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SYNTHESE

Le comportement : un aspect
essentiel de la vie foetale’

par
J. REGGERS?

SUMMARY :
Behavior : a necessary aspect of fetal life.

This writing, compiling work from varied elaboreted works on prenatal
behavior, is indebted to W. P. SMOTHERMAN & S. R. ROBINSON works. The study
of fetal behavior points out the idea of a gradual ontogenesis where actions
sequences, more sophisticated than we think, are significative precursors of
postnatal life : continuity assumption. The embryo, subject, remarkably adapted
to his ecological niche, has learning abilities and a wide adaptability.

RESUME

Cet écrit, ouvrage de compilation de divers travaux sur 1’étude du com-
portement prénatal, est redevable a 1’oeuvre de W. P. SMOTHERMAN et
S. R. RoOBINSON. L étude du comportement foetal met en avant 1’idée d’une
ontogenese graduelle ou des séquences d’actions plus sophistiquées qu’on ne le
pense, sont des précurseurs significatifs de la vie postnatale : hypothese de
continuité. Le sujet embryon, remarquablement adapté a sa niche écologique, est
capable d’apprentissages et d’adaptations les plus diverses.

' Manuscrit recu le 29 aoiit 1994 ; accepté le 15 septembre 1994.
Séminaire de Questions approfondies de psychologie et éthologie animales
(Prof. J.C. RUwerT, Institut de Zoologie, Université de Liege).

2 Adresse : rue Auguste Donnay, 53, B-4000 LIEGE, Belgique.
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Introduction

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

Toutefois, dans le passé ces études ont €té réduites aux seules études du
comportement postnatal. Une extension récente de ces concepts sur le foetus, vu
comme un organisme actif et interactif qui réside a I’intérieur d’une niche intra-
utérine spécialisée, apporte une approche profitable dans la compréhension des
origines de I’organisation comportementale durant le développement.

Certaines observations ont été mences sur le poulet (PREYER, OPPENHEIM,
Marshall HARTH, DRACHMAN & COULOMBE, HAMBURGER), sur le Rattus norvegi-
cus (SMOTHERMAN et ROBINSON) et comparé en ce qui concerne la compétition
motrice avec les « gerbilles mongoliennes » : Meriones unguicalatus ;, avec des
« Cotton rats » : Sigmodon hispidus ; et des « Spiny mice » : Acomys cahirinus.

Ce travail malgré ses liens étroits avec les hypotheéses de continuité et de
discontinuité restera loin des débats théoriques (voir a ce sujet : DEVRIES,
HOPKINS & VANGEUN, 1993 ; LECANUET, GRANIER-DEFERRE & SCHAAL, 1993 ;
MELLIER, 1993) pour prendre comme postulat, le plus réaliste, celui de
la continuité.

Le foetus existe dans un état de symbiose nécessaire, locataire d’une
niche qui I'alimente en stimulation, en nutrition, mais laquelle est variable et
occasionnellement sujette au hasard. Le foetus a en fait une relation complexe
avec I’environnement, échangeant des informations grace a son symbion, simul-
tanément conditionnant 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 terme de motricité, de cyclicité, de synchronisation, dans une perspec-
tive de continuité, pour nous intéresser a son répertoire comportemental, a ses
capacités d’adaptation, d’apprentissage.

Une partie spéciale sera consacrée a la reconnaissance de la parenté au
niveau foetal en deca de la theése trés riche de I'imprégnation selon LORENZ.

Je voudrais aussi attirer 1'attention du lecteur sur le fait que la littérature

est vaste et que 1’aspect touffu du texte reflete la difficulté de pouvoir cerner un
sujet aussi large.
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Apercu historique

Depuis longtemps, I’homme s’intéresse au monde prénatal le considérant
soit comme une entité différente ou comme une préparation au monde postnatal.
Le premier a avoir investigué le comportement prénatal fut Wilhelm PREYER en
1885.

Depuis PREYER en 1885, en passant aussi par TRACY en 1930 et de nom-
breux autres, Viktor HAMBURGER a vérifié la primauté de la motricité (mouve-
ments autogeénes donc non réflexes) sur des embryons de poulet.

Les sujets sont des embryons de poulet dgés de 40 heures. Ils subissent une ablation
d’une partie dorsale de la moelle épiniere qui entraine une impossibilité de recevoir des
informations sensorielles au niveau des pattes. A ce groupe expérimental Iésé se substitue
un groupe contréle non lésé. Le but est de mettre en évidence des mouvements des pattes
dans le groupe expérimental, qui par sa Iésion, ne saurait avoir de rapport avec des
stimulations externes. On compare donc le nombre de mouvement de pattes dans les deux
groupes.

L’expérience a été reproduite avec succes par OPPENHEIM et Marshall HARTH
concernant trois populations différentes : le canard, le pigeon et le poulet.

Le but de la motricité dans ce cas-ci, serait I’entretien des articulations. En effet,
I'expérience de DRACHMAN et COULOMBE montre que si on empéche I’embryon de bouger
pendant 1 ou 2 jours, apres la naissance il a une ankylose grave.

PREYER développa donc une technique d’observation de 1’embryon de
poulet in vivo qui fit des émules (BROWN, 1915 ; SWENSON, 1926 ; AVERY,
1928 ; etc.). Ces recherches étaient motivées par I'intérét quant a 1’ontogenése
des réflexes et du développement neuromusculaire. Ces recherches ont souvent
conduit a I'impression selon laquelle le mouvement foetal ne serait en somme
qu’un épiphénomene du développement précoce du systeme nerveux central.
Cette perspective continue a étre soutenue encore aujourd’hui (HAMBURGER,
1973 ; Kuo, 1967 ; BEKOFF, 1981 ; OPPENHEIM, 1981 ; 1982 ; STELZNER, 1986)
en se focalisant surtout sur 1'étude des modeles « avicoles » (voir plus loin
I"expérience de GOTTLIEB ef al. sur les canards colverts).

Le point de vue selon lequel le foetus est un passager passif durant sa
résidence in utero a une longue et riche histoire.

Aujourd’hui, ce point de vue devient difficile a défendre particulicre-
ment depuis les recherches effectuées dans différentes disciplines telles la psy-
chobiologie, 1’éthologie, la tératologie et la médecine psychiatrique. Il a été
récemment montré la présence de rythmes temporels dans 1'activité foetale
(ROBERTSON, 1985), I'émergence d’une coordination motrice avant la naissance
(BEKOFF & LAU, 1980 ; ROBINSON & SMOTHERMAN, 1987 ; 1988), ainsi que le
développement prénatal de patrons d’action spécifiques aux especes
(SMOTHERMAN & ROBINSON, 1987a). Des études sur la chémosensation prénatale
ont ¢té réalisées sur les foetus humains et non humains (PEDERSEN ef al., 1986 ;
SCHAAL, 1988 ; SMOTHERMAN & ROBINSON, 1990a ; 1990b) ainsi que sur
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I’audition in utero (BIRNHOLZ & BENECERRAF, 1983 ; FIFER & MOON, 1988 ;
GEUBELLE, 1984). L’expérience a montré les capacités du foetus a répondre aux
changements de son environnement intra-utérin (SMOTHERMAN & ROBINSON,
1986), ses capacités a apprendre par association de stimuli (SMOTHERMAN &
ROBINSON, 1985, 1987b) et a retenir des expériences prénatales dans la vie post-
natale (SMOTHERMAN, 1982 ; STICKROD, KIMBLE & SMOTHERMAN, 1988).

Les méthodes

Psychobiology of fetal experience in the rat : SMOTHERMAN et ROBINSON (1987b).
Dimensions of fetal investigation : SMOTHERMAN et ROBINSON (1988e).

L’observation directe de foetus animaux extériorisés par voie chirurgicale
ou les foetus humains avortés sont les stratégies les plus courantes dans 1’obser-
vation, dans 1’étude du comportement foetal, mais des difficultés techniques et
des considérations éthiques ont depuis peu limité 1'utilisation de ces stratégies
pour la compréhension du role de 'expérience durant la période prénatale.
Similairement les percées technologiques de visualisation non invasives de foe-
tus humain sont seulement apparues depuis peu.

Les recherches tératologiques sont les recherches qui comprennent typi-
quement un femelle gestante exposée a des conditions expérimentales diverses
(drogues, autres stimuli chimiques, stress, etc.) et les effets sur le foetus sont
inférés a partir de conclusions anatomiques ou comportementales, postnatales.
Toutefois ce type de recherches, intéressant dans 1’exposition chronique et pré-
natale aux substances tératogénes ou aux drogues, ignore la « boite noire » et
son habitant principal : le foetus in utero lequel est altéré par des manipulations
indirectes sur la femelle gestante. Méthodologiquement cela est important : non
seulement dans la conduite d’expériences individuelles, mais aussi dans la mise
au point, tout un tas de questions sont posces sur les biais conséquents qu’entrai-
nent ce type d’épreuves dans le champ de I'étude. En plagant 1’accent sur le
développement postnatal, I’attention est directement placée loin du foetus en
lui-méme. Donc pour construire une compréhension détaillée du role de I'expé-
rience durant la vie prénatale, il est nécessaire d’appliquer les mémes techniques
que celles utilisées dans les études menées sur le comportement postnatal.

Premiere génération : stimulation externe

La premiere génération de recherche utilisait des stimulations externes.
Ces recherches essayaient d’étudier directement la réponse des foetus a des sti-
muli nouveaux et conditionnés qui étaient vraiment tres simples et utilisaient
des méthodes peu sophistiquées dans la manipulation de I’environnement foe-
tal et dans la mesure de 1’activité foetale.

Par exemple, le foetus humain produisait une réponse d’alerte a un bruit
soudain et fort qui est détectable sur la surface externe de 1’abdomen maternel.
Ce fait a été exploité dans les premieres expériences ciblées pour monter la
capacité d’apprentissage du foetus. On a démontré qu’un stimulus vibrotactile
peut ne produire aucune réponse foetale si il est appliqué sur I’abdomen de
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la mere gestante durant le dernier trimestre de la gestation. Ce stimulus neutre a
alors été couplé avec un bruit soudain et fort dans plusieurs séries d’essais.
Apres la période de conditionnement, le stimulus vibrotactile a été appliqué seul
et alors il a provoqué des mouvements d’alerte chez le sujet foetal.

