les mammi fè res possèdent une c ircuiterie ne uronale suffi 
sante à l ' intérie ur de laq ue ll e la voie spinale seule peut initie r les mouvements 
de marche e t mai ntenir la coord ination entre les pattes d'une man ière semblable 
à ce lle de la marche (SH IK & ORLOVSKY, 1976 ; GR ILLNER , 198 1 ; KELLOG & 
L UN DBORG, 1972 ; BRADLEY & SM ITH , 1988). 

Les mou vements a lte rn ati fs des pattes ga uches e t droites à ! ' inté rie ur 
d' une ce inture qui caractéri se la synerg ie du cycle de marche, a été objective
ment déc rite au jour E20 (B EKOFF & L AU, 1980). Ces mouvements a lternatifs ne 
sont pas souvent vus d urant une acti vité non évoq uée du rant la vie foeta le o u 
chez des nouveau-nés. Toutefo is on a pu me ttre en évidence la marche automa
tique (a ir srepping ), q ui implique une coordination des quatre pattes, juste après 
la na issance par admini strati on de L-DOPA (YAN HARTESVELDT et al., l 991 ). 
Les mo uvements de marche et de course on t pu être mi s en év idence durant des 
périodes d'acti vité non évoquée ou en réponse à une stimul at ion sensorie ll e chez 
d es Co tto n rats d ur a nt la d e rni è re se m a in e d e ges ta ti o n (E24 -E27) 
(SMOTHERMAN & ROB INSON, 1992c) . 

2 O n di stingue ra les espèces précoces (p r ecocial ), qui sont autonomes dès la na issance, des 
espèces n id ico les (a/1ricial), q ui e ll es ne son t pas e nco re assez matures et o nt beso in 
d'a tte ntions spéc ia les de la mè re. 
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Le pivot 

Le pas à pas à quatre pattes associé avec la reptation et la marche n 'est 
pas la forme de locomotion la plus précoce (ALTMAN & S UDERSHA , 1975). 
Durant la première semaine suivant la na issance, la plus grande partie de ] 'acti
vité locomotrice prend la forme d ' un pivotement dans leque l la partie arrière du 
corps du nouveau-né es t ancrée au s ubstrat et la partie avant bouge, tourne 
autour du point de pivotement (EILA M & GOLAN!, 1988). Ce type de pivotement 
implique un patron moteur distinct appelé le pivot (punting), qui ne ressemble 
pas à la coordination motrice évoquée plus haut. 

a b C 

Fig. 9. La locomotion précoce par p ivotement pe ut ê tre séparée e n tro is unités : (a) la tê te 
tourne vers la dro ite ; (b) retrait de la patte antérieure droite du dessous de la tête et 
placement à droite ; (c) avancée de la rég ion scapul aire vers la droite grâce à la patte 
an térieure gauche (ALTMAN & S UDERSHAN , 1975). 

Le pivot est accompli lors d ' une séquence reconnaissable de mouvements 
dans laquelle la tête est tournée et placée vers la patte avant ipsil atérale , dans la 
direction du pivotement. Cette patte est ensuite ramenée depuis le dessous de la 
tê te et replacée dans la direction du pivot. Pendant que la tê te et la partie supé
rieure du torse continuent à tourner, l ' autre patte avant, contralatérale, s'étend et 
g li sse e n arrière e t sur le côté, poussant le raton dans la direction du pivot 
(SMOTHERMAN & ROBINSON, 1990c). 

La synergie du membre antéri eur et de la tête impliqués dans le pivot est 
accompli e durant l 'act ivité no n évoquée chez les foetus de rats. Aux jours 
El9-E21, les foetus montrent des fragments d 'activité dans laque ll e la tête est 
tournée latéralement vers le membre antérieur ipsilatéral de même que 1 'autre 
membre anté rieur g lisse sur le côté vers l' arrière. Ce patron mote ur n 'est pas 
accompli en relation à un substrat que lconque e t dès lors ne résulte pas d ' un 
changement de pos ition de la part du foetus. 

Ce patron est isomorphe à celui du pivot néonata l. JI est inté ressant de 
noter que ce comportement n 'est pas présent chez le Cotton rat durant sa gesta
tion . On remarque en outre que le pivot n 'est pas présent durant la phase néona
tale chez cette espèce. On peut conclure en disant que le pivot peut représente r 
une adaptation spécia le accommodée aux besoins et aux capaci tés motrices des 
jeunes rats e t autres rongeurs (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1990 ; E ILAM & 
GOLAN! , 1988). 
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Réponse d'étirement et comportement associé à l'allaitement 

Après la nai ssance, le nouveau-né en treprend une séquence d'activité 
dont le but es t l'ingestion de la it mate rnel (BLASS & TEICHER, 1980). Cette 
séquence commence par une orientation vers la surface ventrale de la femelle 
nourricière avec des mouvements de la tête de recherche en balancier - rotation 
(rooring) -, et l 'attachement à la tétine . Une période de comportements organi
sés, rythmiques typiques de l ' allaitement sont associés à d ' autres comporte
ments de nouveau-nés comme le piétinement. Cette suite de comportements 
déc lenche chez la femelle la réponse d 'écoulement du lait. Durant l 'écoulement, 
le lait est éjecté de la té tine dans le pharynx du raton et est ingurgité. Les ratons 
montrent un comportement typique de réponse à ce tte in ges tion de lait, au 
niveau de la bouche, de la locomotion. En fait, le nivea u généra l d 'ac tivité 
augmente. 

Une réponse particulière est 1 'étirement de la jambe (HALL, 1979 ; LAU & 
H ENNING, 1985). Durant l'étirement le raton étire tout le membre. La partie pos
térieure devient rigide et la mâchoire s'ouvre. La réponse d 'étirement est suivie 
par un bref désengagement de la tétine. 
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Fig. 10. Effets d ' infusion intra-orale d ' une soluti on sa line o u lactée sur l 'extensio n re lati ve du 
corps, exprimée comme un pourcentage des sujets ayant reçu une injec tion de so lution 
sa line avant infusion. (Le graphique montre les moyennes relatives d'extension du 
corps, affe ctées de leur er reur standard d e me s ure ) ( A N D ERSE N, ROBI NS O N & 
S MOTHERMAN, 1993, p. 374). 

La première fois qu ' il s produi sent cette réponse lors de leur premier allai
tement indique que les mécanismes gouvernant ce comportement sont intacts au 
moment de la naissance. 

Si, maintenant, on donne une simple infusion de lait dans la bouche d'un 
foetus au jour E20, on observe une augmentation légère de l ' activité totale. Un 
composant important de la réponse foetale à la présentation de lai t est 1 ' expres
sion du patron spécifique apparaissant chez le nouveau-né : la réponse d'étire
ment qui apparaît 2-3 min suivant l' infusion de lait au jour E20 (ROBINSON & 
SMOTI-IERMA N, 1992a). 

En plus de cette réponse d'étirement, les foetus de rat montrent d'autres 
patrons comportementaux assoc iés avec 1 'allaitement durant la période néona
tale. Des mouvements de rotation (voir page 15) latéral de la tête et de la patte 
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antéri eure ressemblant au pié tinement sont occasionne ll e ment vus durant une 
activité non évoquée ou bien après une infusion lactée. Par contre des comporte
m e nts buccaux (mou thing) so nt fréqu ents comme le montre le gra phique 
suivant. 
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Fig. JI. Fréque nce des mo uvements buccaux des foetu s pendant une pé ri ode d ' une minute 
avant e t après infu s ion intra-ora le d"une solution sa line o u lactée à diffé rents âges 
(A NDERSIN. R OB INSON & S MOTI-IERMAN, 1933 , p. 274). 

