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Dans leur milieu naturel, les animaux sont soumis aux fluctuations cycli-
ques de I'alternance du jour et de la nuit. Leur adaptation a cette alternan-
ce les a dotés de mécanismes donneurs de temps, c’est & dire d’oscillateurs
dont la période est approximativement égale a celle du cycle lumiére-obs-
curité. Ces horloges biologique exercent une fonction capitale pour la sur-
vie des organismes, en les préparant aux changements prévisibles du
milieu. Les rythmes biologiques sont P'expression comportementale des
horloges biologiques. Parmi les rythmes biologiques, le rythme circadien
(dont la période est proche de 24 heures) est le plus connu (pour des
synthéses, voir par exemple Binkley, 1990, ou Reinberg, 1974). L’activité
générale ou la susceptibilité aux agents chimiques, par exemple, fluctuent
selon un rythme circadien. Cependant, le rytme circadien n’est pas le seul
type de rythme biologique. En elfet, de nombreux paramétres physiologi-
ques €t comportementaux fluctuent selon une periode différente de 24
heures. Parmi les rythmes ultradiens (période inférieure 3 24 heures),
mentionnons les processus biochimiques cellulaires. Le rythme lunaire de
reproduction de certains organismes marins est un exemple de rythme in-
fradien, de période supéricure a 24 heures. Les rythmes biologiques et le
rythme circadien en particulier peuvent étre influencés par des facteurs ex-
ternes tels que la luminosité, la photopériode, la température ambiante.
Cependant, ils ne dépendent pas de la périodicité des stimulations exter-
nes. En effet, il est bien connu que les rythmes biologiques apparaissent et
persistent chez des organismes placés en conditions constantes, a I’abri des
fluctuations périodiques du milieu. Les mécanismes qui sous-tendent les
rythmes biologiques sont innés, ne dépendent pas d’un apprentissage, mé-
me si leur mise en place est progressive et requiert un certain niveau de
maturation. Ainsi, on a constaté que le rythme veille-sommeil du nourris-
son ne se structure qu’au terme de quelques semaines et que son appari-
tion n'exige pas la périodicité du milieu ambiant (voir a ce propos la
synthése de Pouthas, 1990).
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Les rythmes biologiques ne sont pas les seules adaptations au temps.
Celles que nous discuterons ici ne sont pas ’expression d’un processus os-
cillant sous-jacent, mais d’'un mécanisme de type chronométrique, avec
possibilité d’arrét et de remise 4 zéro. Elles ne sont pas (ou ne semblent
pas étre) sous-tendues par des horloges biologiques innées et en se trans-
mettent pas d’une génération a la suivante. Elles sont acquises par appren-
tissage et disparaissent (s’éteignent) si les conditions expérimentales qui
ont permis leur apparition sont supprimées. Elles concernent pour la plu-
part des durées tres courtes, de I'ordre de quelques secondes & quelques
minutes. Leur généralité dans le régne animal n’a pas encore été démon-
trée, alors que le comportement de tous les organismes terrestres a partic
des eukaryotes est contrdlé par les horloges biologiques circadiennes (c'est
a dire dont la période est égale ou proche de 24 heures). Ces adaptations
au temps peuvent étre subdivis€es en deux catégories: les régulations tem-
porelles acquises et la discrimination temporelle. La premiére catégorie
désigne la modulation du comportement acquis en fonction de paramétres
temporels “arbitraires” imposés par I'expérimentateur. La seconde concer-
ne I'estimation de la durée de stimuli externes. Nous utiliserons les termes
horloge interne ou timer pour désigner les mécanismes qui sous-tendent les
régulations temporelles acquises et la discrimination des durées, et horloge
biologique pour désigner ceux qui sous-tendent les rythmes biologiques,
sans préjuger de leur relations (nous reviendrons sur ce point).

1) COMMENT ETUDIER LA REGULATION ET LA
DISCRIMINATION TEMPORELLE CHEZ L’ANIMAL?

a) Les précurseurs

Avant de décrire les adaptations aux durées arbitraires chez ’animal, ail
est intéressant de rappeler que la psychologie du temps a d’abord été ex-
plorée chez le sujet humain. Dés le milieu du dix-neuviéme siécle, I'étude
du temps, jusque la réservée aux spéculations des philosophes, s’est dépla-
cée au laboratoire. L'analyse empirique de la perception et de I'estimation
du temps a été rendue possible par la mise au point des méthode:
psychophysiques. Les chercheurs se sont intéressés a la limite inférieure de
la durée pergue (le seuil absolu de durée), a la plus petite différence de
durée perceptible par rapport & une durée étalon (le seuil différentiel de
durée), a la généralité de la loi de Weber (loi de la sensibilité selon laque-
lle le seuil différentiel exprim€ en valeur relative est une constante), au
degré de précision que peut atteindre le sujiet humain et a 'influence de la
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dimension physique de la stimulation et des états psychologiques du sujet.
Les chercheurs ont aussi analysé les rapports entre le temps objectif (celui
des horloges) et subjectif, les €chelles subjectives de durée, en relation
avec la loi de Fechner selon laquelle la sensation varie comme le logarith-
me de la stimulation.

Les méthodes psychophysiques ont été recencées et classées par Allan
(1979) selon deux axes: les échelles subjectives de durée et la discrimina-
tion temporelle. On peut aussi opérer d’autres classifications et distingues
par exemple 'estimation, la comparaison, la production et la reproduction
de durées. Les deux premicres avaient recours a l'introspection ou au lan-
gage non seulement au niveau de la consigne, mais encore au niveau de la
réponse du sujet. Le recours au langage a, pendant longtemps, été consi-
déré comme un obstacle insurmontable empéchant la transposition de ce
- type d’etudes a I'animal. Avec la production et la reproduction de durées,
le langage, encore indispensable pour la consigne, devenait superflu pour
la réponse (par exemple un appui sur une presselle), ce qui ouvrait la voie
i la psychophysique du temps chez I'animal. La suppression du langage au
niveau de la consigne pourra enfin étre obtenue par les procédures de con-
ditionnement operant mises au point par Skinner (1938).