On a montré que les procédures de conditionnement classique pouvaient
fonctionner telles 1’extinction, 1’habituation, le recouvrement spontané et
la rétention. Ces découvertes importantes pour 1’époque ont été critiquées sur le
plan méthodologique, notamment a cause du petit nombre de sujets d’expérience
et du manque de rigueur méthodologique.

Maintenant que nous possédons de nouvelles technologies permettant un
monitoring complet de 1’activité foetale, nous pouvons définir des patrons com-
portementaux par voies indirectes.

Les applications les plus sophistiquées de manipulation dans 1'étude du
comportement foetal humain sont représentées par les travaux de DECASPERS et
al. 1980, 1984, 1986. L’environnement intra-utérin comprend un assortiment
riche de stimuli acoustiques originaires de la mere et du monde extérieur. Le
foetus est capable d’une perception auditive a la fin du second trimestre de ges-
tation. La technique utilisée par DECASPER montre que le nouveau-né humain
peut augmenter son taux de succion non nutritive pour obtenir I’enregistrement
de la voix maternelle. La voix de la mere est préférée a la voix d’une autre
femme. Ce processus de reconnaissance de voix chez les humains est similaire
au développement de la reconnaissance chez les oiseaux (GOTTLIEB, 1965, 1976,
1987).

Les canetons de colvert, élevés dans des couveuses de laboratoire et privés de tout
interaction avec leur mere. sont parfaitement capables de reconnaitre le cri maternel particu-
lier a leur espece ; si I'on place ces canetons a proximité de deux haut-parleurs, dont 1'un
diffuse le cri maternel de I’espece colvert et 'autre le cri maternel d’une autre espece, on
constate que les canetons se dirigent sans hésiter vers le haut-parleur qui émet le cri caracté-
ristique de leur espece, et restent pres de lui. On pense que 1I'hypothése de cette réponse
sélective est que certains éléments de leurs propres vocalisations et celles des canetons de la
méme couvée pourrait jouer un role dans la facilitation de la réponse sélective.

La seconde expérience tient compte de cette facilitation en la neutralisant par col-
lage du bec des embryons d’une part et par isolement auditif jusqu’a I’éclosion. Les résul-
tats montrent que seul un retard de 48 heures dans le choix sélectif entre la voix caractéris-
tique de son espece et une autre est probant.

D’autres expériences du méme type, de GOTTLIEB et a/., ont montré que les
canetons expérimentaux avaient des difficultés de discrimination entre le cri maternel et
celui d’autres espéces dont le poulet. Si par contre les canetons peuvent pendant un temps
court (18 heures) entendre leurs propres vocalisations, alors la discrimination est parfaite.

Cela montre que I’expérience auditive de I’embryon a bien un role de facilitation
dans la différenciation du développement perceptif auditif des jeunes canards.
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La seconde génération : les manipulations directes

Les manifestations de 1’environnement foetal grace a des stimulations
externes peuvent étre précises quand les stimuli acoustiques sont employés, mais
manquent de contrdle avec d’autres stimuli qui peuvent étre transmis ou trans-
portés au foetus par différentes voies. Cela est particulierement vrai pour les
expériences qui exposent le foetus a des substances chimiques actives ou térato-
geénes. Pour que ces substances atteignent le foetus, elles doivent étre introduites
dans la mere, transportées par la circulation maternelle, diffusées a travers le
placenta et délivrées au foetus dans des concentrations suffisantes pour altérer la
physiologie ou le comportement foetal. Ce modele manque donc de précision
(problématiques de pharmacocinétique essentiellement).

I1 est donc nécessaire de prévoir une approche permettant le controle de
ces substances, permettant la manipulation directe de I’environnement foetal.
Pour des raisons éthiques, I’humain est un mauvais sujet.

On utilisera des voies directes telle 1'injection intra-utérine de substances
chimiques. Cette approche de seconde génération dans 1’étude de la capacité des
foetus pour I'apprentissage a montré de remarquables résultats dans 1’établisse-
ment d’associations in utero, mais est limitée a la nécessité de maitriser les
effets de I’apprentissage postnatal.

D’autre part I’intervention directe provoque souvent une immobilisation
de la mere sous anesthésie générale, ceci étant une variable non pertinente dans
I’observation comportementale.

La troisieme génération : I’observation prénatale

Il est nécessaire de trouver une médiation entre les avantages et les incon-
vénients des deux « générations précédentes ». On se trouve confronté a 1’élabo-
ration d’un éthogramme précis du comportement du foetus extériorisé puis réin-
tégré dans sa niche. Ce type de méthode permet d’obtenir des données de
premiere qualité permettant quantité de manipulations, de comparaisons avec
une fiabilité inégalée. Si le terme éthogramme a été utilisé c’est parce qu’il
convient d’éviter de caractériser le comportement, comme on 1’a fait souvent, en
le définissant en terme d’état comportemental (behavioral state) corrélé d’une
maniere « postnatalomorphique » avec des variables physiologiques (MOORE &
HANSON, 1992). 11 s’agit de rester a un stade d’observation. Certaines conclu-
sions, interprétations ont été réalisées aprés manipulations neurologiques mon-
trant le rapport évident entre les comportements d’origine prénatale et les com-
portements postnataux tels la motricité, la coordination ol une transection
spinale a été réalisée. Nous ne nous attarderons pas sur ce type de données, nous
contenterons de rapporter les conclusions en terme de capacités foetales.
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Les réponses comportementales observées chez le rat

Catégories individuelles de mouvements

Téte quelques mouvements de la téte sont discernables, comprenant
Head les flexions et/ou une rotation de la téte ou du cou.

Bouche un cycle d’ouverture et de fermeture de la bouche,

Mouth exclusivement des mouvements de la langue.

Pattec avant
Forelimb

flexion ou extension d’une ou des deux jambes avant dont
I’origine est I'épaule, le coude. le poignet ou les doigts.

Patte arriere
Rearlimb

flexion ou extension d’une ou des deux jambes arri¢re dont
I"origine est distale ou pelvienne.

Tronc flexion, extension rotation du tronc importante notamment dans
Trunck le comportement de redressement (contact righting).
Conviilsiodi contraction des muscles de la portion latérale et ventrale du
Twih»'/l tronc momentancée, spasmodique, dans une proximité générale
du diaphragme.
Boucle flexion ventrale ou latérale, ou torsion du tronc entier, poussant
il I’extrémité postérieure du corps a bouger d’un c6té par rapport
au plan médian sagittal.
y e extension dorsale du tronc poussant le corps a s’incurver en
Extension

Stretch

arriere avec la région pelvienne bougeant au-dessus du plan
horizontal du corps.

Catégories récapitulatives de I’activité foetale

Mouvement deux ou plusieurs patrons de mouvements individuels qui
complexe apparaissent simultanément, par exemple patte avant et bouche.
Achivité le nombre total de fois ou le foetus est enregistré comme actif.
comblate Chaque mouvement complexe est enregistré comme un acte
p singulier.
—— le nombre total de mouvements d’une partie du corps. Chaque
Activité S = I p aq

complémentaire

composant comportemental d’un mouvement complexe est
enregistré comme un composant séparé.

Catégories contextuelles additionnelles

Mere active

n’importe quel mouvement de la partie supérieure du corps ou
des pattes avant de la ratte contrainte, qui cause le flottement
libre de I'utérus et des foetus pendant I’observation ou elle
devrait bouger passivement.

Fig. 1. Les dessins décrivent les patrons typiques des catégories de base du comportement
foetal : (A) posture de repos : (B) patte antérieure ; (C) patte postérieure : (D) téte ;
(E) bouche ; (F) boucle ; (G) mouvement complexe d’extension et de téte ; et
(H) bouche et patte antérieure (balayage facial, un autre mouvement complexe)
(SMOTHERMAN & ROBINSON, 1988a, p. 163).
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Techniques de I'observation directe : in vivo

Cette technique permet de visualiser le foetus en observation directe, in
vivo. On prend une ratte gestante au jour 19, 20 ou 21 ; anesthésiée brievement a
I’¢ther, elle recoit 100 ml d’éthanol (procédure de chémomyélotomie de
BASMAJIAN & RANNEY, 1961) en injection dans la colonne vertébrale entre la
premicre et la seconde vertebre lombaire. Cette procédure produit un blocage
spinal irréversible au niveau thoracique bas et élimine la sensation dans la moi-
tié inférieure du corps de la ratte. Cela est confirmé par le manque de réponse a
un test de sensibilité cutanée avant le test foetal.

La ratte « préparée » est placée dans un transat en plexiglas, immergé
dans une solution saline isotonique maintenue a la température corporelle
37.5 degrés Celsius. Son utérus est externalisé par une laparotomie pour avoir
un acces direct au sujet foetus, aprés une acclimatation au bain de 20 minutes.
Chaque sujet foetus est délivré de 1'utérus et du sac amniotique dans le bain
salin, en faisant attention de maintenir I'intégrité du cordon ombilical et I’atta-
chement placentaire au niveau de I'utérus.

Une autre solution consiste a remplacer la chémomyélectomie par une
transection spinale. Les effets sont similaires. Ces deux méthodes entrainent un
blocage spinal irréversible mais elles permettent une externalisation chirurgicale
sans 1’utilisation d’une anesthésie maternelle générale. Dans les deux cas la
femelle doit étre sacrifiée apres I’opération...

Fig. 2. Photographie d’un foetus de rat a travers I’amnios au
vingtieme jour de gestation. Le foetus montre un mouvement
synchronisé de la patte antérieure et de la bouche (avec une
protusion de la langue) (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1987c¢, p. 172).

Une troisieme solution (anesthésique) consiste en une injection de lido-
caine (2 %) en solution contenant de 1’épinéphrine (0,001 %). La procédure est
identique a celle utilisée avec la chémomyélectomie, sauf que, dans ce cas-ci,
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I"utérus est alors replacé a I'intérieur du peritoneum de la mere, I’incision est
fermée par des points de suture. A terme, les petits sont délivrés par la voie vagi-
nale normale ou par césarienne et sont adoptés par des meres récemment partu-
rientes. SMOTHERMAN, ROBINSON & MILLER (1986) ont montré que 1’opération
était bénigne car il n’y a aucune différence entre les petits manipulés et ceux qui
ne 1’ont pas été.

Toutefois en utilisant cette derniére méthode, les résultats observés ne
seront pas identiques a ceux observés a 1'aide des deux premieres techniques.