L 'activ ité de rotation est re lativement commune durant la de rniè re partie 
de la gestation chez les foe tus d 'espèces précoces comme le Cotton rat . 

L ' identifi ca tion d ' une vari été de composants du comportement néonatal 
d ' all a itement durant la période prénatale est un bon exemple du développement 
du comportement anticipatoire dans son ex pression , dans un contexte fo nctionnel. 

Réponse d'extension de la jambe à une stimulation anogénitale 

Les interactions mère-enfant dans les laboratoires sont symbiotiques et 
impliquent un échange bidirectionne l au ni veau de la chérnosensation, du tou
cher e t des informations thermiques a insi que des ressources matéri e lles comme 
le fluide corporel (ALBERTS & CRAM ER, 1988). La plupart des échanges maté
ri e ls o u informationnels prennent pl ace durant le léchage mate rne l. Durant le 
léchage direct de la partie anogénitale, le rat montre une réponse d 'ex tension de 
la jambe (/eg extension respnnse : LER) qui implique une é lévation du quart 
po sté ri e ur du corps et un redre sse me nt des membres a rri è res (M OORE & 
CHADWICK-DIAS, 1986). L a fonct ion du LER est probabl e me nt de fac iliter 
l 'accès à la mère au pé rinée , nécess ité pour stimuler la rnicturition et la déféca
tion chez le nouveau-né. 

C hez les foetus de rat âgés de E2O ou E2 l , la LER pe ut ê tre montrée en 
st imul ant la rég ion anogénita le par une brosse douce e n po il de c hameau 
(SMOTH ERMAN & ROBI NSON, 1988b). 

Ce tte réponse étudiée à travers des manipulations de section neuronale 
appartient entiè rement au circuit du cordon spina l caudal. De même que le com
portement assoc ié à l 'allaitement, la LER est aussi un bon exemple du déve lop
pement comportemental prénatal ant ic ipato ire d ' une fonction néonata le. 
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Balayage facial et autre comportement de toilettage 

Les mouvements assoc iés au comportement de toil ettage sont communs 
chez tous les mammifères. Les marsupiaux , les in sectivores, les rongeurs, les 
lagomorphes et les carnivores, tous emplo ient les membres antérieurs dans des 
mouv e m e nts de toil e ttage (grooming) directement vers la tê te et la face 
(EISENBERG, 198 1 ). Chez la plupart des espèces , la patte antérieure commence à 
balayer le haut de la tête et rentre en con tact avec les o re illes et les côtés du 
visage. De plus petits mouvements des pattes an té rieures amènent ces dernières 
au léchage de la patte avant. Ces mouvements des membres antérieurs sont inté
grés avec les autres comportements de toilettage comme le grignotement (nib
bling), le mo rdillement (biting), ou le léchage (l icking) de la fourrure et le grat
tement de la tête o u du tronc avec la patte postérieure, dans des séq uences 
comportementales stéréotypées (FENTRESS, 1988). 

Les co mpo sa nt s du toilettage 
adulte et les séquences d 'aversion ont été 
identifi és chez les foetus de rongeurs. La 
ré po nse d e balay age facia l es t un e 
ré ponse à un e stimulation se nso ri e ll e 
aversive autant chez le foetus de rat que 
chez l'adulte . 

Le ba layage facia l es t donc un 
patron d 'act ion spéc ifique qui implique 
des mouvements des membres antérieurs 
qui ressemblent aux caresses du dessus 
de la tête chez les rats adultes pendant 
leur toil ettage. 

La forme du balayage facial 
impliqu e le placem ent s imultané des 
deux membres antérieurs en contact avec 
les côtés de la tête et le g li ssement des 
membres vers le nez en contact avec le 
visage (SMOT HERMAN e t ROBI NSON, 
1987a). 

Le bal ayage fac ia l peut être mis 
en év idence chez des foet us de rat au jour 
E20 et E2 1 de la gestation par une infu
sion d ' un petit volume d ' une so luti o n 
chémosen so rielle , par exemp le de 
l 'extra it de c itron, dans la bouche du foe
tu s . On remarqu e les mou vement s de 
balayage que lques secondes après l'infu
sion. Son amplitude est de 5-15 fois. 

L a réponse de bal ayage fac ia l 
chez le foetus de rat est un exemple c lair 
de la coordination de mou vements pré
sente chez le foetus. Elle implique aussi 
un certa in nombre d 'autres ac ti vi tés 
motrices. L ' initiati on du balayage fac ial 
apparaît comme n'étant ni le commence
ment, ni la fin de changements organisa
ti on ne ls dans le compo rte ment foeta l 
évoqué pa r un e infusion chém ose nso
ri elle (vo ir plus bas). 
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Fig. L2. Express ion de caresses facia les à 
!"a ide d e la patte antér ie ure c hez de s 
raton s non sev rés âgés de P7 -P9 . Ces 
postures provisoires sont utili sées pour 
perme ttre le su pp ort de la parti e 
a nt é ri e ure d u corps so it pa r un seul 
é lé ment antérieur (au-dessus) , soit par un 
app ui s ur les deux co ud es ( mili e u ). 
libérant donc une ou de ux pattes pour les 
caresses fac iales . A l' occasion, les deux 
pattes anté ri eures sont li bres lorsqu ' une 
posture de redressement est te ntée par un 
appui de soutie n du corps à l' aide d ' une 
surfa ce ve rti ca le (bas) (ROBINSON & 
SMOTI-I ERMAN, 1992c, p. 1590). 
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On a montré que les rats nou veau-nés peuvent réali ser des mouvements 
de grattage avec la patte posté ri eure suite à une stimulation tactile sur le tronc. Il 
a é té en ou tre montré chez le mouton à un âge de gestati on de E70 (s ur E 150) un 
grattage de la patte arrière suite à une stimulation ( B ARCROFT & BARRON, 1939) . 

E19 E20 E21 PO P1 P3 PS P7 P9 P11 

Age 

Fig. 13. Express ion de la réponse de ba layage fac ial e n réponse à une stimul at ion ché mo
se nso ri e ll e durant la période pé rin a tal e c hez le rat de laborato ire ( R OB I NSON & 
SMOTHERMAN, 1992c, p. / 585). 

On a pu le remarquer aussi durant l' activ ité motri ce non évoquée chez 
des foetus précoces de Cotton rats. On y a vu aussi des mou vements de léchage 
de pattes. 

Déterminants du balayage facial : un acte disparaissant 

L 'express ion de la répo nse de balayage, de m ê me qu e le réfl exe de 
marche pas à pas chez le nouveau-né humain , est di scontinue durant le dévelop
pement postnatal. Le balayage facia l é tant rarement exprimé par les foe tus, ell e 
est mi se en év idence par stimulati on chémosensorielle. E ll e dépend en outre des 
conditions dans lesque lles e lle est testée. 