Il importe de rappeler que Pavlov avait, des le début du siécle, décrit
I'importance du paramétre temporels dan la modulation des réflexes condi-
tionnés ou “réflexes psychiques”. La formation du réflexe conditionné exi-
ge la contiguité temporelle entre le stimulus neutre et le stimulus
inconditionnel. Cependant, si aprés avoir établi ce réflexe, on introduit un
délai de quelques secondes entre la fin du stimulus conditionnel et la pré-
sentation du stimulus inconditionnel, le réflexe conditionné se déplacera
progressivement du débuit vers la fin de ce délai, tout en continuant a anti-
ciper la présentation du stimulus inconditionnel. Le méme effet sera obte-
nu si la durée du stimulus conditionnel est allongée. Enfin, si le seul
stimulus inconditionnel est présenté a intervalle fixe, le réflexe se manifes-
tera seulement vers la fin de cet intervalle, comme si le temps lui-méme
était devenu un stimulus conditionnel. Le réflexe conditionné peut donc
étre modulé par le temps (Paviov, 1927). Les réflexes conditionnés décrits
ci-dessus sont, dans la terminologie Pavlovienne, désignés sous les termes
de réflexe de trace, retardé et au temps (Figure 1). Pavlov expliquait I'or-
ganisation temporelle de ces réflexes par I'intervention, en succession, de
mécanismes inhibiteurs et excitateurs contrdlés par les processus de condi-
tionnement. nour reviendrons ultéricurement sur la notion diinhibition,
invoquée elle aussi dans le contexte des régulations temporelles acquises.
La premicre moit€ du si¢cle aa aussi connu quelques tentatives dietude du
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temps avec des procédures instrumentales, ancétres du conditionnement
operant. Ces travaux, réalisés pour la plupart avec des labyrinthes, ont pro-
duit des données difficiles 4 quantifier et peu fiables, qui reflétent mal les
capacités de régulation temporelle des sujets (voir dans Richelle et Lejeu-
ne, 1980).
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Figure 1: Représentation schématique des relations entre le stimulus conditionnel (SC), le
stimulus inconditionnel, (SI) et le réflexe conditionné (RC) dans les conditionnements tem-
porels Pavloviens, les réflexes de trace, retardé et au temps.

Pavlov a démontré que les réflexes de secrétion glandulaire, de con-
tractioni d’un viscére ou de flexion d’'un membre peuvent étre modulés par
le temps. Néanmoins, la mesure de ces réflexes exigeait une relative immo-
bilisation de I'animal et manquait parfois de précision. La méthode ope-
rante laisse I’animal libre de se mouvoir dans une enceinte expérimentale
adaptée 4 sa taille et enregistre le comportement en termes de débit de ré-
ponses, c’est a dire de nombre de réponses par unité de temps. Elle a per-
mis I’essor de I’étude des régulations temporelles acquises chez I’animal.
La réponse type sera soit I’appui sur un levier pour un petit mammifére,
s0it un coup de bec sur une petite cible ronde illuminée (la clé-réponse)
pour un oiseau. Ce débit de réponses, placé sous le contrdle de ses consé-
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quences (le renforcement) sera modulable par le temps, comme la saliva-
tion du chien de Pavlov.

b) Les méthodes operantes

Une classification des méthodes operantes peut adopter un triple critére:
selon que l'analyse porte sur I'evolution du débit des réponses dans le
temps (comme dans le programme & intervalle fixe et ses variantes), sur
des caractéristiques temporelles du comportement (ce sont les procédures
de différenciation temporelle qui renforcement des intervalles interrépon-
ses, des durées de réponse ou encore des latences de réponse par rapport
a un signal externe), ou encore sur la discrimination de la durée de stimuli
externes. Les deux premi¢res catégories permettent d’étudier la régulation
temporelle du comportement. Les variables dépendantes dérivées de tou-
tes ces procédures peuvent étre désignées sous 'appellation d“estimateurs
temporels”. :

Dans le programme a intervalle fixe (Fixed Interval, FI}, une réponse
est renforcée si elle est €émise aprés un intervalle de temps fixe écoulé de-
puis la réponse renforcée précédente. Les réponses émises pendant le dé-
lai sont sans conséquence. Aprés 'obtention d’un renforcement, I'animal
cesse de répondre, fait une pause (la pause post-renforcement) ¢t recom-
mence a répondre vers la fin de l'intervalle, avec un débit de plus en plus
accéléré. L'analogic entre le comportement dans le programme FI et le ré-
flexe conditionné au temps de Pavlov a été ilustrée par une expérience de
Kintsch et Witte (1962). Ces chercheurs ont en effet observé un paraliélis-
me entre ’appui de la patte sur un levier et la salivation de chiens munis
d’une fistule salivaire et soumis au programme FI. La fréquence des répon-
ses et des gouttes de salive est une fonction croissante du temps écoulé de-

_puis le renforcement précédent.