La quatrieme génération : I’exposition controlée au stimulus

Sur base de la technique exposée supra, dans ce type de méthode, on ne
se contente plus d’observer, on manipule. Pour étudier la chémosensation, aupa-
ravant, on utilisait des injections de substances a l'intéricur du liquide amnio-
tique (type II). Maintenant, on peut directement les mettre dans la bouche du
foetus par exemple et des lors la répétition de I’'expérience peut se faire. On ne
tombe pas dans les défauts de la méthode précédente : autorégulation de la quan-
tité de liquide amniotique ingéré, différentiation non nette avec les controles,
impossibilité de répétition de 1’expérience, impossibilité de prévoir quelle quan-
tité¢ ingérée par quel foetus, etc.

On verra plus loin les réflexes de succion, d’agrippement lors de la pré-
sentation d’une canule (ROBINSON ef al., 1992).

:
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Fig. 3. Fréquence moyenne des sept patrons de base du comportement foetal et des trois
catégories majeures durant des périodes de 10 minutes, composées comme une fonction
de I'age de gestation : téte et bouche (en haut a gauche) ; patte antérieure et patte
postérieure (en bas a gauche) : courbe, extension et convulsion (en haut a droite) :
activité complete, activité complémentaire et mouvements complexes (en bas a droite).
Les données ont été recueillies sur des foetus observés in utero. Notez que les
ordonnées des quatre graphiques utilisent des échelles différentes (SMOTHERMAN &
ROBINSON, 1988a, p. 164).
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Les capacités

Patron temporal de I’activité motrice foetale

Un aspect crucial caractérisant objectivement le comportement
non évoqué est de le distinguer des patrons temporaux apparents de variations
aléatoires dans 1'activité foetale. Pour déterminer si les mouvements concurrents
résultent du hasard d’association de processus indépendants ou de la coordina-
tion centrale, il est nécessaire de comparer 1’occurrence du patron a un standard
explicite.

Organisation motrice cyclique

Une perspective importante de 1’organisation du comportement est sa dis-
tribution dans le temps. Elle résulte de rythmes naturels des cycles environne-
mentaux tels les cycles solaires, lunaires, saisonniers, ainsi que de rythmes ultra-
diens. L’organisation cyclique d’une période de quelques minutes a été ¢tudiée
chez les humains durant les activités de veille/sommeil (ROBERTSON, 1987). Une
application récente des méthodes quantitatives pour démontrer la ‘cyclicité’ a
permis de mettre en évidence une activité motrice cyclique chez un foetus de rat
agé de E20 jours (le terme étant de £ 22 jours : E22) (SMOTHERMAN ef al.,
1988a).

gestation
jour
0T ... fécondation
L
4
4-5 + ... implantation de I'embryon dans la paroi utérine
Y
15 4+ ... commencement de la période foetale

.. premiers réflexes

16 -1-1 ... origine du mouvement spontané
} .. retrait du placenta depuis 'amnios
1?2 + .. apprentissage et patron temporel
- . .. I'utérus change de forme (de la phere au cylindre)
F ig. 4. Chronologle chez 18 + ... influence organisatrice de la testostérone
le rat des principaux }
Chungements environnementaux i 19 ,r ... développement de I'horloge circadienne
I’intérieur de 1’utérus durant ... augmentation du répertoire
la ges‘lation (SMOTHERMAN & 20 -L- ... diminution du liguide amniotique ; augmentation de
8 g ‘RMA!
la viscosité et de la lubrification
ROBINSON, 1988a, p. 154). ;
C ¥y ) 21 4 .. affaiblissement des membranes aminiotiques
q

22 L ... parturition

SMOTHERMAN & ROBINSON (1990c), ont démontré que des fragments iso-
1és du SNC foetal peuvent étre des supports de 1’activité motrice cyclique.

Les foetus de Rattus norvegicus ont été observés directement a travers
différents micro-environnements (in utero et ex utero) pendant plusieurs jours
de la troisieme partie de la gestation. Des mouvements synchrones comprenant
deux ou plusieurs régions du corps sont devenus communs au 17¢me jour et sont
particulierement prévalants ex utero.
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Synchronicité motrice

Les premiers mouvements du foetus impliquent de simples mouvements
des parties individuelles du corps telles la téte, les jambes, les bras ou le tronc
(NARAYANAN et al., 1971 ; SMOTHERMAN & ROBINSON, 1986). Les foetus peu-
vent aussi bouger différentes parties en méme temps ; des mouvements concur-
rents ou simultanés de 2 ou plusieurs parties du corps (synchronisation motrice)
sont une des formes les plus précoces de coordination apparaissant durant
I’ontogenese motrice (PROVINE, 1980 ; ROBINSON & SMOTHERMAN, 1987).

De nombreuses études ont mis en évidence cette synchronicité motrice
chez le nouveau-né humain ou animal (TILNEY, 1933 ; BOLLES & WoO0DS, 1964 :
BLANCK et al., 1967 ; GARD et al., 1967 ; ALTMAN & SUDARSHAN, 1975 ;
BERKINBLIT ef al., 1986 ; ROBINSON, 1989). La tendance des foetus a exprimer
une synchronicité motrice, est sensible aux conditions de I’environnement pré-
natal : in utero, ex utero : dans une solution saline, dans une solution saline sur
un substrat (condition utilisée dans le cas de I’étude du balayage facial : voir
plus loin section 4.2.6.), a travers I’amnios (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1986 ;
ROBINSON & SMOTHERMAN, 1987d).

Fig. 5. Activité complémentaire
totale chez des foetus de rat
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5 © g bain de la restriction de I’espace foetal
E 40y ¥ amnios sur le comportement foetal a partir
= Y ETus P
z 20.« uterus du jour E17 (SMOTHERMAN &
0 NS 98K:
% = 5 G 5 P ROBINSON, 1988a, p. 178).

Age de gestation (jours)

Les mouvements concurrents chez le foetus de rat augmentent durant les
premiers jours de l'intéroception du mouvement. La synchronicité motrice aug-
mente jusqu’au terme s’ils sont observés hors de I'utérus et de la membrane
embryonnaire (ex utero, voir plus haut). Donc les foetus observés in utero a
travers la paroi transparente de I'utérus et des membranes embryonnaires, mon-
trent une décroissance importante des mouvements concurrents vers la fin de
la gestation.

Fig. 6. Taux d’espace libre
disponible pour le mouvement in
utero chez des foetus de rat durant
la gestation. L’index d’espace libre
\ est dérivé du rapport entre le
volume du liquide amniotique et le
volume total a I'intérieur des
membranes extra-embryonnaires
(estimé par le volume du liquide +

o
>

o
w

Volume du liquide /
liquide + poids du corps
[=]
0

0.1 I la masse du corps du foetus). La
espace libre S e i .
-— déclinaison de la courbe d’espace
00 e libre au jour 20 coincide avec la
15 7 18 19 20 2 courbe de réduction du liquide

amniotique et la croissance rapide
du foetus (SMOTHERMAN &
ROBINSON, 1988a, p. 157).

Age de gestation (jours)
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Cette réduction dans la synchronicité motrice coincide avec la réduction
du liquide amniotique. Celle-ci apparait avant la parturition chez le rat et les
autres rongeurs (MARSH et al., 1963). Donc plus le rongeur grandit, plus
I’espace diminue, si, en plus, le taux de liquide amniotique diminue, il est
logique que 1’activité motrice diminue. Dans certaines conditions de croissance
physique in utero, le comportement moteur complexe disparait (SMOTHERMAN et
ROBINSON, 1988).

L’influence des contraintes environnementales sur la synchronicité
motrice est un élément général du comportement prénatal comme 1’ont démon-
tré les études comparatives de différentes especes de rongeurs qui ont un déve-
loppement différent (ROBINSON, 1989).

Les foetus 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 synchronicité motrice ex utero que
in utero. Mais les différences entre leurs expressions de mouvements concur-
rents a I’intérieur ou a 1’extérieur de 1’utérus sont évidents une semaine avant la
naissance. Ces études comparatives suggerent que le foetus précoce peut expri-
mer sa réponse face aux conditions environnementales in utero avant la dispari-
tion du liquide amniotique.

40 Rattus norvegicus

—@— in utero
301 —0— exutero

207

107

T T T

E17 E18 E19 E20 E21

401

Sigmodon hispidus

% de mouvements concurrents

E18 E19 E20 E21 E22 E23 E24 E25 E26 E27
Age de gestation

Fig. 7. La relative abondance de mouvements concurrents exprimée chez les foetus de rat
(au-dessus) et chez les foetus de Cotton rats (Sigmodon hispidus) (en dessous) a été
obsrvée in utero et ex utero. Le mouvement-concurrent-relation a été calculé comme
étant la fréquence des événements comprenant deux ou plusieurs catégories de
mouvements divisé par le nombre total d’événements moteurs dans la session
d’observation. Les points représentent les moyennes affectées de leur erreur standart de
mesure (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1992¢, p. 1580).
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Les patrons d’action du foetus

Le développement de I'activité motrice cyclique et de la synchronicité
motrice sont juste deux exemples de I’organisation comportementale prénatale.
En effet, le comportement foetal a une tendance a apparaitre de manicre discréte
et fragmentée a travers des séquences comportementales prédictibles. Les
patrons de base de 1’activité motrice foetale semblent étre la fondation sur
laquelle des patrons plus complexes de comportements sont construits
(SMOTHERMAN et ROBINSON, 1988). Cette conception du développement compor-
temental est partagée par GOTTLIEB et Kuo (1965, p. 187) : « 'ontogenese du
comportement est graduelle et continue et les séquences d’actions apparaissant
chez I’embryon sont des précurseurs significatifs de la qualité préadaptée des
patrons d’action dans la vie postnatale ». En effet, une liste d’actions postnatales
en terme de croissance ont été identifiées dans I’activité évoquée ou non-évo-
quée de foetus de rongeurs, incluant les composants de contact : redressement,
marche pas a pas, pivot, sucement, facilitation du léchage maternel et comporte-
ment de toilettage.

100 ~

7/} balayage
7 M redressement 7

801 B marche pas
" i a pas Z
2
= 60
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)
o 40{
X 7

20 1

O 7 XX 77 A AEJAM_

E18 EI19 E20 E21 E22 E23 E24 E25 E26 E27
Age de gestation

Fig. 8. Réponses comportementales des toetus de Cotton rats (Sigmodon hispidus) face a une
stimulation chémosensorielle. L’expression du balayage facial (Balayage), le
retournement en posture de pronation (Redressement) et une performance de marche
alternée ou des mouvements de course des pattes (Marche) est montré a partir de
I"inception du mouvement jusqu’au terme. Notez que la réponse de balayage n’est pas
exprimée chez des foetus plus dgés (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1992¢, p. 1588).