Fig. 14. Ce shé ma montre les différent s e nviron nem ents tes tés ch ez des raton s, so it 
suspendus dans un bain composé d'une sol ution saline (à gauche) ou posi tionnés 
s ur un subs trat imm e rgé à l ' in térieur du bai n (à dro ite) (SMOT I-I ERMAN & 
ROB INSON, 1989 , p. 248) . 
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Fig. 15. Ex press ion du balayage facial chez 
des foetus de rats et des raton s nouveau-nés 
en réponse à une infusion intra-orale de 
c itron à travers d ifférents contextes 
e nvironne mentaux. (A) Le ba layage fac ial 
émerge abrupteme nt entre les âges E 19 et 
E20 quand les infusion s sont administrées 
aux foetu s suspe ndus dans une so lution de 
liquide phys iol ogique . (B) L ' infusion 
provoque le ba layage fac ial au jour E 19 
quand les foetu s sont tes tés clans le sac 
amniotique. (C) les foetus sont pre miè rement 
sensib les à la présence d ' un substrat so lide au 
jour E2 l . (D ) La contrainte physique aug
mentant dans I ·utérus supprime ! 'ex pression 
du balayage facia l jusqu ' au terme. (E) Après 
la na issance, le ba layage facial di sparaît 
lorsque les ratons reçoivent ! ' infu sion clans 
un env ironnement terrestre. (F) L'imme rs ion 
de ratons dans un liquide le ur perme ttant 
moye nneme nt de flotter , ré insta lle le 
balayage fac ia l au jour P 1, mai s s i les tests se 
réa li sent e n plaçant les ratons sur un substrat 
so lide imme rgé dans ce liquide alors le 
ba layage fac ial es t inhibé (SMOTHERMA N & 
ROB INSON , 1990c. p. 100). 

Comparaison entre espèces précoces et nidicoles 

Nous avons évoq ué plu sieurs fois les différences qui ont é té fa ites entre 
les espèces précoces et « nidicoles » . Ces différences sont essenti e l les pour mon
trer la continuité, car si, chez des espèces dont le développement est « accom
pli » à la nai ssance, certa ins attributs comportementaux peuvent être montrés, en 
pré- et postnatal , l' intérêt va g randi ssant si on arrive à le montrer de la même 
man iè re chez des espèces dont le déve loppement est encore moin s accompli . 
C 'est ce qui est décrit plus bas . 

Env isageant le balayage fac ial comme une réponse aversive typique du 
foetus - identique à celle des rats ad ultes ( JOHANSON & SHAPIRO, 1986) -, 
ancêtre du toi lettage, ROBINSON et SMOTHERMAN ( 1992) ont comparé 4 espèces 
de rongeurs : deux « nidicoles » : Rattus norvegicus et gerbill es mongo liennes 
(Meriones unguiculatus) e t deux « précoces » : le Cotton rat (Sigmo do n 
hispidus) e t le Spiny rnice (Acomys cahirinus). 

Pour rappel , l'extrait de citron est injecté directement dans la bouche d ' un 
foetus ex ternali sé (étude de type IV) . 

Deux hypothèses ont été testées : 

1 ° seules les carac té ri stiques co ntextuelles de ) ' env ironnement postnatal 
contraint l 'expression du balayage facial. Par exemple , les expériences sur le 
raton nouveau-né supportant une grande masse corpore lle sur les membres, 
s' il n ' est pas supporté par le liquide, montreront une li mitat ion de son acti
vité motrice. En effet, le nouveau-né est perpétue llement en contact avec un 
substrat dur qui n 'a pas de contrepartie dans l'utérus. Les effets de la gravi té 
et du substrat dur pourraient limiter) 'express ion du comportement moteur. 
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2° la seconde hypothèse est dérivée de l'observation du fait que les ratons nou
veau-nés montrent une grande vari été de comportements moteurs après infu
sion. A différents moments de son développement, la réponse du foetus et du 
nouveau-né ne sera pas identique. Mai s, on peut penser qu 'elle consistera en 
de multiples patrons de comportements qui sont simultanément ou séquen
tie ll ement activés . Parce que diffé rents patrons comportementaux peuvent 
impliquer des mouvements des membres, qui ne peuvent être physiquement 
exprimés en même temps , on s'attendra à ce que différentes réponses 
motrices rentrent en compétition. 

La conséquence de cette compétition motrice peut être l'inte rruption de 
patrons comportementaux, comme le balayage facial, qui requiert la coordina
tion de nombreuses parties du corps et n 'apparaît seulement en assoc iation tem
pore ll e qu'avec le moment de présentation du st imulus. L 'apparition d ' un conflit 
entre des processus comportementaux incompatibles est un concept qui a la vie 
dure en étho logie (TINB ERGEN, 195 1 ; HI NDE, 1970). Mais l'importance poten
tielle de la compétition motrice comme un déterminant d'un patron dans le 
développement comportemental a reçu une attention insuffisante ( KR U JJ T, 

1964 ; ÜROOTHUI S, 1989). 

Résultats : 
Activité foetale après infusion : 

Augmentation de tout es les activités m o tric es a près infu s ion. 
Augmentation rapide les 15 premières secondes, diminution les 15 suivantes. 
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Fig. 16. Changeme nt s 1e mp o ra ux dans l ' act iv it é foeta le co mpl è te sur un e pé riod e de 
60 secondes après l ' infusion de citron . Un graphique typique décr ivant la ré pon se 
foe ta le à c haque âge es t prése nté po ur chac un e des qua tre es pèces • (a) Ra1111 s 
11 0 1Tegicus, jour 20 ; (b) M eriones unguicu/a1us, jour 24 ; (c) A comys cahirinus, 
jour 30 ; (cl) Sigmodon hispidus, jour 22 . Les quatre graphiques sont regroupés a fin de 
me ttre en év idence les d ifférences cléve loppementales (nicl icoles a. b ; précoces c , cl) et 
la li g née ta xo nomique (murine a , c : c ri ce tine b , cl ) . Les po ints re présente nt les 
moyenne s a ffec tées de le ur e rre ur standard , nombre de mouvements foetaux par 
inte rva lle de 5 secondes ( R OB INSON & SMOTI-I ERMAN, 1992b. p. 95). 

489 



J. REGGERS 

Les comparaisons entre l 'activité foetale avant et après infusion est signi
ficative chez toutes les espèces, aux c inq âges considérés. L 'activité décroît en 
fonction de l 'âge considé ré de manière décroissante. 

Les foetu s de Meriones unguicularus, à cause de leur petite taille n 'ont 
été testés qu'aux jours 2 l-24 de la gestation . L 'activité foetale de base ne varie 
pas sign ificativement à travers les âges considérés. 
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Fig. 17. Activité motrice foetale durant une période de li gne de base (pré-infusion) (o) et le pic 
de réponse foetale à l' infusion de c itron( • ) pour chacune des quatre espèces: (a) Remus 
norvegicus ; (b) Meriones unguicu/arus ; (c) Acomys cahirinus ; (d) Sigmoc/on hispic/us. 
Le graphique de chaque espèce résume les changeme nts dans les ré pon ses foe ta les à 
l' infusion à travers une série d 'âges de gestati on. Les points représentent la moyenne 
d ' activité a ffec tée de son erre ur standard (R OB INSON & SMOTHERMAN, 1992b, p. 95). 

Les foetus d 'A comys cahirinus répondent très tôt à l' infusion, l'activité 
motri ce augmente brutalement après l' infusion à tous les âges considé rés. 