Le comportement typique du programme FI, c’est a dire I'alternance
entre une pause et une phase de réponse, se développe progressivement et
peut étre représenté par-un histogramme dont les colonnes sont propor-
tionnelles au nombre de réponses émises par tranches de temps successi-
ves (Figure 2A). Il suffit de quelque heures d’'entrainement dans un
programme FI de 60 secondes pour que ce pattern de comportement appa-
raisse chez un rat ou un chat. La durée de la pause post-renforcement dé-
pend, en valeur absolue, de la durée de l'intervalle fixe, de la durée de
I'entrainement, de I'histoire expérimentale, de I'espéce et des différences
interindividuelles au sein d’'une méme espece. En valeur relative, cette
pause est une proportion constante de la durée de I'intervalle lorsque ce-
lui-ci est inférieur 4 une dizaine de minutes. Chez un rat ou un pigeon bien
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entriné, la pause couvre 50 2 70% de la durée de I'intervalle fixe. Pour des
intervalles supérieurs a quequc 10 minutes, cetire proportion tend a dimi-
nuer. Des especes telles que le rat ou le pigeon peuvent s’adapter a des
durées d’intervalles trés diverses: Dews (1965) a par exemple décrit un
pattern de réponse typique chez des pigeons soumis & un FI de 27.7 heu-
res, tres €loigné des durées les plus souvent utilisées (c’est a dire 1 a 5 mi-
nutes). La performance dans ce FI trés long proche de 24 heures pose la
question de la relation entre le timer et 'horloge biologique circadienne.
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Figure 2: Représentation schématique du comportement dans les programmes F1 de 60 se-
condes {A) et DRI de 10 secondes (B), Iin IFI, de haut en bas, tracés des réponses linéaire,
cumulatif et sous forme d’histogramme montrant le nombre de réponscs émises par tranches
successives de I'intervalle {(dans ce cas, 4 tranches de 15 secondes). En DRL, de haut en bas,
tracé linéaire des réponses avec indication de la durée (en secondes) de chaque intervalle in-
terréponses (IRT) el histogramme ob les TR'T son’ (ris sclon feur duréce: la hauteur de cha-
que colonne esi propomoncllc au nombre de’IRT (frcqucncc cn ordonnée) par class de
durée (abscisse).
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La pause post-renforcement n’est pas exigée dans le programme FL
Eile est un indice d’adaptation spontanée au temps. En revanche, 'espace-
ment des réponses successives est la condition d’obtention du renforce-
ment dans le programme DRL. Par exemple, dans un programme DRL de
10 secondes, une réponse sera renforcée si un délai de 10 secondes au
moins la sépare de la réponse précédente. Le renforcement dépend donc
d’une inhibition de la réponsc opcrante. En d’autre termes, le programme
DRL sélectionne ( renforce) des intervalles inter-réponses (Inter-Respon-
se Times, IRT). L'adaptation au programme DRL est progressive et se ma-
nifeste par une augmentation de la proportion des IRT ajustés au critére
de renforcement, au détriment des intervalles inter-réponses trop courts
(non renforcés) ou excessivement longs (renforcés mais peu économiques
puisqu’ils réduiscnt la quantité totale de renfordements disponible par uni-
t€ de temps). Une représentation graphique du comportement dans le pro-
gramme DRL peut étrc obtenuc sur la base d'un tri des intervalles
inter-réponses sclon leur durée (par exemple ceux quiontde 03 2,de 2 a
4, de 4 & 6 sccondces de durée cte.). Les fréquences par classes de durées
peuvent ensuite &lre convertics cn proportions par rapport au nombre to-
tal 'IRT et enfin en surfaces, dans un histogramme dont le mode plus ou
moins proche du critere de renforcement renseignera sur I'adaptation tem-
porelle du sujet (Figure 2B). Les données obtenues dans les variantes du
programme DRL qui renlorcent les durées (Difterential Reinforcement of
Response Duration, DRRD) ou les latences de réponse peuvent subir la
méme traitement que les IRT.

Néanmoins, obtenir une appréciation fine de la sensibilité au temps
requiert le calcul du cocllicient de variation, c¢'est a dire du rapport entre
I'indice de dispersion et P'indice de tendance centrale de la distribution des
estimateurs temporels (les IRT). Per exemple, si dans un programme DRL
de 10 secondes, l'indice de tendance centrale de la distribution des IRT est
égal a 9 secondes chez deux rats, Pajustement e meilleur sera celui de
I’animal dont le coclficient de variation scra le plus petit, c’est a dire dont
la dispersion des IRT sera la plus faible. En général, I'indice de tendance
centrale des IRT est supéricur aux délais courts et inférieur aux délais plus
longs, qui dépassent une dizaine de sccondes. En dehors des différences
interspécifiques (sur lesquelles nous reviendrons), toutes les espéces étu-
di€es jusq’a présent se sont heurtées a une limite: si on exige un espace-
ment des réponses supéricur a quclques dizaines de secondes, la tendance
centrale de la distribution des IRT restera nettement inférieure au délai
critique ¢t le coeflicient de variation augmentera. Cetle rupture peut etre
obscrvée & parur de quelque 20 sccondces chee le pigeon lorsque la répon-
se est un coup de bee sur une clé, 100 secondes chez le rat albinos avec
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I'appui de la patte sur un levier. Cette détérioration de la qualité de Ia per-
formance est paradoxale par rapport & la durée des pauses post-renforce-
ment observées dans le programme FI. En effet, les animaux parviennent a
spontanément supprimer I'emission des réponses lorsque cette inhibition
n’est pas requise et paraissent inaptes a le faire dés qu’elle est exigée (Le-
jeune, 1978). Nous reviendrons ultérieurement sur ce paradoxe.

"Les données obtenues dans les procédures de type FI ou DRL ont
permis de constater que la relation entre la tendance centrale des estima-
teurs temporels et la durée critére de renforcement peut étre décrite par
les fonctions linéaire et de puissance (Figure 3). Dans le premier cas, les
données sont localisées sur une droite d’equation m = bt + a (m = la ten-
dance centrale des estimateurs, t = la durée cible imposée au sujet, bet a
= la pente et I'intercept de la fonction linéaire). Dans le second cas, les
données sont distribuées sur un tracé curvilinéaire d’equation m = kt, (K
et n sont des constantes ajustées aux données). Etant donné que, dans la
plupart des cas, k est proche de 1 et 'exposant n est inférieur a 1, la ten-
dance centrale des estimateurs temporels deviendra progressivement infé-
rieure 4 la durée cible lorsque cette demiere croit. En effet, une
proportion de plus en plus faible de réponses seront renforcées. C'est ce
qui se passe dans le programme DRL et ses variates qui renforcement les
durées ou les latences de réponse.