Le redressement

Le reflexe de redressement (righting) est un comportement fondamental
qui implique un retournement actif du corps en une posture de couché ventral
(prone position) apres déplacement. Cette capacité a réaliser le redressement et
le temps de latence a exécuter la posture sont les indices utilisés afin de mettre
en évidence la maturité relative du systeme moteur (ALTMAN & SUDARSHAN,
1975):
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Les changements ontogénétiques dans la forme et le contréle neuronal du
redressement suggerent que le fait de se tourner vers cette posture implique un
certain nombre de patrons fondamentaux du comportement moteur (PELIS, PELIS
& TEITELBAUM, 1991). La forme la plus précoce de redressement apparaissant
durant le développement est le redressement de contact dans lequel le corps est
retourné vers une posture de couché ventral lorsqu’il y a un contact avec un sub-
strat. On a pu mettre en évidence les racines de ce comportement dans la période
prénatale chez des especes qui donnent naissance a une progéniture? précoce
(CARMICHAEL, 1954).

Le composant principal de la réponse de redressement chez les rongeurs
nouveau-nés est une torsion du tronc le long de son axe (ALTMAN et SUDARSHAN,
1975 ; PELIS et al., 1991). Des enregistrements vidéo de I’activité foetale ont
révélé que les foetus exccutent des flexions, torsions du tronc qui ressemblent
aux mouvements impliqués dans le redressement. Les torsions du tronc appa-
raissent durant ['activité non-évoquée chez le foetus de rat au jour E20. Les
observations sur le Cotton rat montrent que ce comportement est présent aux
jours E22, E24 voire E27 de la gestation.

Ces observations suggerent I’émergence périnatale de patrons moteurs
élémentaires impliqués dans le redressement de contact chez les especes « nidi-
coles » et une émergence prénatale chez les especes précoces.

La marche

Un autre patron comportemental est le cycle de mouvements de marche
pas a pas (stepping) impliqués dans la locomotion. La marche mature requiert
une coordination des mouvements de marche pas a pas des quatre membres dans
un patron caractéristique de contact du pied au sol.

Chez les jeunes animaux, la coordination entre les pattes est d’abord
apparente a 'intérieur d’une ceinture (scapulaire ou pelvienne) : les deux pattes
opposées bougent en alternance réguliere. La patte gauche rentre en contact avec
un substrat (stance phase : phase de posture) pendant que la patte droite est flé-
chie et bouge vers 'avant (swing phase : phase d’amplitude). Il a été montré que
les nouveau-nés chez les mammiferes posseédent une circuiterie neuronale suffi-
sante a I'intérieur de laquelle la voie spinale seule peut initier les mouvements
de marche et maintenir la coordination entre les pattes d’une maniere semblable
a celle de la marche (SHIK & ORLOVSKY, 1976 : GRILLNER, 1981 ; KELLOG &
LUNDBORG, 1972 ; BRADLEY & SMITH, 1988).

Les mouvements alternatifs des pattes gauches et droites a I’'intérieur
d’une ceinture qui caractérise la synergie du cycle de marche, a été objective-
ment décrite au jour E20 (BEKOFF & LAu, 1980). Ces mouvements alternatifs ne
sont pas souvent vus durant une activité non évoquée durant la vie foetale ou
chez des nouveau-nés. Toutefois on a pu mettre en évidence la marche automa-
tique (air stepping), qui implique une coordination des quatre pattes, juste apres
la naissance par administration de L-DOPA (VAN HARTESVELDT et al., 1991).
Les mouvements de marche et de course ont pu étre mis en évidence durant des
périodes d’activité non évoquée ou en réponse a une stimulation sensorielle chez
des Cotton rats durant la dernieére semaine de gestation (E24-E27)
(SMOTHERMAN & ROBINSON, 1992¢).

2 On distinguera les especes précoces (precocial), qui sont autonomes dés la naissance, des
especes nidicoles (altricial), qui elles ne sont pas encore assez matures et ont besoin
d’attentions spéciales de la mere.
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Le pivot

Le pas a pas a quatre pattes associ¢ avec la reptation et la marche n’est
pas la forme de locomotion la plus précoce (ALTMAN & SUDERSHAN, 1975).
Durant la premiere semaine suivant la naissance, la plus grande partie de ’acti-
vité locomotrice prend la forme d’un pivotement dans lequel la partie arriere du
corps du nouveau-né est ancrée au substrat et la partie avant bouge, tourne
autour du point de pivotement (EiLAM & GoLANI, 1988). Ce type de pivotement
implique un patron moteur distinct appelé le pivot (punting), qui ne ressemble
pas a la coordination motrice évoquée plus haut.

Fig. 9. La locomotion précoce par pivotement peut &tre séparée en trois unités : (a) la téte
tourne vers la droite ; (b) retrait de la patte antérieure droite du dessous de la téte et
placement a droite ; (c) avancée de la région scapulaire vers la droite grace a la patte
antérieure gauche (ALTMAN & SUDERSHAN, 1975).

Le pivot est accompli lors d’une séquence reconnaissable de mouvements
dans laquelle la téte est tournée et placée vers la patte avant ipsilatérale, dans la
direction du pivotement. Cette patte est ensuite ramenée depuis le dessous de la
téte et replacée dans la direction du pivot. Pendant que la téte et la partie supé-
rieure du torse continuent a tourner, |’autre patte avant, contralatérale, s’étend et
glisse en arriere et sur le cdté, poussant le raton dans la direction du pivot
(SMOTHERMAN & ROBINSON, 1990c¢).

La synergie du membre antérieur et de la té€te impliqués dans le pivot est
accomplie durant I’activité non évoquée chez les foetus de rats. Aux jours
E19-E21, les foetus montrent des fragments d’activité dans laquelle la téte est
tournée latéralement vers le membre antérieur ipsilatéral de méme que 1’autre
membre antérieur glisse sur le coté vers I'arriere. Ce patron moteur n’est pas

accompli en relation a un substrat quelconque et des lors ne résulte pas d’un
changement de position de la part du foetus.

Ce patron est isomorphe a celui du pivot néonatal. Il est intéressant 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 espece. On peut conclure en disant que le pivot peut représenter
une adaptation spéciale accommodée aux besoins et aux capacités motrices des
jeunes rats et autres rongeurs (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1990 ; EiLAM &
GOLANI, 1988).
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Réponse d’étirement et comportement associé a I’allaitement

Apres la naissance, le nouveau-né entreprend une séquence d’activité
dont le but est I’ingestion de lait maternel (BLASS & TEICHER, 1980). Cette
séquence commence par une orientation vers la surface ventrale de la femelle
nourriciere avec des mouvements de la téte de recherche en balancier — rotation
(rooting) —, et I’attachement a la tétine. Une période de comportements organi-
sés, rythmiques typiques de 1’allaitement sont associés a d’autres comporte-
ments de nouveau-nés comme le piétinement. Cette suite de comportements
déclenche chez la femelle la réponse d’écoulement du lait. Durant I’écoulement,
le lait est éjecté de la tétine dans le pharynx du raton et est ingurgité. Les ratons
montrent un comportement typique de réponse a cette ingestion de lait, au
niveau de la bouche, de la locomotion. En fait, le niveau général d’activité
augmente.

Une réponse particuliere est I’étirement de la jambe (HALL, 1979 ; LAu &
HENNING, 1985). Durant 1’étirement le raton étire tout le membre. La partie pos-
térieure devient rigide et la machoire s’ouvre. La réponse d’étirement est suivie
par un bref désengagement de la tétine.

BT | 20 21

1307 @ avant infusion
B apres infusion
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% d’extension du
corps
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salin lacté salin lacté salin lacté

Fig. 10. Effets d’infusion intra-orale d’une solution saline ou lactée sur I’extension relative du
corps, exprimée comme un pourcentage des sujets ayant recu une injection de solution
saline avant infusion. (Le graphique montre les moyennes relatives d’extension du
corps, affectées de leur erreur standard de mesure) (ANDERSEN, ROBINSON &
SMOTHERMAN, 1993, p. 374).

La premicre fois qu’ils produisent 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 Iégere de I'activité totale. Un
composant important de la réponse foetale a la présentation de lait est I’expres-
sion du patron spécifique apparaissant chez le nouveau-né : la réponse d’étire-
ment qui apparait 2-3 min suivant I'infusion de lait au jour E20 (ROBINSON &
SMOTHERMAN, 1992a).

En plus de cette réponse d’étirement, les foetus de rat montrent d’autres

patrons comportementaux associ€s avec |’allaitement durant la période néona-
tale. Des mouvements de rotation (voir page 15) latéral de la téte et de la patte
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antérieure ressemblant au piétinement sont occasionnellement vus durant une
activité non évoquée ou bien aprés une infusion lactée. Par contre des comporte-
ments buccaux (mouthing) sont fréquents comme le montre le graphique
suivant.

#1 18 20 21
2 5 E avant infusion
S W apres infusion
9
= 47
=
L
= 31
>
.‘3
3 2
{1
01

salin lacté salin lacté salin lacté

Fig. 11. Fréquence des mouvements buccaux des foetus pendant une période d’une minute
avant et apres infusion intra-orale d’une solution saline ou lactée a différents ages
(ANDERSIN, ROBINSON & SMOTHERMAN, 1933, p. 274).

L activité de rotation est relativement commune durant la derniére partie
de la gestation chez les foetus d’especes précoces comme le Cotton rat.

L’identification d’une variété de composants du comportement néonatal
d’allaitement durant la période prénatale est un bon exemple du développement
du comportement anticipatoire dans son expression, dans un contexte fonctionnel.

Réponse d’extension de la jambe a une stimulation anogénitale

Les interactions mere-enfant dans les laboratoires sont symbiotiques et
impliquent un échange bidirectionnel au niveau de la chémosensation, du tou-
cher et des informations thermiques ainsi que des ressources matérielles comme
le fluide corporel (ALBERTS & CRAMER, 1988). La plupart des échanges maté-
riels ou informationnels prennent place durant le léchage maternel. Durant le
léchage direct de la partie anogénitale, le rat montre une réponse d’extension de
la jambe (leg extension response : LER) qui implique une élévation du quart
postérieur du corps et un redressement des membres arrieres (MOORE &
CHADWICK-DI1As, 1986). La fonction du LER est probablement de faciliter
I’acces a la mere au périnée, nécessité pour stimuler la micturition et la déféca-
tion chez le nouveau-né.