Les foetu s de Sigmodon hispidus répondent de la même manière que les 
Acomys cahirinus. 

Balayage facial : 

Cette réponse est un patron régulier chez les quatre espèces. 

C hez le Rarrus norvegic:us le balayage n'apparaît que les deux dernie rs 
jours de la gestation. 

Chez le Meriones unguicularus le balayage n 'apparaît qu 'au jour 24. 

Par contre chez l'Acomys cahirinus le balayage s'exprime à un âge plus 
précoce. Il n 'apparaît librement qu ' aux jours 32-37, ma is s'il est évoq ué par 
l ' infusion de citron , il apparaît à E28. 
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Fig. 18. Pourcentage tota l des sujets foe tus qui montrent un ba layage fac ial en ré ponse à une 
infus ion de c itron à diffé re nts moments de la gestati on chez les quatre espèces : (a) 
Rattus nor vegicus ; (b) M eriones 11 11guicu/a111s ; (c) Acomys cahirinus ; (d) Sigmodon 
hispidus ( R OBI 'SON & S M OTHERMAN, 1992b, p. 96). 

Le patron de réponse du Sigmodon hispidus est rel ativement identique à 
celui de l'Acomys cahirinus. 

Autres réponses après infusion : 

Des réponses autres que le balayage sont absentes chez les Rattus norve
gicus et les Meriones unguiculatus. 

Chez 1'Acomys cahirinus, princ ipalement chez les foe tus âgés , il a été 
observé une réponse de redressement e t de locomotion précédent le ba layage 
(voir plus tard pour interprétation). Pour teste r l ' idée selon laquelle, quand elles 
sont exprimées, les pos itions de couché ventral semblent ê tre maintenues plus 
long temps au fur et à mesure quel ' âge augmente, on a mesuré ce temps. 
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Fig. 19. Pourcentage to tal des suje ts foetus montra nt une tors ion du tro nc, un composant du 
comporte ment de redresse me nt en ré ponse à une infus ion de c itron che z le Sigmodon 
hispidus ( R OBINSON & S MOTJ-I ERMAN, 1992b, p. 97). 
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Chez les foetus d ' Acomys cahirinus la tendance appa rente de coucher 
ventral n 'est pas significative , par contre une réponse de locomotion l'est. 

C hez les foetus de Sigmoclon hispidus , comme attend u, on trouve des tor
sions du tronc, des positions de couché ventral , e t une activ ité locomotri ce. 

Conclusions : 

Les quatre espèces observées ont montré une augmentation de l ' act ivité 
et une réponse de balayage fac ial abrupte après l' infus ion de c itron. A l' âge le 
plus précoce cette réponse a été observée chez toutes les espèces. Ceci confirme 
ce qui a été le propos tenu depui s le déb ut de ce trava il : la continuité. 

A l' hypothèse de cont ra inte environnementale, présumant que la di spari
tion développementale du patron moteur est la conséquence pass ive de la re la
ti on de changement physique entre le jeune an imal e t son environnement , une 
hypothèse a lternative cons istera it à ana lyser la di sparition comme résultat d ' un 
choi x actif (dans un sens cybe rnétique) parmi les options comportementales en 
compétition . 

Un de ces cho ix de réponse face à une stimulat ion chémosensoriell e pour
rait être le balayage fac ia l, leque l inc lut des mo uveme nts des membres an té
rie urs à trave rs une trajectoire orientée. 

U ne autre option est la nécess ité de maintenir une posture d ' appui chez 
de jeunes animaux pe u déve loppés physiquement qui ont beso in de leurs quatre 
membres comme appui se lon le substrat (ALTMAN & SuDARSHAN , 1975 ). Les 
membres anté ri eurs employés dans le maintien de la posture ne sont plu s di spo
nibles pour le balayage facia l, et vice versa. Ce la suggère qu ' une hiérarchie des 
priorités comportementa les se refl è te à travers un sys tème de contrôle sous
jacent (FENTRESS, 1984). 

Il es t montré que chez les espèces précoces la réponse à l ' infusion de 
c itron n 'est pas unita ire . A diffé rents âges , un ou plusieurs patrons comporte
mentaux tel s le ba layage fac ial , le red ressement , la locomot ion sont mi s en avant 
par la stimulation due à l ' infusion . Cette découverte est cohérente par rapport 
aux études menées chez les espèces « nidico lcs » (SMOTHERMAN et ROBI NSON , 

1989). 

La réponse de ba layage disparaît au moment où la torsion du tronc e t des 
redressements réuss is en posit ion de couché ventral se développent : aux jours 
E23-24 pour le Sigmodon hispidus; aux jours E30-32 chez l'Acomys cahirinus. 

La disparition de la réponse de ba layage au stade prénatal est incohé rente 
avec une hypothèse de mécani sme de contraintes, ce de rni e r n 'étant pe rtinent 
qu'en env ironnement terres tre. Mai s cette di sparition est compatibl e avec 
( ' hypothèse de compéti tion motrice parmi des process us comportementaux 
incompatibles e t act ivés simultanément. 

Donc les exceptions à cette hypothèse pourraient confirmer la règ le : aux 
jours E2 1-23 certa ins foetus de Sigmodon hispidus montrent en même temps un 
comportement de redressement et de balayage. Cec i confi rme l ' hypothèse du 
modèle de compétition comportementa le . 
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Au jour E24, les foetus de Sigm odon hispidus sont incapab les de mainte 
nir une pos ition de couché ventral au-de là de 15 secondes en moyenne . La 
latence entre infusion et le bal ayage est plus longue aux jours E2 l -23 qu ' au jour 
E20, de même chez les foetus de Rattus norvegicus ou de Meriones ungu icula
rus. On a remarqué aussi que le balayage apparaissait toujours après le redresse
ment : le foetus doit être en position de couché ventral, latéral ou dorsal. On pré
sume que la commande de contrôle qui permet de réali ser le balayage fac ia l ne 
sera présente que lorsq ue la position de couché ventral a é té abandonnée. 

Bien que ! 'organisation comportementale soit reconnaissable à trave rs les 
réponses des foetus suite à l' infusion intra-orale, le conflit parmi les d ifférents 
patron s de comportement ac tivés s imultanément es t aussi év ident. Une des 
marques de contrôl e du comportement adulte est l'activation s imultan née de 
patrons physiquement incompatibles e t elle n'apparaît que rarement. Toutefois , 
cette apparition est d ' un grand intérê t dans l 'étude de la motivation animale. Si 
la réponse foetal e à l ' in fusion de citron sert d ' indicateur général , a lors la capa
cité des foetus à inhibe r non toutes mais une seule réponse se trouvera être peu 
développée chez les espèces « nidicoles » e t pas du tout chez les espèces pré
coces et ce jusque tard dans la gestation. 