Si les animaux peuvent apprendre a organiser leur comportement en
fonction du temps, ils discriminent aussi la durée de stimulus externes.
Une procédure de discrimination de durée peut &étre décrite comme suit: un
pigeon est placé dans une cage de conditionnement pourvue d’une petite
lampe, de deux clés-réponse placées de part et d’autre de la lampe et d’un
distributeur de grain accessible par un orifice situé en dessous de la lampe
(Figure 4). Lors d’un essai, la lampe peul étre éclairée par exemple pen-
dant 1 ou 10 secondes, au terme desquelles les deux clés-réponse latérales
s’illuminent simultanément en vert. Le pigeon (qui a subi un pré-entraine-
ment que nous ne détaillerons pas ici) doit d’abord observer I’'éclairement
de la lampe (stimulus a duré 1 seconde, un coup de bec sur la cié gauche
sera renforcé par 'accés pendant 3 secondes 4 un mélange de grain. Si le
stimulus a duré 10 secondes, un coup de bec sur la clé droite sera renforcé.
En cas d’erreur, I'oiseau sera puni par I'absence de renforcement. Dans
cette procédure, la réponse operante du sujet n'a, en soi, aucun caractere
temporel. Il ne s’agit pas de positionner une réponse dans le temps mais
d’emettre un jugement au sujet de la durée du dernier stimulus pergu.
L’apprentissage de l'oiseau sera prolongé jusq’a ce que cette discrimina-
tion facile (entre 1 et 10 sccondes) soit parfaitement maitrisée,




1993 L'ADAPTATION AU TEMPS 91

40
35-
3014 m=0871+1.55
25-
20
15
104

5 -
0

{ 1 I 1

T I
0 5 10 15 20 25 30 35 40

40 -
35 4
30 -
25 4
20 4
15 4
10
5 4

DUREE PRODUITE (SEC.)

0 LanRL | 1 1 T { ¥ 1

0 5 10 15 20 25 30 35 4

DUREE CRITERE DE RENFORCEMENT (SEC.)

Figure 3: Illustration de la relation linéaire (haut) et de la relation de puissance (bas) entre
la durée de P’estimateur temporel produit par le sujet {ordonnée) et al durée cirtere de ren-
forcement {(abscisse). La bissetrice en trait fin est le lieu od seraient localisées les données si
I’estimateur produit était égal au crirére de renforcement. Les équations correspondant aux
tracés décrivent la perfomance de pigeons en programme DRL de 10 4 40 secondes avec une
réponse de perchage (ahut, d’apres Jassclctie €t al,, 1990) ¢t la perfomance d’un pigeon en
programme de renforcement de latence de réponse de 1.27 4 24.4 secondes (bas, d'aprés Ca-
tania, 1970).
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Figure 4: Dispositif utilisé pour la discrimination de la durée de stimulus visuels chez le pi-
geon. L'oiseau est renforcé s'il donne un coup de bec sur la clé droite (D) aprés un stimulus
étalon de 10 secondes présenté au mayen de I'illumination de la lampe signal. Un coup de
bec sur la clé gauche (G) sera renforcé aprés des stimulus de comparaison de 1 seconde. Le
tracé inférieur (fonction psychomértrique) décrit la relation entre la durée des stimulus de
comparaison (abscissc) el le comporiement de l'oiseau (porcentage de choix corrects, ordon-
née). Pour d’autres détails, se référer au texte.

Apres cette premiere phase, I'expérimentateur augmentera la durée
du stimulus court, de 1 2 9 secondes (ce stimulus sera le stimulus de com-
paraison). Le stimulus de 10 secondes (I’étalon) restera inchangé. La varia-
ble dépendante enregistrée ici sera la proportion de choix corrects (c’est a
dire une réponse a gauche apres un stimulus de comparaison ct une répon-
se a droite aprés un stimulus &talon) pour chaque durée du stimulus. La re-
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lation entre la durée du stimulus ¢t la proportion de choix corrects consti-
tue une courbe en forme de S (bas de la Figure 4), la fonction psychomé-
trique, .sur laquelle on peut repérer deux données critiques: le point
d’égalité subjective, c’est a dire la durée du stimulus pour laquelle les choix
corrects et incorrects sont équiprobables, et la durée du stimulus pour la-
quelle on enregistre 75% de choix corects. Le seuil différentiel de durée
(c’est a dire la plus petite difference de durée perceptible par rapport a la
durée de I'étalon) sera, dans I'exemple décrit ci-dessus, égal a la différence
entre le point d’egalité subjective et la durée pour laquelle on a enregistré
75% de choix corrects. L’examen de la relation entre la durée du stimulus
étalon et la valeur du seuil différenciel de durée montre que le rapport en-
tre ces deux variables (la fraction de Weber) reste constant quelle que soit
la durée de I’etalon. Ainsi, la discriminabilité du stimulus (ou la sensibilité
du sujet) est proportionnelle a la durée étalon, en accord avec la loi de
Weber: si le seuil différentiel vaut 3 secondes par rapport A un étalon de
10 secondes, il sera €gal a 9 secondes par rapport a un étalon de 30 secon-
des et, dans les deux cas, la fraction de Weber sera égale & 30. La constan-
ce de cette fraction confirme a nouveau que le comportement des animaux
est contréle par le temps relatif.