Chez les foetus de rat agés de E20 ou E21, la LER peut étre montrée en
stimulant la région anogénitale par une brosse douce en poil de chameau
(SMOTHERMAN & ROBINSON, 1988b).

Cette réponse étudiée a travers des manipulations de section neuronale
appartient enticrement au circuit du cordon spinal caudal. De méme que le com-
portement associé a 1’allaitement, la LER est aussi un bon exemple du dévelop-
pement comportemental prénatal anticipatoire d une fonction néonatale.
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Balayage facial et autre comportement de toilettage

Les mouvements associ€és au comportement de toilettage sont communs
chez tous les mammiferes. Les marsupiaux, les insectivores, les rongeurs, les
lagomorphes et les carnivores, tous emploient les membres antérieurs dans des
mouvements de toilettage (grooming) directement vers la téte et la face
(EISENBERG, 1981). Chez la plupart des especes, la patte antérieure commence a
balayer le haut de la téte et rentre en contact avec les oreilles et les cotés du
visage. De plus petits mouvements des pattes antérieures amenent ces derniéres
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 mordillement (biting), ou le léchage (licking) de la fourrure et le grat-
tement de la téte ou du tronc avec la patte postérieure, dans des séquences
comportementales stéréotypées (FENTRESS, 1988).

Les composants du toilettage
adulte et les séquences d’aversion ont été
identifiés chez les foetus de rongeurs. La
réponse de balayage facial est une
réponse a une stimulation sensorielle
aversive autant chez le foetus de rat que
chez I’adulte.

Le balayage facial est donc un
patron d’action spécifique qui implique
des mouvements des membres antérieurs
qui ressemblent aux caresses du dessus
de la téte chez les rats adultes pendant
leur toilettage.

La forme du balayage facial
implique le placement simultané des
deux membres antérieurs en contact avec
les coOtés de la téte et le glissement des
membres vers le nez en contact avec le
visage (SMOTHERMAN et ROBINSON,
1987a).

Le balayage facial peut étre mis
en évidence chez des foetus de rat au jour
E20 et E21 de la gestation par une infu-
sion d’un petit volume d’une solution
chémosensorielle, par exemple de
I’extrait de citron, dans la bouche du foe-

2

Fig. 12. Expression de caresses faciales a

tus. On remarque les mouvements de
balayage quelques secondes apres 1’infu-
sion. Son amplitude est de 5-15 fois.

La réponse de balayage facial
chez le foetus de rat est un exemple clair
de la coordination de mouvements pré-
sente chez le foetus. Elle implique aussi
un certain nombre d’autres activités
motrices. L’initiation du balayage facial
apparait comme n’étant ni le commence-
ment, ni la fin de changements organisa-
tionnels dans le comportement foetal
évoqué par une infusion chémosenso-
rielle (voir plus bas).
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1’aide de la patte antérieure chez des
ratons non sevrés agés de P7-P9. Ces
postures provisoires sont utilisées pour
permettre le support de la partie
antérieure du corps soit par un seul
élément antérieur (au-dessus), soit par un
appui sur les deux coudes (milieu),
libérant donc une ou deux pattes pour les
caresses faciales. A I'occasion, les deux
pattes antérieures sont libres lorsqu’une
posture de redressement est tentée par un
appui de soutien du corps a I’aide d’une
surface verticale (bas) (ROBINSON &
SMOTHERMAN, 1992¢, p. 1590).
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On a montré que les rats nouveau-nés peuvent réaliser des mouvements
de grattage avec la patte postérieure suite a une stimulation tactile sur le tronc. Il
a été en outre montré chez le mouton a un age de gestation de E70 (sur E150) un
grattage de la patte arriere suite a une stimulation (BARCROFT & BARRON, 1939).
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Fig. 13. Expression de la réponse de balayage facial en réponse a une stimulation chémo-
sensorielle durant la période périnatale chez le rat de laboratoire (ROBINSON &
SMOTHERMAN, 1992c¢, p. 1585).

On a pu le remarquer aussi durant I’activité motrice non évoquée chez
des foetus précoces de Cotton rats. On y a vu aussi des mouvements de léchage
de pattes.

Déterminants du balayage facial : un acte disparaissant

L’expression de la réponse de balayage, de méme que le réflexe de
marche pas a pas chez le nouveau-né humain, est discontinue durant le dévelop-
pement postnatal. Le balayage facial étant rarement exprimé par les foetus, elle
est mise en ¢évidence par stimulation chémosensorielle. Elle dépend en outre des
conditions dans lesquelles elle est testée.

Fig. 14. Ce shéma montre les différents environnements testés chez des ratons, soit
suspendus dans un bain composé d’une solution saline (a gauche) ou positionnés
sur un substrat immergé a l'intérieur du bain (a droite) (SMOTHERMAN &
ROBINSON, 1989, p. 248).
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swoln 5 — & & Fig. ‘15. Expression du balayage facial che]z
T des foetus de rats et des ratons nouveau-nés

o en réponse a une infusion intra-orale de
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8 solide immergé dans ce liquide alors le

o 1 9 5 ! 4 balayage facial est inhibé (SMOTHERMAN &

terrestre terrestre bain  substrat ROBINSON, 1990c, p. 100).

Comparaison entre espéces précoces et nidicoles

Nous avons évoqué plusieurs fois les différences qui ont été faites entre
les especes précoces et « nidicoles ». Ces différences sont essentielles pour mon-
trer la continuité, car si, chez des especes dont le développement est « accom-
pli » a la naissance, certains attributs comportementaux peuvent étre montrés, en
pré- et postnatal, I'intérét va grandissant si on arrive a le montrer de la méme
maniere chez des espeéces dont le développement est encore moins accompli.
C’est ce qui est décrit plus bas.

Envisageant le balayage facial comme une réponse aversive typique du
foetus — identique a celle des rats adultes (JOHANSON & SHAPIRO, 1986) —,
ancétre du toilettage, ROBINSON et SMOTHERMAN (1992) ont comparé 4 especes
de rongeurs : deux « nidicoles » : Rattus norvegicus et gerbilles mongoliennes
(Meriones unguiculatus) et deux « précoces » : le Cotton rat (Sigmodon
hispidus) et le Spiny mice (Acomys cahirinus).

Pour rappel, I’extrait de citron est injecté directement dans la bouche d’un
foetus externalisé (étude de type I'V).

Deux hypotheses ont été testées :

1° seules les caractéristiques contextuelles de 1’environnement postnatal
contraint I’expression du balayage facial. Par exemple, les expériences sur le
raton nouveau-né supportant une grande masse corporelle sur les membres,
s’il n’est pas supporté par le liquide, montreront une limitation de son acti-
vité motrice. En effet, le nouveau-né est perpétuellement en contact avec un
substrat dur qui n’a pas de contrepartie dans I'utérus. Les effets de la gravité
et du substrat dur pourraient limiter I’expression du comportement moteur.
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la seconde hypothese est dérivée de 1’observation du fait que les ratons nou-
veau-nés montrent une grande variété de comportements moteurs apres infu-
sion. A différents moments de son développement, la réponse du foetus et du
nouveau-né ne sera pas identique. Mais, on peut penser qu’elle consistera en
de multiples patrons de comportements qui sont simultanément ou séquen-
tiellement activés. Parce que différents patrons comportementaux peuvent
impliquer des mouvements des membres, qui ne peuvent étre physiquement
exprimés en méme temps, on s’attendra a ce que différentes réponses
motrices rentrent en compétition.

La conséquence de cette compétition motrice peut étre I’interruption de

patrons comportementaux, comme le balayage facial, qui requiert la coordina-
tion de nombreuses parties du corps et n’apparait seulement en association tem-
porelle qu’avec le moment de présentation du stimulus. L’ apparition d’un conflit
entre des processus comportementaux incompatibles est un concept qui a la vie
dure en éthologie (TINBERGEN, 1951 ; HINDE, 1970). Mais I'importance poten-
tielle de la compétition motrice comme un déterminant d’un patron dans le
développement comportemental a recu une attention insuffisante (KrunT,

1964 ;

GROOTHUIS, 1989).

Résultats :
Activité foetale apres infusion :

Augmentation de toutes les activités motrices apres infusion.

Augmentation rapide les 15 premiéres secondes, diminution les 15 suivantes.

Fig. 16.
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Changements temporaux dans 1’activité foetale compléte sur une période de
60 secondes apres I'infusion de citron. Un graphique typique décrivant la réponse
foetale a chaque age est présenté pour chacune des quatre especes : (a) Rattus
norvegicus, jour 20 ; (b) Meriones unguiculatus, jour 24 ; (¢c) Acomys cahirinus,
jour 30 ; (d) Sigmodon hispidus, jour 22. Les quatre graphiques sont regroupés afin de
mettre en évidence les différences développementales (nidicoles a, b ; précoces ¢, d) et
la lignée taxonomique (murine a, ¢ : cricetine b, d). Les points représentent les
moyennes affectées de leur erreur standard, nombre de mouvements foetaux par
intervalle de 5 secondes (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1992b, p. 95).
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Les comparaisons entre 1’activité foetale avant et apres infusion est signi-
ficative chez toutes les espéces, aux cing ages considérés. L’activité décroit en
fonction de 1’age considéré de maniere décroissante.

Les foetus de Meriones unguiculatus, a cause de leur petite taille n’ont
été testés qu’aux jours 21-24 de la gestation. L’activité foetale de base ne varie
pas significativement a travers les ages considérés.
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Fig. 17. Activité motrice foetale durant une période de ligne de base (pré-infusion) (o) et le pic
de réponse foetale a I’infusion de citron (e) pour chacune des quatre especes : (a) Rattus
norvegicus ; (b) Meriones unguiculatus ; (c) Acomys cahirinus ; (d) Sigmodon hispidus.
Le graphique de chaque espece résume les changements dans les réponses foetales a
I'infusion a travers une série d’ages de gestation. Les points représentent la moyenne
d’activité affectée de son erreur standard (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1992b, p. 95).

Les foetus d’Acomys cahirinus répondent tres tot a I’infusion, I'activité
motrice augmente brutalement apres 1'infusion a tous les ages considérés.