Les adaptations, les apprentissages 

Nous avons mis en évidence dans la partie précédente un certain nombre 
d ' attributs comportementaux antécédents e t préparatoires aux comportements 
postnataux dans un contexte fonctionne l : 

l. le modèle d 'activité dans des é léments temporel s objectivement définis; 

2. la production de mouvements synchrones et coordonnés ; 

3. l 'organisat ion séquentielle du comportement moteur ; 

4 . la réponse activante à une stimulation sensorie ll e, 

5. l 'expression de patrons d 'action typiques qui ressemblent aux patrons post
nataux: 

- le balayage facial et le léchage de la patte semblent annoncer le compor
tement de toile ttage ; 

- la réponse d 'étirement face au lait ressemble au comportement de nou 
veau-nés face à la tétine ; 

- la réponse d 'extension de la jambe apparaît comme identique au compor
tement néonatal durant les épi sodes de léchage materne l ; 

- le redressement (contact righting) anticipe les patrons néonata ls des pos
tures dynamiques ; 

- la synergie de la coordination des membres ressemble au comportement 
de pivot chez les jeunes rongeurs, ainsi qu ' à la m arc he pas à pas des 
quatre membres. 

Maintenant nous a llons envisager quelles sont les capacités d ' adapatat ion 
du foetus, sa capacité d 'apprentissage. La défin ition de l' apprentissage est la sui
vante : une modification à long terme du comportement en réponse à une stimu
lation sensorie lle. Nous env isagerons l ' habituation , l 'assoc iation, la di sc rimina
tion , le conditionnement c lassique. 
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Ce type d 'apprenti ssage foeta l implique que la modification comporte
mentale apparaisse seulement suite à la présentation d ' une seule sorte de stimu
lus, en présentat ion simple ou répétée. Mais en aucun cas il ne requiert de cou
plage avec un stimulus c lef vers un ou d 'autres stimuli . 

L'habituation 

Le me illeur exemple c 'est l ' habituation : forme fo ndamenta le d 'appren
tissage qui impose une diminution de la réponse, qui n 'est pas attribuab le à la 
fati gue, après des présentations répétées à un stimulus donné ( SMOTH ERMAN & 
R OB INSON, 1992) . C 'est le cas par exemple des foetus de rats soumis à ) ' extrait 
de c itron . 

--+- lè exposi tion 
~ 9è ex posi ti on 
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Temps après infusion (s) 

10 15 20 1S 30 
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Fig. 20. L 'activ ité motrice foe ta le (g raphiques de ga uche) e t le change ment HR (réponse 
cardiaque, g raphiques de droite) au jo ur 20 (g raph iq ues supé rieurs) e t au jo ur 21 
(grap hiques in fé rie urs) e n ré po nse à une in fu s ion de citron dans ! 'ex périence 1. 
L'ac ti v ité motrice est exprimée comme é tant le nombre de mouvements foe taux par 
5 secondes d ' interva lle . La réponse foeta le à la premiè re expos iti on au c itron e t à la 
neuvième est affi chée. Les po ints représentent les moyennes affectées de leur e rreur 
standard de mesure (SMOTHERM AN & R O BINSON . 1992 , p. 22 1 ). 

Les foetus de rat ont des réponses motri ces (vo ir plus haut) et cardiaques 
(H. R. Heartrate Recording) à des stimulations chémosensorie ll es aux jours E20 
et E2 l de la gestat ion . 

Une première ex péri ence démontre que les foetus ont une activité motri ce 
générale augmentée et une décro issance du rythme cardi aque en réponse à une 
infusion orale initia le d ' une so lution au c itron . Cependant, après une séri e de 
9 expositions, on n 'observe plus de réponses motrices ou cardiaques à ) ' infusion 
du c itron , ce qui suggère l'ex istence d ' un mécanisme similaire à l ' hab ituation. 
La réac tivité se renouve ll e spontanément après une pé riode de 3 à 9 minutes 
sans stimulation. 
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re prod uc ti o n d u tes t 
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Fig. 21. L 'acti vité motrice foe tale (graphiques de gauche) et le changement HR au jour 20 et 
21 e n réponse à une infusion de citron (même test) dans ! 'ex périence J . Les réponses 
foeta les lors de la reproduct ion du test sont présentées après un dé lai de 3 minutes ou 
9 minutes (SMOTHERMAN & R OB IN SON, 1992 , p. 222). 

Dans une seconde expérience, une procédure de désensibili sation a été 
utili sée afin de différencier l ' habituation, qui est une diminution de la réponse 
d 'origine centrale, de la fatigue des effecteurs, de ! ' adaptation sensorielle, e t 
d ' autres mécanismes périphériques pouvant provoquer une réactivité diminuée. 
Une seule infusion de menthe, consécutive à une série de 9 infus ions de citron , 
suffit à provoquer à nouveau les réponses motrices foetales en réaction au citron 
aux jours E20 et E21 de la gestation. M ais cette infusion de menthe ne ré- induit 
les réponses cardiaques qu 'au jour E21. Les foetus s' habituent donc bien à une 
stimulation chimico-sensorie ll e répétée, ce qui sou ligne l ' utilité du paradigme 
d'habituation pour la mes ure du développement du SNC pendant la pé riode 
périnatale. 

déshab ituatio n 
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Fig. 22. L ' ac ti vité motri ce foeta le et le changemen t HR au jour 20 et 2 1 e n réponse a ux 
traitements de déshabituation dans ! 'expérience 2 (SMOTH ER M AN & R OBINSON, 1992, 
p. 225). 

495 



J. REGGERS 

Les foetus de rat peuvent donc altérer leurs réponses à des stimuli senso
riel s et ce changement dans le type de réponse est sous-tendu par les processus 
centraux d ' habituation. Ceci montre c la irement que les foetu s sont suffi samment 
déve loppés pour pouvo ir apprendre . 

La discrimination 

La discrimination est auss i présente chez les foetus de rats . Les foetus 
peuvent di scrimine r une odeur familière d ' une nouve ll e. Dans ce cas l' ex pé
rience porte sur une injection de solution de menthe dans le liquide amniotique 
au jour E 17 de la gestat ion (méthode de type III ). Un groupe expérimental reçoit 
de la menthe pendant deux jours jusqu 'à habituation. Le groupe contrôle reçoit 
une solution saline au jour E17 . Lors de l' injection d ' une solution d ' une menthe 
diffé rente , le groupe ex périmenta l et le g roupe contrô le voient leur activité s'é le
ver pendant 6-10 secondes après ! ' infusion. Alors que si on leur donne un indi
cateur fa milier il y a décé lération card iaq ue. 

C: 

"' ~ 'Ji 
0 V) 

E -._ 

1 .5 

1 .0 

-0.5 

so lution 

■ nouvelle 

(3 fam ilière 

interva lle avant 
l ' infusion 

0-5 s 6- 1 0 s 11 - 1 5 s 

inter valle après l ' infusion 

Fig. 23. Réponse différentie lle chez des foe tu s de rat à des infusion s ora les (20 µ1 ) d"une 
so lution m entho lée nouvelle ou fami lière. L es réponses sont construites autou r de la 
li gne de base de ! ' acti v ité relative, laquelle est la moyenne du nombre de composants 
rentrant en action durant un interva lle d'une minute précédant l ' infusion. Les scores de 
réponse re fl ètent le changement moyen à partir de la li gne de base en terme d 'activité 
de composants durant des intervalles de quatre foi s 5 secondes après I ïnfusion. On 
rem arquera que les deux so luti ons mentholées ont un net effer sur le comportement 
d ' activari on , l a nouvelle so luti on m entho lée supprimant ! ' activ ité au m om ent d e 
! ' infusion (SM0TH ERMAN & ROBINSON, 1988a, p. 182). 