Les procédures psychophysiques (dont nous n’avons illustré qu’un
exemple parmi d’autres) ont non seulement permis d’estimer les seuils ab-
solus et différentiels de durée, mais encore d’étudier I'intensité de la “sen-
sation” temporelle en relation avec la durée du stimulus. Fechner a déduit
de la constance de la fraction de Weber une loi selon laquelle la sensation
croit comme le logarithme de 'excitation. En d’autres termes, les échelons
de I’échelle de durée du sujet correspondraient au logarithme de la durée
objective des stimuli. Ces échelles de sensation peuvent étre étudiées avec
la procédure de bissection ou le sujet doit désigner la durée située a égale
“distance” de deux durées étalons (le “point de bissection). Si, par exem-
ple, les durées étalons sont égales.a 2 et 10 secondes, le point de bissection
an accord avec la loi de Fechner sera égal 4 la moyenne geométrique des
durées étalons (4.47 secondes, c’est i dire a la racine carrée du produit des
étalons), plutit qu’a leur moyenne arithmétique (6 secondes). Les données
obtenucs jusq’a présent tendent & montrer que le rat effectuerait la bissec-
tion a la moyenne géométrique, contrairement au sujet humain, plus pro-
che de la moyenne airthmétique. Ceci laisserait penser que lianimal se
base sur une échelle de durée logarithmique. Cependant, le recours & une
procédure différente chez cette méme espéc e fournit d’autres résultats
(Gibbon et Church, 1981). La question des échelles de durées est donc
plus complexe qu’il parait 3 premiére vue. Les méthodes psychophysiques
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ne fournissent pas de données homogénes. Des -variations dans les résul-
tats peuvent en effet proverir de nombreuses sources: }]a méthode de pré-
sentation des stimuli, leur nature physique, leur contenu (durées pleines
ou “vides” délimitées par deux stimulations bréves), la quantité ou prob-
abilité du renforcement pour les réponses correctes. Par ailleurs, étant
donné que le nombre d’espéces étudiées jusqu’a présent est trés limité
(rat, chat, pigeon, singe), toute généralisation des résultats est prématurée
(une discussion plus détaillée et de nombreuses références peuvent étre
trouvées par exemple chez Allan, 1979, Fraisse, 1957, 1984; Macar, 1980 et
1985; Richelle et Lejeune, 1980; ou encore Stubbs, 1979).

| 2) L’ESPECE ET LA GESTION DU TEMPS

Toutes les espéces jouissent-elles de la méme capacité d’adaptation au
temps? Trois hypothéses peuvent étre formulées, dans le cadre d’une
psychologie comparée du temps( Richelle et Lejeune, 1980). L’hypothése
évolutionniste ou phylogénélique qui veut que la capacité de régulation ou
de discrimination temporelle suive une tendance parallele a la complexifi-
cation du systéme nerveux central ou a l'accroissement des capacites d’ap-
prentissage. Deuxiémement, I’hypothése réductionniste qui postule
'unicité du timer a travers les espéces. Les différences observées ne se-
raient des lors que des artéfacts dis a I'utilisation du mécanisme dans un
contexte particulier. Enfin, I'hypothése éthologique suggére que les diffé-
rences observées au niveau du comportement doivent étre expliquées par
rapport aux propriétés spécifiques du répertoire comportemental. Dans
cette optique, la capacité d’adaptation au temps est soumise aux pressions
sé€lectives du milieu, comme d’autres caractéristiques morphologiques ou
fonctionnelles.

Les données dont nous disposons permettent-elles de départager ces
hypothéses? Chez le pigeon ou le rat, 'ajustement au programme FI sem-
ble né pas connaitre de limites. Par contre, la qualité de la régulation tem-
porelle de ces mémes espéces se dégrade dans le programme DRL lorsque
le délai exigé dépasse quelques dizaines de secondes. Ce paradoxe FI-DRL
réveles des différences intra-spécifiques dans I'adaptation aux programmes
temporels. Des différences interspécifiques ont elles aussi ét€ mises a jour.
Les différentes especes ne sont pas égales par rapport au méme program-
me de renforcement.

Une tentative de classification des espéces selon la qualité de la régu-
lation temporelle dans le programme FI a montré que les petits rongeurs
teis que le rat ou la souris, un félin comme le chat et quelques espéces de
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primates obtiennent les meilleuts scores. Hs sont suivis dans 'ordre par te
pigeon et enfin par d’autres espéces qui ont été l'objet d’études limitées a
caractére exploratoire: un poisson cichNdé africain (Sarotherodon niloticus
L.-Grailet, 1983), une tortue d’eau douce (Pseudemys scripta elegans Wied
- Laurent, 1983) et enfin un prosimien (Perodicticus potto Edwarsi - Lejeu-
ne, 1976). Le comportement de ces dernic¢res espéces se caractérise par
une quasi absence de pause post-renforcement. On retrouve un classement
similaire dans le programme DRL: les primates, le rat ou le chat sont les
plus efficients, suivis par certaines souches de souris de laboratoire et par
les pigeons qui ne parviennet pas a espacer leurs coups de bec de plus de
20 a 30 secondes. D’autres recherches ont montré que le pigeon (Columba
livia) et la tourterelle (Streptopelia rizoria) différent plus que le pigeon et
le rat albinos (Lejeunc et Richelle, 1982a). De méme, le prosimien Hapa-
lemur griseus griseus s’adapte beaucoup mieux au programme FI que Pero-
dicticus potto Edwarsi et rejoint le groupe des especes les plus
performantes dans le programme DRL (Blondin, 1974). Par ailleurs, des
différences importantes on ¢té relevées entre certaines souches de souris
de laboratoire d’une part el le mulot d’autre part (Apodemus sylvaticus ou
flavicollis): ce dernier s’ajuste bien au programme DRL tandis que les pre-
miéres émettent de nombreux IRT trop courts (Brouette et al., 1985). 11
importe donc de omparer non seulement des espéces différentes, mais aus-
si d’examiner les performcmceq d’especes proches, dans le souci d’elaborer
une psychologie comparée du temps.