Les foetus de Sigmodon hispidus répondent de la méme maniere que les
Acomys cahirinus.
Balayage facial :
Cette réponse est un patron régulier chez les quatre especes.

Chez le Rattus norvegicus le balayage n’apparait que les deux derniers
jours de la gestation.

Chez le Meriones unguiculatus le balayage n’apparait qu’au jour 24.
Par contre chez I’Acomys cahirinus le balayage s’exprime a un age plus

précoce. Il n’apparait librement qu’aux jours 32-37, mais s’il est évoqué par
I’infusion de citron, il apparait a E28.
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Fig. 18. Pourcentage total des sujets foetus qui montrent un balayage facial en réponse a une
infusion de citron a différents moments de la gestation chez les quatre espéces : (a)
Rattus norvegicus ; (b) Meriones unguiculatus ; (¢) Acomys cahirinus ; (d) Sigmodon
hispidus (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1992b, p. 96).

Le patron de réponse du Sigmodon hispidus est relativement identique a
celui de I’Acomys cahirinus.

Autres réponses apres infusion :

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

Chez I’Acomys cahirinus, principalement chez les foetus agés, il a été
observé une réponse de redressement et de locomotion précédent le balayage
(voir plus tard pour interprétation). Pour tester 1'idée selon laquelle, quand elles
sont exprimées, les positions de couché ventral semblent étre maintenues plus
longtemps au fur et a mesure que 1’age augmente, on a mesuré ce temps.
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Fig. 19. Pourcentage total des sujets foetus montrant une torsion du tronc, un composant du
comportement de redressement en réponse a une infusion de citron chez le Sigmodon
hispidus (ROBINSON & SMOTHERMAN, 1992b, p. 97).
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Chez les foetus d’Acomys cahirinus la tendance apparente de coucher
ventral n’est pas significative, par contre une réponse de locomotion I’est.

Chez les foetus de Sigmodon hispidus, comme attendu, on trouve des tor-
sions du tronc, des positions de couché ventral, et une activité locomotrice.

Conclusions :

Les quatre especes observées ont montré une augmentation de I’activité
et une réponse de balayage facial abrupte apres 1'infusion de citron. A 1’age le
plus précoce cette réponse a ¢té observée chez toutes les especes. Ceci confirme
ce qui a été le propos tenu depuis le début de ce travail : la continuité.

A I’hypothese de contrainte environnementale, présumant que la dispari-
tion développementale du patron moteur est la conséquence passive de la rela-
tion de changement physique entre le jeune animal et son environnement, une
hypothese alternative consisterait a analyser la disparition comme résultat d’un
choix actif (dans un sens cybernétique) parmi les options comportementales en
compétition.

Un de ces choix de réponse face a une stimulation chémosensorielle pour-
rait étre le balayage facial, lequel inclut des mouvements des membres anté-
rieurs a travers une trajectoire orientée.

Une autre option est la nécessité de maintenir une posture d’appui chez
de jeunes animaux peu développés physiquement qui ont besoin de leurs quatre
membres comme appui selon le substrat (ALTMAN & SUDARSHAN, 1975). Les
membres antérieurs employés dans le maintien de la posture ne sont plus dispo-
nibles pour le balayage facial, et vice versa. Cela suggere qu’une hiérarchie des
priorités comportementales se refleéte a travers un systeme de controle sous-
jacent (FENTRESS, 1984).

Il est montré que chez les especes précoces la réponse a l'infusion de
citron n’est pas unitaire. A différents ages, un ou plusieurs patrons comporte-
mentaux tels le balayage facial, le redressement, la locomotion sont mis en avant
par la stimulation due a l'infusion. Cette découverte est cohérente par rapport
aux études menées chez les especes « nidicoles » (SMOTHERMAN et ROBINSON,
1989).

La réponse de balayage disparait au moment ou la torsion du tronc et des
redressements réussis en position de couché ventral se développent : aux jours
E23-24 pour le Sigmodon hispidus ; aux jours E30-32 chez I’Acomys cahirinus.

La disparition de la réponse de balayage au stade prénatal est incohérente
avec une hypotheése de mécanisme de contraintes, ce dernier n’étant pertinent
qu’en environnement terrestre. Mais cette disparition est compatible avec
I"hypothese de compétition motrice parmi des processus comportementaux
incompatibles et activés simultanément.

Donc les exceptions a cette hypothese pourraient confirmer la regle : aux
jours E21-23 certains foetus de Sigmodon hispidus montrent en méme temps un
comportement de redressement et de balayage. Ceci confirme I’hypothése du
modele de compétition comportementale.
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Au jour E24, les foetus de Sigmodon hispidus sont incapables de mainte-
nir une position de couché ventral au-dela de 15 secondes en moyenne. La
latence entre infusion et le balayage est plus longue aux jours E21-23 qu’au jour
E20, de méme chez les foetus de Rattus norvegicus ou de Meriones unguicula-
tus. On a remarqué aussi que le balayage apparaissait toujours apres le redresse-
ment : le foetus doit étre en position de couché ventral, latéral ou dorsal. On pré-
sume que la commande de contrdle qui permet de réaliser le balayage facial ne
sera présente que lorsque la position de couché ventral a été abandonnée.

Bien que 1’organisation comportementale soit reconnaissable a travers les
réponses des foetus suite a I’infusion intra-orale, le conflit parmi les différents
patrons de comportement activés simultanément est aussi évident. Une des
marques de contréle du comportement adulte est ’activation simultannée de
patrons physiquement incompatibles et elle n’apparait que rarement. Toutefois,
cette apparition est d’un grand intérét dans 1'étude de la motivation animale. Si
la réponse foetale a 1'infusion de citron sert d’indicateur général, alors la capa-
cité des foetus a inhiber non toutes mais une seule réponse se trouvera étre peu
développée chez les espeéces « nidicoles » et pas du tout chez les especes 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 et préparatoires aux comportements
postnataux dans un contexte fonctionnel :

1. le modele d’activité dans des éléments temporels objectivement définis ;

2. la production de mouvements synchrones et coordonngés ;

3. l'organisation séquentielle du comportement moteur ;

4. la réponse activante a une stimulation sensorielle,

5. D'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 toilettage ;

— la réponse d’étirement face au lait ressemble au comportement de nou-
veau-nés face a la tétine ;

— la réponse d’extension de la jambe apparait comme identique au compor-
tement néonatal durant les épisodes de léchage maternel ;

— le redressement (contact righting) anticipe les patrons néonatals des pos-
tures dynamiques ;

— la synergie de la coordination des membres ressemble au comportement
de pivot chez les jeunes rongeurs, ainsi qu’a la marche pas a pas des
quatre membres.

Maintenant nous allons envisager quelles sont les capacités d’adapatation
du foetus, sa capacité d’apprentissage. La définition de 1'apprentissage est la sui-
vante : une modification a long terme du comportement en réponse a une stimu-
lation sensorielle. Nous envisagerons 1’habituation, 1’association, la discrimina-
tion, le conditionnement classique.

493



). REGGERS

Ce type d’apprentissage foetal implique que la modification comporte-
mentale apparaisse seulement suite a la présentation d’une seule sorte de stimu-
lus, en présentation simple ou répétée. Mais en aucun cas il ne requiert de cou-
plage avec un stimulus clef vers un ou d’autres stimuli.

L’habituation

Le meilleur exemple c’est I’habituation : forme fondamentale d’appren-
tissage qui impose une diminution de la réponse, qui n’est pas attribuable a la
fatigue, apres des présentations répétées a un stimulus donné (SMOTHERMAN &
ROBINSON, 1992). C’est le cas par exemple des foetus de rats soumis a I’extrait
de citron.
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Fig. 20. L’activité motrice foetale (graphiques de gauche) et le changement HR (réponse
cardiaque, graphiques de droite) au jour 20 (graphiques supérieurs) et au jour 21
(graphiques inférieurs) en réponse a une infusion de citron dans 1'expérience 1.
L activité motrice est exprimée comme étant le nombre de mouvements foetaux par
5 secondes d’intervalle. La réponse foetale a la premiére exposition au citron et a la
neuvieme est affichée. Les points représentent les moyennes affectées de leur erreur
standard de mesure (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1992, p. 221).

Les foetus de rat ont des réponses motrices (voir plus haut) et cardiaques
(H. R. Heartrate Recording) a des stimulations chémosensorielles aux jours E20
et E21 de la gestation.

Une premiére expérience démontre que les foetus ont une activité motrice
générale augmentée et une décroissance du rythme cardiaque en réponse a une
infusion orale initiale d’une solution au citron. Cependant, apreés une série de
9 expositions, on n’observe plus de réponses motrices ou cardiaques a I’infusion
du citron, ce qui suggere I'existence d’un mécanisme similaire a 1’habituation.
La réactivité se renouvelle spontanément aprés une période de 3 a 9 minutes
sans stimulation.
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Fig. 21. L’activité motrice foetale (graphiques de gauche) et le changement HR au jour 20 et
21 en réponse a une infusion de citron (méme test) dans I’expérience 1. Les réponses
foetales lors de la reproduction du test sont présentées apres un délai de 3 minutes ou
9 minutes (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1992, p. 222).

Dans une seconde expérience, une procédure de désensibilisation a été
utilisée afin de différencier 1’habituation, qui est une diminution de la réponse
d’origine centrale, de la fatigue des effecteurs, de 1’adaptation sensorielle, et
d’autres mécanismes périphériques pouvant provoquer une réactivité diminuée.
Une seule infusion de menthe, consécutive a une série de 9 infusions de citron,
suffit a provoquer a nouveau les réponses motrices foetales en réaction au citron
aux jours E20 et E21 de la gestation. Mais cette infusion de menthe ne ré-induit
les réponses cardiaques qu’au jour E21. Les foetus s’habituent donc bien a une
stimulation chimico-sensorielle répétée, ce qui souligne 1’utilité du paradigme
d’habituation pour la mesure du développement du SNC pendant la période
périnatale.
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Fig. 22. L’ activité motrice foetale et le changement HR au jour 20 et 21 en réponse aux
traitements de déshabituation dans 'expérience 2 (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1992,
p- 225),
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Les foetus de rat peuvent donc altérer leurs réponses a des stimuli senso-
riels et ce changement dans le type de réponse est sous-tendu par les processus
centraux d’habituation. Ceci montre clairement que les foetus sont suffisamment
développés pour pouvoir apprendre.