La préférence 

Les effets de l' apprenti ssage à ! 'exposition prénatale son t retenus après la 
naissance. On peut voir ce type de résultat chez des rats soumi s à des indicateurs 
chimiques : dans ce cas du jus de pomme. Celui-ci est introduit dans le liquide 
amniotique au jour E20. Dans un test de préférence, les rats adultes pré fèrent le 
jus de pomme à l ' eau. Il est évident que les rats n 'ont eu aucune expérience avec 
le jus de pomme après la naissance jusqu 'à l' âge ad ulte. 
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On pe ut montre r la mê me c hose avec l ' odorat. Des rats soumis à de 
l'essence d 'orange aux jours E l6, E 18 ou E20 de la gestation en injection intra
amniotique, préfèrent au jour P 12 après la naissance, des repas contenant ] 'ode ur 
d 'orange à des repas contenant leur eau propre ou ayant une odeur de ceri se. 

Le conditionnement classique 

Le paradigme du conditi onnement aversif. Un stimulus incond it ionnel 
(S I) ave rsif (chlorure de lithium -LiCI- par voie intra-péritonéa le , méthode de 
type II) provoquant une réponse avers ive (arrêt du comportement à l'exception 
de petites flexions latérales du tronc : les boucles), a été couplé à un st imulus 
ne utre (SN) (une odeur de menthe) . Les foetus de rats sont exposés à la suite 
SI+ SN au jour El 7 , au jour E 19 le st imulus conditionne l (SC) (la menthe) pro
voque la même réponse avers ive que ce ll e obtenue avec le SI , p. ex. les boucles. 

Nombre d'événements 
1()() 80 60 40 20 0 

tête (H) 
bouche (M) 
membre an té ri e ur (F) 
membre postérie ur (R) 
convul sion (T ) 
boucle (C) 
extension (S) 

IOO 80 

% total des activités 

solution 
sa li ne 

60 40 20 

êl,· F 

0 

20 

20 

40 

so lution 
mentholée 

40 
s 

60 

60 

@ 
Fig. 24. Réponse des foetus à un stimulus cond itonné de me nthe au jour E 19. Les foetus sont 

exposés à !"un et l' autre stimulus: so lution sa line ou mentholée. pui s injectés avec du 
Li C I au jour 17 et sont réexposés à la menthe avan t observat ion a u jour 19. Le 
graphiqu e montre les moyenn es e n terme de fréquence a ffect ées de le ur e rre ur 
standard de mesure. Les parties de chaque cerc le montre le pourcentage d ' activ ité 
tota le assoc iée avec les 7 patron s de mouvements de base (voir tab leau p. 475) . 

Ce paradig me fonctionne auss i bien au-de là de la na issance. 

Dans ce cas , le SC était du jus de pomme, le SI toujours du chlorure de 
lithium , et la RC est, avant sevrage, le fait de marquer un temps de latence plus 
important que les contrô les, avant de sucer une aigui ll e trempée dans du jus de 
pomme. Il a é té montré que le temps de latence était plu s important chez les 
sujets expérimentaux que chez les suje ts contrôles. 
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La relation de l' apprentissage associatif prénata l, au développement com
portemental est, par nécess ité, plus spéculative que ! ' apprentissage par exposi
tion. La principale difficulté conceptuelle se trouve dans la compréhension du 
mécani sme de couplage des phénomènes sensori e ls prenant pl ace à l' inté rieur de 
l'environnement protégé de l' utérus. 

Capture orale et agrippement d'une tétine artificielle 

Comme nou s le verrons dans la section consacrée aux indices de la recon
nai ssance de la parenté, les ratons nouveau-nés ont une remarquable capacité à 
reconnaître et à accéde r à la tétine de leur mère. li est aussi connu que le rat nou
veau-né ne s ' attachera pas à une tétine artificie ll e . 

Dans cette é tude ( R OB INSON er al. , 1992), il a é té montré que les foetus au 
jour El 7-E2 l , à la présentation d ' une tétine artificielle en vinyl dans la rég ion 
péri-oral e, produisent des mouvements de rotation de la tê te résultant de la cap
ture orale de la tétine au jour E 18. Au jour E 19 il s attrappent la té tine - agrip
pement (grasping ) - . Une analyse plus fine sur vidéo montre que le contact 
avec la tétine artificielle entraîne une réaction de mouvements buccaux (mou
thing ), de léchage (/i cking) direc t à la té tine , de péd a lage (treadling) des 
membres antérieurs (vo ir plus haut la section concernant la réponse d 'étirement 
et comportement assoc ié avec l'a llaitement) e t d ' agrippement à la tétine que l 'on 
cons idé rera comme des comportements d 'acceptation de la tétine artificielle. 

Certains composants d ' un comportemen t ave rs if sont vu s : balayage 
facial, détournement de la tête qui te rmine le contact oral avec la té tine. Les 
auteurs ont trouvé que ces réponses de rejet apparaissa ient de manière typique 
lo rsque le foetus a attrapé la té tine e t qu 'elles seraient le s ig ne de la fin de 
contact avec la tétine. 

Un prétraitement à la morphine réduit l 'express ion des réponses aversives 
et entraîne des réponses d ' acceptation (agrippement, léchage, mouvements buc
caux , pédalage). 

40 ~ § ,,, .:; 0 .15 r:l se l 
■ morphine rJ'J = r.i se l 

C •- ~-~ 30 ■ morphine g_ ~ 
,., ~ 0.10 
1.. ., 

C ._. 
"-1 'iii 
... 0 20 

V, • 
., -0 
-0 v, 0.05 

"§ ~ 
0 ., 

E- - 0.00 

= Q. 
-0 )( ., 
~ =-c 10 

0 
bouche accrochage léchage rejet accrochage pédalage 

Fig. 25. Figure de gauche Ré ponses foe ta les à la tétine artifi cell e pour 4 catégori es de 
comporte ments foe taux c hez des suj e ts tra ités avec un e so luti on saline o u à la 
morphine : accrochage (grasping), léchage (/icking), bouche (mo11rhi11g) et pédalage 
(t r eadling) . Les ban-es sont les moyennes de réponses (exprimées comme le nombre de 
réponses divi sé par le temps total de ! 'ex pos ition à la tétine) ; les lignes ve rtica les 
montrent les e rreurs standards. 
Figure de droire: Réponses d"accrochage (grasping) foetal e t de péda lage (1readli11g) 
chez des sujets traités avec une so luti on saline ou à la morphine . Les barres montrent 
le pourcentage de te mps d 'ex pos ition à la té tine, consacré à chaq ue catégori e de 
réponse foetal e : les li gnes ve rticales montrent les erreurs standards. (ROBI NSON & al., 
1992 , pp. 550-551. 
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La fi g ure de gauche m o ntre 4 catégories de réponses foetales à la présen
tation de la té tine entre un groupe expérimental préparé avec de la morphine e t 
un groupe contrôle NaCl. La figure de droite montre le mêm e effet de la mor
phine sur un comporte ment supplé me nta ire, le pédalage. 

On en concluera que le rô le jo ué par les opioïdes e ndogè nes dans le pre
mier é pi sode d'allaitement du rat no uveau-né est important. 