La comparaison d’especes proches ou différentes do:t encore étre
complétée par 'examen, chez une méme espéce et dans un méme pro-
gramme de renforcement, des performances obtenues avec diverses répon-
ses operantes. Cette troisieme stratégie expérimentale a permis de
constater que, dans le programme DRL, les performances du pigeon avec
une réponse de coup de bec, d’appui de la patte sur un levier ou de per-
chage ne sont pas identiques. La réponse de coup de bec perd toute effica-
cité au dela de 20 a 30 secondes. Les pigeons ne parviennent pas a inhiber
les réponses et émettent de nombreux IRT trop courts. La réponse d’appui
de la patte sc plie mieux & Pexigence d’espacement, mais la performance
manque de precision (Hemmes, 1975). La dispersion des IRT est impor-
tante. En revanche, lorsque le pigeon doit émettre une réponse de percha-
ge, c’est a dire se tenir pendant un bref instant sur une barre horizontale
placée a 12 centimétres du sol, 'ajustement est excellent: de DRL 10 a 70
secondes, [a tendance centrale des IRT est proche du délai requis et leur
dispersion est réduite. De plus, le coefficient de variation, c’est & dire le
rapport entre la dispersion et la tendance centrale des irt est proche du dé-
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lai requis et leur dispersion est réduite. De plus, le coefficient de variation,
c'est & dire le rapport entre la dispersion et la tendance centrale de la dis-
tribution des IRT reste approximativement constant. Le méme constat
peut &tre fait si I'on renforce des durées du perchage de 10 & 50 secondes
(Jasselette, Lejeune et Wearden, 1990; Lejeune et Jasselette, 1986; Lejeu-
ne et Richelle, 1982 b). La dilférence trés nette entre le coup de bec et le
perchage refléte une dissociation entre capacité et performance (Figure 5).
Chez le rat, la comparaison dc diverses réponses {(contact de la patte sur
une barre fixe, appui sur le levier, Iéchage d’un tube ou encoe dressement)
et de diverses propiétés temporellcs des réponses (la durée, 'IRT ou en-
core la latence d’emission) révéle que les performances asymptotiques dé-
pendent elles aussi du scgment de comportement tudié et de la propriété
temporelle sélectionnée (Kramer ¢t Rodriguez, 1971; Platt, 1984). Ces dis-
sociations attirent I'attention sur I'importance des contrainte biologiques
caractéristiques des dillérents scgments de comportement étudiés. le coup
de bec sur la clé, similairc au coup dec bec dirigé vers la nourriture est con-
taminé par les caractéristiques inhérentes a cc comportement spécifique
(sa durée, sa force, son organisation sequentielle, sa morphologie). Le 1é-
chage d’un tube par le rat est de méme contraint par un pattern de léchage
biologiquement déterminé (Mamedov, Hernandez-Mesa et Bures, 1987).
Ces différence liées a la nature de Poperant montrent aussi qu'il est hasa-
deux de vouloir intérer unc capacité de régulation temporelle sur la base
d’un échantillon de comportement limité.

Les dissociations observées dans le programme DRL et ses variantes
ne se retrouvent pas en FI. La qualité de [a régulation temporelle sponta-
née reste équivalente chez le pigeon, quelle que soit la réponse (coup de
bec ou apputi de la patte sur un levier - Lejeune et Jasselette, 1985). Des
données similaires ont ét¢ obtenues chez le rat avec des réponses de loco-
motion circulaire {dans une cage annulaire)} et d’appui de la patte sur un
levier. Dans les deux cas, Ic débit e¢s réponses cst fonction de lg nature de
I'operant (il est beaucoup plus élevé avee le coup de bec chez le pigeon on
I’appui sur un levier chez le rat) mais il n’influence pas la répartition tem-
porelle du comportement acquis (Lejeune et al., 1980). Ces résultats con-
ferent au programme FI un statut particulier sur lequel nous reviendrons.
Il semble dés lors impossible de généraliser fes conclusions issues d’un type
d'apprentissage a un autre.
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Figure 5: Polygones de fréquence (ordonnée) des intervalles inter réponses par classes de
durée (abscisse) obtenus chez le pigeon dans un programme DRI, avec une réponse de
coup de bec sur une clé (A gauche), d'appui de la patte sur un levier (milieu) et de perchage
(a droite).