La discrimination

La discrimination est aussi présente chez les foetus de rats. Les foetus
peuvent discriminer une odeur familiére d’une nouvelle. Dans ce cas I'expé-
rience porte sur une injection de solution de menthe dans le liquide amniotique
au jour E17 de la gestation (méthode de type 11I). Un groupe expérimental recoit
de la menthe pendant deux jours jusqu’a habituation. Le groupe contrdle recoit
une solution saline au jour E17. Lors de 1’injection d’une solution d’une menthe
différente, le groupe expérimental et le groupe contrdle voient leur activité s’éle-
ver pendant 6-10 secondes apres I’infusion. Alors que si on leur donne un indi-
cateur familier il y a décélération cardiaque.

solution

1.5 4
N B nouvelle
2\ @ familiere
S 1.0
A
=@
: J
@ E 0.5 ¢+
£s
-
80 &
S5 00;
-—
o

-0.5 1

intervalle avant 0-5s 6-10s 11-15s
I’infusion

intervalle apres 'infusion

Fig. 23. Réponse différentielle chez des foetus de rat a des infusions orales (20 pl) d’une
solution mentholée nouvelle ou familiére. Les réponses sont construites autour de la
ligne de base de I'activité relative, laquelle est la moyenne du nombre de composants
rentrant en action durant un intervalle d’'une minute précédant I'infusion. Les scores de
réponse refletent le changement moyen a partir de la ligne de base en terme d’activité
de composants durant des intervalles de quatre fois 5 secondes aprés I'infusion. On
remarquera que les deux solutions mentholées ont un net effet sur le comportement
d’activation, la nouvelle solution mentholée supprimant I’activité au moment de
I'infusion (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1988a, p. 182).

La préférence

Les effets de I'apprentissage a I’exposition prénatale sont retenus apres la
naissance. On peut voir ce type de résultat chez des rats soumis a 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 préferent le
jus de pomme a I’eau. Il est évident que les rats n’ont eu aucune expérience avec
le jus de pomme apres la naissance jusqu’a I’age adulte.
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On peut montrer la méme chose avec l'odorat. Des rats soumis a de
I’essence d’orange aux jours E16, E18 ou E20 de la gestation en injection intra-
amniotique, préférent au jour P12 aprés la naissance, des repas contenant 1’odeur
d’orange a des repas contenant leur eau propre ou ayant une odeur de cerise.

Le conditionnement classique

Le paradigme du conditionnement aversif. Un stimulus inconditionnel
(SI) aversif (chlorure de lithium -LiCl- par voie intra-péritonéale, méthode de
type II) provoquant une réponse aversive (arrét du comportement a ’exception
de petites flexions latérales du tronc : les boucles), a été couplé a un stimulus
neutre (SN) (une odeur de menthe). Les foetus de rats sont exposés a la suite
SI + SN au jour E17, au jour E19 le stimulus conditionnel (SC) (la menthe) pro-
voque la méme réponse aversive que celle obtenue avec le SI, p. ex. les boucles.

Nombre d’événements
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membre antérieur (F) saline mentholée

membre postérieur (R)
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Fig. 24. Réponse des foetus a un stimulus conditonné de menthe au jour E19. Les foetus sont
exposés a I'un et "autre stimulus : solution saline ou mentholée, puis injectés avec du
LiCl au jour 17 et sont réexposés a la menthe avant observation au jour 19. Le
graphique montre les moyennes en terme de fréquence affectées de leur erreur
standard de mesure. Les parties de chaque cercle montre le pourcentage d’activité
totale associée avec les 7 patrons de mouvements de base (voir tableau p. 475).

Ce paradigme fonctionne aussi bien au-dela de la naissance.

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 contrbles, avant de sucer une aiguille trempée dans du jus de
pomme. Il a été montré que le temps de latence était plus important chez les
sujets expérimentaux que chez les sujets contréles.
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La relation de I’apprentissage associatif prénatal, au développement com-
portemental est, par nécessité, plus spéculative que 1’apprentissage par exposi-
tion. La principale difficulté conceptuelle se trouve dans la compréhension du
mécanisme de couplage des phénomenes sensoriels prenant place a I’'intérieur de
I’environnement protégé de 1'utérus.

Capture orale et agrippement d’une tétine artificielle

Comme nous le verrons dans la section consacrée aux indices de la recon-
naissance de la parenté, les ratons nouveau-nés ont une remarquable capacité a
reconnaitre et a accéder a la tétine de leur mere. Il est aussi connu que le rat nou-
veau-né ne s’ attachera pas a une tétine artificielle.

Dans cette étude (ROBINSON et al., 1992), il a été montré que les foetus au
jour E17-E21, a la présentation d’une tétine artificielle en vinyl dans la région
péri-orale, produisent des mouvements de rotation de la téte résultant de la cap-
ture orale de la tétine au jour E18. Au jour E19 ils attrappent la tétine — agrip-
pement (grasping) —. Une analyse plus fine sur vidéo montre que le contact
avec la tétine artificielle entraine une réaction de mouvements buccaux (mou-
thing), de léchage (licking) direct a la tétine, de pédalage (treadling) des
membres antérieurs (voir plus haut la section concernant la réponse d’étirement
et comportement associé avec 1’allaitement) et d’agrippement a la tétine que I’on
considérera comme des comportements d’acceptation de la tétine artificielle.

Certains composants d’un comportement aversif sont vus : balayage
facial, détournement de la téte qui termine le contact oral avec la tétine. Les
auteurs ont trouvé que ces réponses de rejet apparaissaient de maniere typique
lorsque le foetus a attrapé la tétine et qu’elles seraient le signe de la fin de
contact avec la tétine.

Un prétraitement a la morphine réduit 1I’expression des réponses aversives
et entraine des réponses d’acceptation (agrippement, Iéchage, mouvements buc-
caux, pédalage).

gé 0.15 B sel ] m sel
g‘ ‘i ® morphine 7 2 g 301 = inorphine
L % £E
) 18, 9057 / i / © =10
bouche  accrochage léchage rejet accrochage pédalage

Fig. 25. Figure de gauche : Réponses foetales a la tétine artificelle pour 4 catégories de

comportements foetaux chez des sujets traités avec une solution saline ou a la
morphine : accrochage (grasping), 1échage (licking), bouche (mouthing) et pédalage
(treadling). Les barres sont les moyennes de réponses (exprimées comme le nombre de
réponses divisé par le temps total de I'exposition a la tétine) ; les lignes verticales
montrent les erreurs standards.
Figure de droite : Réponses d’accrochage (grasping) foetal et de pédalage (treadling)
chez des sujets traités avec une solution saline ou a la morphine. Les barres montrent
le pourcentage de temps d’exposition a la tétine, consacré a chaque catégorie de
réponse foetale : les lignes verticales montrent les erreurs standards. (ROBINSON & al.,
1992, pp. 550-551.
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La figure de gauche montre 4 catégories de réponses foetales a la présen-
tation de la tétine entre un groupe expérimental préparé avec de la morphine et
un groupe controle NaCl. La figure de droite montre le méme effet de la mor-
phine sur un comportement supplémentaire, le pédalage.

On en concluera que le réle joué par les opioides endogenes dans le pre-
mier épisode d’allaitement du rat nouveau-né est important.

Réponse a une occlusion du cordon ombilical

Une des raisons pour lesquelles les adaptations comportementales foe-
tales ont regu de I'attention est, sans nul doute, celle qui montre les relations du
foetus a son environnement. Le foetus a, comme le rat adulte, des besoins a
satisfaire. Ceux-ci sont liés au cordon ombilical et au placenta. Ce systeme de
maintenance est crucial pour la survie et la croissance du foetus. Des lors les
études sur les incidences de I’occlusion du cordon ombilical entrainant une
hypoxie aigué sont importantes (MANN, 1986 ; ITskoviTs, LAGAMMA &
RupoOLPH, 1987).

L’expérience suivante (SMOTHERMAN & ROBINSON, 1987c, 1988c) montre
une réponse physiologique et un comportement stéréotypé chez des foetus de
rats sous hypoxie (expérience de type IV). Cette hypoxie est provoquée par une
occlusion du cordon ombilical. La premiére réponse est une courte suppression
de I’activité couplée d’une bradycardie prononcée. Apres 30 secondes la sup-
pression comportementale donne suite a une hyperactivité.

30

Activité foetale complete

paired backward  spontaneous

8 ) Fig. 26. Activité foetale complete (en haut) et
flexions du tronc (en bas) dans les groupes ol
les infusions de sucrose précedent
I’application de la pince a occlusion
ombilicale (paired group) ou bien suivent le
retrait de la pince a occlusion de I’ombilic
(backward group). Les niveaux spontanés de
I"activité complete et les torsions du tronc
sont repésentés pour la comparaison. Les
barres représentent les niveaux moyens de
I"activité et les lignes verticales les erreurs
standards de mesure (ROBINSON &
SMOTHERMAN, 1991c¢, p. 324).

Flexions du tronc

paired backward  spontaneous

Traitement des groupes
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Une troisieme phase de réponse consiste en une suppression comporte-
mentale qui apparait de 90-120 secondes apres 1’occlusion ombilicale. Si
I’occlusion est levée a ce moment aucun effet physiologique ni comportemental
n’est noté.

L’occlusion ombilicale sera choisiec comme stimulus inconditionnel parce
qu’elle provoque des réponses comportementales et physiologiques dramatiques
et que ses effets sont réversibles. Pour I’apprentissage, on a utilisé comme SC de
la saccharose pendant 4 injections successives. L occlusion ombilicale a suivi
juste apres pendant deux minutes. Pendant la période de récupération on a
redonné le SC entrainant une RC = suppression de 1’activité. Toutefois les foetus
des groupes controles (breve hypoxie sans SC ou SC seul) montrent des caracté-
ristiques faibles de RI.

ROBINSON & SMOTHERMAN (1991b) interpretent cela comme I’évidence
que les épisodes d’hypoxie transitoire peuvent produire des aversions a des indi-
cateurs chimiques présents in utero. Un groupe controle additionnel dans I’expé-
rience décrite ci-dessus suggere que le méme SI peut supporter une activation
conditionnée d’un comportement foetal aussi. Dans ce groupe, les 4 infusions de
saccharose SC ont été délivrées immédiatement apres I’occlusion ombilicale.
L’exposition chémosensorielle a été associée avec la période de récupération
plutot qu’avec celle de la période d’hypoxie. A la réexposition au SC, ce groupe
montre une augmentation de I’activité motrice, mais tres peu de mouvements de
moue (curls).