Réponse à une occlusion du cordon ombilical 

Une des raisons pour lesque ll es les adaptations comportementales foe
ta les ont reçu de 1 'atte ntion est, sans nul doute, celle qui m o ntre les re lations du 
foetus à son env ironnement. Le foetus a, comme le rat adulte, des beso ins à 
sati sfaire. Ceux-c i sont liés au cordon o mbili cal et au placenta. Ce système de 
m a intena nce est crucial pour la survi e e t la croissance du foetus . Dès lors les 
é tudes sur les inc idences de l 'occlu s io n du cordon ombili ca l e ntraînant une 
hypoxi e a ig uë sont importantes (M ANN, 198 6 ; ITSKOV ITS, L AGAM MA & 
R UDOLPH, 1987). 

L 'ex pé rience suivante (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1987c, 1988c) montre 
une ré ponse physiologique e t un comportement stéréotypé chez des foetus de 
rats sous hypoxie (ex périe nce de type IV). Cette hypoxie est provoquée par une 
occlusion du cordon ombilical. La première réponse est une courte suppress ion 
de l'activité couplée d ' une bradycardie prononcée. Après 30 secondes la sup
press io n comporteme ntale donne suite à une hype ractivité . 
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Une troi sième phase de réponse cons iste en une suppress ion comporte
mentale qui apparaît d e 90-120 secondes après l'occlusion ombilicale. S i 
l 'occ lusion est levée à ce moment auc un effet phys iologique ni comportemental 
n 'es t noté. 

L 'occ lusion ombi licale sera chois ie comme stimulus inconditionnel parce 
qu 'e ll e provoque des répon ses comportementales et physiolog iques dramatiques 
et que ses effets sont réversibles. Pour l ' apprenti ssage, on a utilisé comme SC de 
la saccharose pendant 4 injecti ons successives. L ' occ lu sion ombili ca le a suivi 
juste après pendant de ux minutes. Pe nd ant la période de récupé ration on a 
redonné le SC entraînant une RC = suppress ion de 1 'activité. Toutefoi s les foe tus 
des groupes contrô les (brève hypoxie sans SC ou SC seul) montrent des caracté
ristiques faibles de RI. 

ROBI NSON & SMOTHERMAN ( 199 1 b) interprètent ce la comme l' év idence 
q ue les épi sodes d 'hypoxie tra ns itoire peuvent produire des avers ions à des indi 
cateurs ch imiques présents in utero. U n groupe contrô le additionne l dans 1 ' expé
rience décrite c i-dessus suggère que le même SI peut supporter une activation 
conditi onnée d ' un comportement foeta l auss i. Dans ce groupe, les 4 infusions de 
saccharose SC ont é té délivrées immédiatement après l ' occlusion ombilicale . 
L 'exposition chémosensorie ll e a é té assoc iée avec la péri ode de récupération 
plutôt qu 'avec celle de la pé riode d ' hypox ie. A la réexposition au SC, ce g roupe 
montre une augmentation de l' activité motri ce, mais très peu de mouvements de 
moue (curls) . 

Cette expéri ence (non publiée e n détail) montre le rôl e pote ntiel de 
! 'hypoxie transitoire comme un agent dan s 1 ' apprenti ssage foetal. 

A u cours du développement prénatal , les foetus sont exposés à un large 
assortiment d'indicateurs chimiques déri vés de l'alimentation maternelle et de 
ses pairs. Ces indicateurs peuvent être présents par coïncidence lors d ' un ép i
sode d ' hypoxie transitoire résultant d ' une occ lusion ombilicale acc idente ll e. 
Se lon l 'expé rience présentée, les foetu s montrent une avers ion conditionnée à 
ces indicateurs chimiques qui seront retenus ap rès la naissance et influenceront 
les préférences . 

La reconnaissance de la parenté 

Dans leu r artic le conce rnant la reconna issance de la parenté chez les rats, 
ROBI NSO N & SMOT HERMAN ( 199 1 c) env isagent ! ' hypothè se selon laq ue ll e 
! ' expérience prénatale des é tats qui se produ isent avant la naissance, influence 
ou dirige la di stribution diffé rentie lle du comportement postnatal au ni veau de la 
reconnaissance de la parenté ou de la non- parenté. Pour ce faire il s env isagent 
les sti muli tactiles , visuels , acoustiques e t chimiques. Seuls les stimu li chi
miques et acoustiques semblent pe rtinents selon les trois cri tères choisis : 

- la présence potentielle d'indices sensoriels capables de fournir des 
informations au foetus sur sa parenté; 

- la présence d'une Jonction foetale suffisante et assez développée pour 
détecter ces indices ; 

- des événements sensoriels prénataux affectant les phénomènes eux
mêmes, et dont les effets de l'expérience sensorielle in utero peuvent 
être retenus par le foetus et exprimés à long terme. 
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Le conditi onnement réciproque de la mère à l ' enfa nt et de l 'enfant à la 
mè re concernan t les rythmes nycthéméraux par l ' inte rméd ia ire du nuc leu s 
suprachiasmatique de ! 'hypotha lamus antérieur, à travers les concentrations de 
mélatonine notamment, est bien connu (REPPERT & WEAVER , 1988). La tendance 
à la masc ul inisat ion des foetus femelles par les foetus mâles adjacents dans une 
même portée souligne l'importance à accorder aux variables d'origine hormo
nale (BAB INE & SMOTHERMAN, 1984; RICHMOND & SACHS, 1984) . 

Pour la chémosensation , il est mis en év idence que les indices chimiques 
contenus dans la nourriture mate rne ll e son t des indicate urs d'une préférence 
postnatale au niveau du goû t. Ce sont les ex périences traitant de substances 
comme les o ignons, 1 ' ail ou de certa ins tératogènes souvent contenus dans cer
ta ines formes de noun-iture (HEPPER, 1988, 1990) . En effet, une qualité essen
tielle dans 1 ' é tude de la chémoréception est le fait que le taux de diffusion trans
pl acenta ire es t in ve rsem en t proportionnel a u poids de la mo léc ul e, ce qui 
implique que de petites mo lécules ont une probabilité plus grande d'atteindre le 
foetus en haute concentration. Ces processus dynamiques , ce « turn over » 

confère au liquide amniotique des qualités év identes dans ) 'étude de la chémo
sensation (BEACONSFIELD et al., 1980). 

Dans leur analyse des capaci tés de la sensibilité du foetus, il s notent au 
niveau de la ché moréception trois modalités principales : le goût, l 'o lfactio n 
principale, l ' o lfac tion voméronasa le e t dans une moindre mesure un tro isième 
système o lfact if (TEICHER et al . 1980) li é à une rég ion inté ri eure du bulbe o lfac
tif : le complexe glomérule modifi é (MGC). Grâce notamment à la technique in 
vivo décrite c i-dessus et par des procédures addi ti onnelles te ll es que la canula
tion intra-orale du foetus, ils ont pu affine r leur découverte. 

L'infusion intra-ora le de so lutions chimiques provoq ue, se lon les sub
stances utili sées, une augmentation o u une diminution de l 'act ivité compo rte
mentale , ou bien comme décrites plus haut des réponses typ iques. 

Par exemple, le patron temporal de changement dans l 'activité , montre 
qu'il y a une augmentati o n s ig nificative de l 'ac tivité immédiateme nt après 
l ' infus ion d'une substance d'origine végéta le comme l 'ex tra it de ci tron (vo ir 
balayage), de menthe ou d ' orange. 