3) PSYCHOLOGIE COMPAREE ET PSYCHOLOGIE DU TEMPS

Les données qui précédent illustrent trois tratégies expérimentales: com-
parer des espéces différentes, des espéces proches et comparer des perfor-
mances obtenues avec diverses résponses chez une espéce soumise & un
programme de renlorcement temporel. Il n’est pas sans interét de situer
Pesprit de ces démarches par rapport & un débat qui anime la psychologie
comparée et oppose essenticllement trois écoles. La premiere fonde la
théorie de la psychologie comparée sur les différences phylétiques. Elle est
essentiellement préoccupée par la recherche de I'origine des comporte-
ments et leur classification par rapport aux relations génétiques entre es-
peces. Cette démarche est celle de I'école d’éthologie objectiviste ou
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classique Européenne (voir par exemple Hinde, 1982). La seconde s’inte-
resse a I’adaptation et trie les espéces selon leur mode de vie, leur habitat
ou encore selon le pattern de comportement, indépendamment des rela-
tions phylogénétiques. Il s’agit l1a d’une approche essentiellement corréla-
tionnelle qui analyse le comportement comme réponse adaptative a la
pression du milieu. La troisieme position se référe 3 la notion de niveau ou
de grade anagénétique qui trascende lui aussi la classification phylétique.
Un grade anagénétique se définit essentiellement sur la base de critéres
fonctionnels tels que la plasticité ontogénétique et la versatilité comporte-
mentale qui sous-tend la capacité a s’adapter et de ce fait I'indépendance
par rapport a l'environnement (Gottlieb, 1984, 1985; Rensch, 1959;
Schneirla, 1949). Le concept psychologique d’anagenése concerne donc
I’évolution du comportement adaptatif, de la capacité d’apprentissage et
de lintelligence. Comme le fait remarquer Gottlieb (1984, 1985), une
théorie de la psychologie comparée fondée sur des grades anagénétiques
est aussi légitime que celle basée sur la phylogenése. Selon Gottlieb
(1985), I'anagenese est la pierre angulaire de la psychologie comparée de
Papprentissage. Cette opinion n'est pas partagée par Hodos et Campbell
qui considérent que I’anagenése n’est pas la troisiéme voie de la psycholo-
gie comparée el critiquet, a juste titre, I'usage abusif de la notion de grade
anagénétique si le but poursuivi est de décrire I'evolution des adaptations
au temps en fonction de la position de 'espéce dans une lignée phylogéne-
tique (Campbell et Hodos, 1991; Hodos et Campbell, 1969, 1990). Cepen-
dant, si le but est dc mettre a I'épreuve les capacités, la flexibilité et les
limites d’adaptations comportementale, la comparaison d’espéces qui ne
sont pas strictement situées dans une méme lignée évolutive est legitime et
trouve sa place au sein d’une psychologie comparée fondée sur I’anagene-
se. En définitive, la définition de grades est une maniére de décrire 'adap-
tation de 'organisme a son milieu. L’anagenése rejoint en cela I'etude de
I'adaptation, telle qu’elle a été définie plus haut, et Phypothése éthologi-
que dans I'etude comparative du temps.

Les démarches expérimentales que nous avons distinguées plus haut
rencontrent celles pronées par Gottlicb (1984) pour I'examen expérimen-
tal de I'anagenése ct I'evaluation de la plasticité ou de la versatilité com-
portementalc des cspéces: premiérement, manipuler |'environnement
écologique typique des espeéces; deuxi¢émement, soumettre les espéces a
des tiaches atypiques; troisiemement, comparer des espéces proches et dif-
ferentes (Bitterman, 1960, 1965, fait des suggestions méthodologiques si-
milaires et/ou complémentaires). Une psychologie comparée fondée sur les
grades anagénétiques suppose la connaissance des variables eco-éthologi-
ques puisque leur manipulation expérimentale est recommandée. La con-
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naissance de ces variables est importante & double titre. En premier lieul,
elle permet une descrition de l'interaction entre 'espéce et son milieu et
une évaluation de I'adaptation de I'espéce dans son milieu naturel. En se-
cond lieu, elle est indispensable pour constituer une ligne de base a partir
de laquelle des manipulations expérimentales qui visent 8 mettre a I’épreu-
ve la plasticité et la versatilité des espéces pourront &étre mises au point. La
psychologie comparée du temps, dans une perspective anagénétigue, sup-
pose donc la mise en relation des adaptations observées dans le milieu na-
turel et celles obtenues dans le contexte “artificiel” du laboratoire. il ne
s'agit pas de recréer le milie naturel en laboratoire, mais de proposer des
conditions expérimentales qui, tenant compte des capacités sensorielles et
motrices des especes, favorisent 'etude de la flexibilité et des limites
d’adaptations ¢n imposant des durées “arbitraires”, différentes de celles
rencontrées dans les milicu naturel.

En principe, une comparaison entre especes n’est valable que si le sta-
tut de la réponse, du renforcement et des stimuli utilisés peut étre considé-
ré comme équivalent chez les espéces 4 compares. En effet, une réponse
d’appui sur un levier est-elle similaire chez un rat, un pigeon, une tortue,
un serpent ou un poisson? Est-il équivalent d’étudier des espéces domesti-
ques et des espéces sauvages? La meilleure performance d’Hapalemur gri-
seus griseus par raport a Perodicticus potto est-elle die au fait que cet
animal a pu, dans le cadre d’un laboratoire d’écologie générale, étre condi-
tionné dans une enceinte de grande dimension recréant un milieu semi-na-
turel, alors que Perodicticus potio a, faute de place, été confiné dans un
environnement étriqué ? L’echec d’une tentative de conditionnement du
serpent Lampropeltis getulus Floridana dans un programme FI de 30 se-
condes (Kleinginna et Currie, 1979) est-il li€ a une inadéquation entre le
comportement exigé et les rythmes biologiques caractéristiques du reptile?
Le contrdle parfait des variables motivationnelles, sensorielles et motrices
est sans doute illusoire. Il n’existe en eftet aucun critére objectif qui per-
mette une égalisation inter-spécifique de ces variables.

En résumé, la recension de la littérature révcle de nombreuses lacu-
nes. Seule ne trentaine d’espéces ont €té étudiées jusqu’a présent, mais la
plupart des travaux ont €té consacrés au rat et au pigeon. Le nombre de
recherches ou deux espéces ont €t¢ soumises & des conditions expérimen-
tales “identiques” est dérisoire (voir dans Richelle et Lejeune, 1980). Les
données attirent {’attention vers I'importance du répertoire comportemen-
tal propre a chaque espéce, c’est a dire vers les contraintes qui découlent
de I'histoire evolutive de I'espéce dans son milieu naturel {on ne peut pas
faire n’importe quoi avec n'importe quel animal - ['hypothése “Ecologique”
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dans le domaine des régulations temporelles acquises, telle qu’elle a été
formulée par Richelle et Lejeune, 1984, refléte ce constat). Ces données
sont encore trop parcellaire pour pouvoir étre intégrées de fagon cohéren-
te dans une psychologie comparée du temps fondée sur les grades anagé-
. nétiques. La plus grande prudence est de mise et la stratégic
expérimentale la moins ambiticuse mais la plus rigoureuse sera prob-
ablement la meilleure, dans un domaine ol les piéges sont nombreux &t o
tout reste a faire.