Cette expérience (non publiée en détail) montre le role potentiel de
I’hypoxie transitoire comme un agent dans [’apprentissage foetal.

Au cours du développement prénatal, les foetus sont exposés a un large
assortiment d’indicateurs chimiques dérivés de 1'alimentation maternelle et de
ses pairs. Ces indicateurs peuvent étre présents par coincidence lors d’un épi-
sode d’hypoxie transitoire résultant d’une occlusion ombilicale accidentelle.
Selon I’expérience présentée, les foetus montrent une aversion conditionnée a
ces indicateurs chimiques qui seront retenus apres la naissance et influenceront
les préférences.

La reconnaissance de la parenté

Dans leur article concernant la reconnaissance de la parenté chez les rats,
ROBINSON & SMOTHERMAN (1991c¢) envisagent I’hypothese selon laquelle
I’expérience prénatale des états qui se produisent avant la naissance, influence
ou dirige la distribution différentielle du comportement postnatal au niveau de la
reconnaissance de la parenté ou de la non-parenté. Pour ce faire ils envisagent
les stimuli tactiles, visuels, acoustiques et chimiques. Seuls les stimuli chi-
miques et acoustiques semblent pertinents selon les trois criteres choisis :

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

— la présence d’une fonction foetale suffisante et assez développée pour
détecter ces indices ;

— des événements sensoriels prénataux affectant les phénomenes eux-
mémes, et dont les effets de I’expérience sensorielle in utero peuvent
étre retenus par le foetus et exprimés a long terme.
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Le conditionnement réciproque de la mere a I’enfant et de I’enfant a la
mere concernant les rythmes nycthéméraux par I’intermédiaire du nucleus
suprachiasmatique de I’hypothalamus antérieur, a travers les concentrations de
mélatonine notamment, est bien connu (REPPERT & WEAVER, 1988). La tendance
a la masculinisation des foetus femelles par les foetus males adjacents dans une
méme portée souligne I'importance a accorder aux variables d’origine hormo-
nale (BABINE & SMOTHERMAN, 1984 ; RICHMOND & SACHS, 1984).

Pour la chémosensation, il est mis en évidence que les indices chimiques
contenus dans la nourriture maternelle sont des indicateurs d’une préférence
postnatale au niveau du goat. Ce sont les expériences traitant de substances
comme les oignons, [’ail ou de certains tératogenes souvent contenus dans cer-
taines formes de nourriture (HEPPER, 1988, 1990). En effet, une qualité essen-
tielle dans 1'étude de la chémoréception est le fait que le taux de diffusion trans-
placentaire est inversement proportionnel au poids de la molécule, ce qui
implique que de petites molécules ont une probabilité plus grande d’atteindre le
foetus en haute concentration. Ces processus dynamiques, ce « turnover »
confere au liquide amniotique des qualités évidentes dans 1'étude de la chémo-
sensation (BEACONSFIELD et al., 1980).

Dans leur analyse des capacités de la sensibilité du foetus, ils notent au
niveau de la chémoréception trois modalités principales : le goft, I’olfaction
principale, 1’olfaction voméronasale et dans une moindre mesure un troisieme
systeme olfactif (TEICHER ef al. 1980) lié a une région intérieure du bulbe olfac-
tif : le complexe glomérule modifi¢ (MGC). Grace notamment a la technique in
vivo décrite ci-dessus et par des procédures additionnelles telles que la canula-
tion intra-orale du foetus, ils ont pu affiner leur découverte.

L’infusion intra-orale de solutions chimiques provoque, selon les sub-
stances utilisées, une augmentation ou une diminution de [’activité comporte-
mentale, ou bien comme décrites plus haut des réponses typiques.

Par exemple, le patron temporal de changement dans I’activité, montre
qu’il y a une augmentation significative de I’activité immédiatement apres
I'infusion d’une substance d’origine végétale comme ['extrait de citron (voir
balayage), de menthe ou d’orange.

Il a été démontré que le goiit est un sens fonctionnel, in utero, chez les
mammiféres précoces et chez presque tous les « nidicoles » (MISRETTA &
BRADLEY, 1986).

Les foetus de rats possédent un sens olfactif fonctionnel in utero
(SMOTHERMAN, 1982a ; 1982b).

Leur troisieme critére qui était la nécessité de I'existence dans I'expé-
rience foetale de phénomenes capables d’exercer une influence sur une recon-
naissance postnatale, si et seulement si ces événements sensoriels pouvaient étre
retenus et comportementalement exprimés plus tard dans la vie, a ét€¢ montré
plus haut dans la section consacrée aux capacités d’apprentissage du foetus.

Des lors nous pouvons admettre que les préconditions existent en ce qui
concerne les possibilités que 1’expérience prénatale puisse jouer un role dans le
développement des réponses post-natales a des stimuli environnementaux et
« sociaux ».



). REGGERS

1° Les foetus sont exposés in utero a un assortiment d’indices sensoriels
dont certains contiennent des informations quant a la parenté.

2° Méme chez les especes « nidicoles » de mammifeéres (dont nous faisons
aussi partie), le développement sensoriel est suffisamment mature pour
permettre la perception — et I’émission de réponses a — des stimuli tac-
tiles et chimiques ; chez les espéces « précoces », cela est vrai aussi quant
aux stimuli auditifs.

3° Une simple exposition a certains de ces stimuli avant la naissance, ou une
association de ces stimuli avec un événement suppresseur du comporte-
ment (voir la section traitant de la réponse a une occlusion du cordon
ombilical), ou un événement activateur du comportement, cette simple
exposition peut impliquer un apprentissage foetal qui peut étre retenu de
maniere a influencer la qualité de la réponse postnatale.

Ces préalables remplis, voyons ce qu’il en est de la reconnaissance de la
parenté.

Deux modes peuvent décrire le role potentiel de 1'expérience prénatale
dans le développement du comportement postnatal : un mode direct et un mode
indirect.

Dans le premier, le mode direct, ’expérience prénatale détermine les
préférences postnatales. C’est le cas pour les études portant sur la chémosensa-
tion en général : olfaction, got, etc., ainsi que pour I'audition (FIFER & MOON,
1988).

Le second mode, le mode indirect, décrit I’expérience prénatale comme
une chaine d’événements ontogénétiques qui conduisent a I’émergence de pré-
férences postnatales.

L’exemple le plus élégant est I'attachement a la tétine (non pas I’expé-
rience rapportée plus haut). Le raton nouveau-né recherche, trouve et s’aggrippe
a la tétine de la femelle allaitante. objet indispensable a sa survie.

Quels sont les indices qui permettent au nouveau-né de reconnaitre la
tétine ?

— De nombreuses études ont démontré qu’une chaine d’événements appa-
raissant durant la période prénatale et postnatale était a 1’origine de cette
performance : conditionnement a 1’odeur de la tétine, du ventre etc.
(ALBERTS, 1976 ; HOFER et al., 1976 ; TEICHER & BLASS, 1976 ; BLASS &
TEICHER, 1980).

— Une analyse des composants de la salive de raton a identifi¢ un certain
composant, le diméthyl disulphide (DMDS) qui serait responsable de
I"attraction du raton pour la tétine. Une application de DMDS a des
tétines nettoyées est suffisant pour amener le raton a s’attacher a la tétine
(PEDERSEN & BLASS, 1981).

Toutefois on peut se demander si cette salive est suffisante.

— L’observation comportementale montre que, lors de la parturition, la
mere marque ses tétines avec un indice odorant agréable.
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— On a en outre montré le role du liquide amniotique comme favorisant la
préférence du raton par rapport a des tétines lavées (TEICHER & BLASS,
1977).

— Les manipulations des caractéristiques olfactives du liquide amniotique
peuvent influencer I’attachement a la tétine. Les expériences ont été réali-
sées en prénatal et postnatal. Elles ont montré qu’une combinaison
d’exposition pré- et postnatale a un stimulus odorant artificiel est néces-
saire pour diriger le premier attachement du raton a sa tétine (PEDERSEN &
Brass, 1982). Des lors on concluera que le liquide amniotique devra
contenir un indice comme ce DMDS par exemple (HUDSON, 1985).

Si on s’attache aux indices capables d’influencer la reconnaissance de la
parenté, on a montré le role important du liquide amniotique. Maintenant,
voyons le role des indices chémosensoriels durant 1’allaitement.

On a montré que les ratons et les Acomys cahirinus sont préférentielle-
ment attirés par une femelle allaitante ayant subi le méme régime alimentaire
que leur mere (LEON, 1975 ; PORTER & DOANE, 1977). Plus fort encore, on a
montré chez des freres Acomys cahirinus, séparés de leur mere a la naissance,
allaités par deux nourrices alimentées de maniere différentes dont I'une de la
méme maniere que la mere, ces Acomys cahirinus dans la condition nourrice ali-
mentée de la méme maniere, se regroupaient (PORTER et al., 1981).

A ce stade deux hypotheses permettraient 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 label maternel (GUBERNICK, 1981) ;

— les caractéristiques intrinseéques de 1’odeur du raton, comme les consti-
tuants de la salive, sont transférés sur la tétine, permettant une communi-
cation par le relais de la mere entre les différents ratons.

Une corrélation a été trouvée entre des observations concernant des sti-
muli chémosensoriels oestraux entrainant un changement comportemental 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
période périnatale, et durant 1’installation de la sexualité a 1'age adulte
(SHEPHERD et al., 1987).

Si la reconnaissance d’indices est sous-tendue par I’AOB, les ratons sont
en conséquence plus sensibles aux odeurs trés précocement, donc a celles qui
apparaissent durant la premicre partie du fonctionnement de I’AOB. L’AOB est
le principal composant de 1’olfaction chez le foetus de rat in utero (PEDERSEN
etal., 1986).

Ces principales recherches montrent que certains indices touchant a la
qualité chémosensorielle du liquide amniotique, au développement et a la sensi-
bilité de 1’odorat par I’intermédiaire du développement de 1’AOB, ainsi que les
capacités sensorielles et d’apprentissage sont présents. Ces indices préchent
indubitablement pour une théorie de la continuité, mais en plus sont des facteurs
contributifs a I’ontogenese de la reconnaissance de la parenté.
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