Il a été démontré que le goût est un sens fonc tionne l, in utero, chez les 
mammifères précoces e t chez presq ue tous les « nidicoles » (M ISRETTA & 
B RADLEY, 1986). 

Les foet us de rat s posséden t un se n s olfactif fonctionnel in ute ro 
(SMOTHERMAN, 1982a; 1982b). 

Leur troisième c ritère qui était la nécessité de l' ex is tence dans l ' expé
rience foeta le de phénomènes capables d'exercer une influence sur une recon
naissance postnatale, si et seulement si ces événements sensorie ls pouvaient être 
retenus et comportementalement exprimés plus tard dans la vie , a é té montré 
plus haut dans la section consacrée aux capac ités d'apprentissage du foetus. 

Dès lors nous pouvons admettre que les préconditions ex istent en ce qui 
concerne les possibilités que ) 'expéri ence prénatale puisse joue r un rô le dans le 
développement des réponses post-natales à des st imuli environ ne mentaux et 
« soc iaux ». 
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1 ° Les foetu s sont ex posés in utero à un assortiment d ' indices sensorie ls 
dont certa ins contiennent des informations quant à la parenté. 

2° Même chez les espèces « nidicoles » de mammifè res (dont nous faisons 
auss i partie) , le développement sensorie l est suffi samment mature pour 
permettre la perception - e t ) 'émission de réponses à - des stimul i tac
tiles et chimiques ; chez les espèces « précoces », ce la est vrai aussi quant 
aux stimuli auditifs. 

3° Une simple exposition à certain s de ces stimuli avant la na issance, ou une 
association de ces stimuli avec un événement suppresseur du comporte
ment (voir la section tra itant de la réponse à une occlu sion du cordon 
ombilical ), ou un événement activateur du comportement , cette simple 
exposition peut implique r un apprentissage foetal qui pe ut être retenu de 
maniè re à influencer la qualité de la réponse postnatale. 

Ces préalables rempli s, voyons ce qu ' il en est de la reconnai ssance de la 
parenté. 

Deux modes peuvent décrire le rôle potentie l de ) 'ex périence préna ta le 
dans le déve loppement du comportement postnatal : un mode direct et un mode 
indirect. 

Dans le premier, le mode direct, l ' expérience prénatale dé te rmine les 
préférences postnatales. C 'est le cas pour les études portant sur la chémosensa
ti on en général : o lfaction , goût, etc. , ains i que pour l'audition (FIFER & M OON, 
1988). 

Le second mode, le mode indirect, décrit ) ' expé ri ence prénatale comme 
une chaîne d 'événements ontogénétiques qui conduisent à l'émergence de pré
férences postnatales . 

L 'exemple le plu s é légant est l'attachement à la tét ine (non pas l 'expé
rience rapportée plus haut). Le raton nouveau-né recherche, trouve e t s ' aggrippe 
à la tétine de la femelle all a itante , objet indispensable à sa survie . 

Quel s sont les indi ces qui pe rmettent au nou vea u-né de reconnaître la 
tétine ? 

- De nombreuses études ont démontré qu ' une chaîne d 'événements appa
rai ssant durant la période prénatale et postnata le éta it à ) ' ori g ine de cette 
pe rformance : conditionnement à l ' odeur de la tét ine , du ventre etc. 
(ALBERTS, 1976 ; HOFER et al., 1976 ; T EICHER & BLASS, 1976 ; BLASS & 
T EICHER, 1980). 

- Une analyse des composants de la sa li ve de raton a identifié un certa in 
composant, le diméthyl di sulphide (DMDS ) qui sera it res ponsabl e de 
l ' a ttraction du raton pour la tétine. Une application de DMDS à des 
tétines nettoyées est suffi sant pour amener le raton à s' attacher à la té tine 
(PEDERSEN & BLASS, 198 1 ) . 

Toutefois on peut se demander si cette salive est suffi sante . 

- L ' observation compo rtementa le montre que , lo rs de la parturit io n, la 
mère marque ses tétines avec un indice odorant ag réable . 
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- On a en outre montré le rôle du liquide amniotique comme favorisant la 
préfé rence du raton par rapport à des té tines lavées (T EICHER & B LASS, 
1977). 

- Les m anipulations des caractéri st iques olfactives du liquide amniotique 
peuvent influencer! 'attachement à la tétine. Les ex pé riences ont é té réali
sées e n prénatal e t pos tnatal. Elles ont montré qu ' une combinaison 
d 'exposition pré- et postnatale à un stimulus odorant artificiel est néces
saire pour diriger le premie r attachement du raton à sa tétine (PEDERSEN & 
B LASS, 1982). Dès lors on concluera que le liquide amniotique devra 
contenir un indice comme ce DMDS par exemple (H UDSON, 1985). 

Si on s ' attache aux indices capables d'influencer la reconna issance de la 
pa re nté , on a montré le rô le important du liquid e amniotique. Ma inte nant, 
voyons le rô le des indices chémosensorie ls durant ! ' a ll a itement. 

On a montré que les ratons et les Acomys cahirinus sont préférentielle
ment attirés par une femelle allaitante ayant subi le même régime alimentaire 
que leur mère (LEON, 1975 ; PORTER & DOANE, 1977). Plus fort encore , on a 
montré chez des frères Acomys cahirinus, séparés de leur mère à la na issance , 
a ll a ités par de ux nourrices a limentées de manière différentes dont ! ' une de la 
même maniè re que la mère , ces Acomys cahirinus dans la condition nourrice a li
mentée de la même manière, se regroupaient (PORTER e l al. , 198 1 ). 

A ce stade deux hypothèses pe rmettrai ent de rendre compte de la recon
naissance basée sur une seule femelle allaitante : 

- les indices produits par la femelle allaitante sont transférés au raton, mar
quant ce dernier avec le labe l maternel (G UBERNICK, 1981 ) ; 

- les caractéristiques intrinsèques de ! 'odeur du raton, comme les consti
tuants de la salive, sont transférés sur la tétine, pe rmettant une communi
cation par le rel a is de la mère entre les différents ratons . 

Une corré lation a été trouvée entre des observations concernant des sti
muli chémosensoriels oestraux entraînant un changement comportementa l et le 
patron ontogénétique de la fonction voméronasale. Chez les rats deux périodes 
sont caractérisées par une haute activité du bulbe olfactif accessoire (AOB) : en 
pé riode pé rinata le, et durant 1 ' in s tallation d e la sex ualité à ! 'âge adulte 
(S HEPH ERD et al., 1987). 

Si la reconnai ssance d'indices est sous-tendue par l ' AOB , les ratons sont 
en conséquence plus sensibles aux odeurs très précocement, donc à celles qui 
apparaissent durant la premiè re partie du fonctionnement de l ' AOB. L'AOB est 
le principal composant de ! ' o lfaction chez le foetu s de rat in utero (PEDERSEN 
et al., 1986). 

Ces principales recherches montrent que certains indices touchan t à la 
qualité chémosensorielle du liquide amniotique, au déve loppement et à la sensi 
bilité de l 'odorat par l' intermédiaire du développement de l ' AOB, a insi que les 
capacités sensorielles e t d ' ap prenti ssage sont prése nts. Ces indices prêchent 
indubitablement pour une théori e de la continuité , mais en plus son t des facte urs 
contributifs à l'ontogenèse de la reconnaissance de la parenté. 
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