4) A LA RECHERCHE DU TEMPS “PUR”

Parallélement aux rare tentatives de comparaison d’espéces, un autre cou-
rant de recherche tente d’'imposer des conclusions en accord avec 'hypot-
hése réductionniste. Ce courant tire ses arguments de trois démarches que
nous allons brievement illustrer. Premiérement, la mise au point de procé-
dures permettant d’accéder “directement”™ au mécanisme du timer. Deuxié-
mement, la recherche d’échantillons de comportement non biaisés par des
variables qui interférent avec 'expression du timer. Troisiémement, la mi-
se au point de modeles formels mixtes qui combinet deux processus contro-
lant I'’émission des réponses, I'un temporel, I'autre non temporel.

Le niveau d’activité générale, la motivation alimentaire ou encore la
nature de I'operant peuvent se répercuter sur le débit des réponses, c’est a
dire leur espacement dans le temps. Une augmentation du débit des répon-
ses ne semble pas (dans certaines limites) détériorer la régulation tempo-
retle du comportement dans le programme FI. Elle aura, par contre, des
effets désastreux dans les programmes de type DRL. Catania (1970) a ima-
giné une procédure simple et ingénicuse qui permet, en principe, de disso-
cier l'estimation du temps et le débit des réponses, c’est a dire
d’appréhender une capacité de régulation temporellle “pure” non conte-
minée par les fluctuatuions du débit de 'operant. Cette procédure sera ul-
térieurement adaptée et exploiiée sous le nom de peak procedure (voir par
exemple Church et Meck, 1988, ou Roberts, 1981). Elle dérive du pro-
gramme FI a essais distincts dans lequel la durée de I'intervalle est signalée
par un stimulus extéroceptif qui s’arréte au moment de la distribution du
renforcement et reparait au lerme d’un intervalle inter-essais programmé
par I'expérimentateur. Le comportement en présence du stimulus est en
tous points comparable & celui observé dans le programme FI classique.
L’animal effectue une pause pendant la premiére partie du stimulus et ré-
pond avec un débit de plus en plus accéléré a 'approche de la disponibilité
du renforcement. Ce comportement peut étre représenté par le nombre ou
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le débit de réponses par tranches successives de‘l'intervalle fixe. Lorsque
I'animal est habitué +a cette procédure, une certaine proportion des essais
(par exemple 20%) est modifiée de la fagon suivante: le stimulus est pré-
senté pendant une durée au moins double de celle des essais renforcés au
préalable. Par exemple, dans un FI de 40 secondes, ce stimulus durera 81
secondes au moins ¢t 90 secondes au plus. Ces essais ne sont jamais renfor-
cés et sont suivis d’un intervalle interessais au terme duquel un nouvel es-
sai classique ou modifi¢ sera présenté a I'animal.

Pendant les essais longs non renforcés, les débits de réponse suivent
une évolution caractéristique: ils augmentent jusqu’au moment présumé de
la distribution du renforcement (dans les essais courts) et décroissent en-
suite, ce qui donne un aspect Gaussien a la fonction des débits de réponses
(Figure 6). Deux point caractérisent cette fonction: le moment ot le débit
de réponses maximal est atteint (“peak time”) et la valeur du débit de ré-
ponses maximal (“peak rate”). Peak time est indépendant de peak rate: si
'on réduit la probabilité de renforcement des essais de type FI, peak rate
diminuiera sans altérer lemoment auquel le débit de réponses maximal se-
ra observé. Ce dernier serait I’expression comportementale non biaisée de
I'estimation temporelle du sujet. Cette procédure a jusqu'a présent €té uti-
lisée seulement avec des rats albinos ou des pigeons et pour une marge de
durées limitée (20 & 50 secondes dans la plupart des travaux). Dans tous
les cas, peak time est identique & la durée de¢ I'intervalle fixe. L'animal
semble estimer de facon trés précise le moment de la distribution du ren-
forcement. De plus, la forme de la fonction de débit de réponses autour de
peak rate restera identique en valeur relative, quelle que soit la durée de
lintervalle fixe. En considérant que la fonction de débit de réponses est
analogue a une distribution d’estimateurs temporels, ceci signifie que le
rapport entre l'indice de tendance centrale (peak time) et l'indice de dis-
persion de la distribution restera constant quelle que soit la durée de Vin-
tervalle fixe. En considérant que la fonction de débit de réponses est
analogue a une distribution d’estimateurs temporels, ceci signifie que le
rapport entre I'indice de tendance centrale (peak time) et P'indice de dis-
persion de la distribution restera constant quelle que soit la durée du FL
Ces deux propriétés, I'identité entre le critére temporel et peak time d’une
part, la constance du coefficient de variation d’autre part, permettend d’in-
tégrer les données obtenues avec la peak procedure au sein d’un modéle
de fonctionnement-de I'hypothétique horloge interne: le modele scalaire
de Gibbon (1977). Ce modéle postule 'unicité inter-spécifique des méca-
nismes de gestion du temps. Il est une généralisation de la loi de Weber
aux régulations temporelies acquises: le coefficient de variation est en ef-
fet analogue a la fraction de Weber.
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Figure 6: Représentation schématique des fonctions de débit de réponses (ordonnée) obte-
nues dans des peak procedures de durée T1 et T2 (abscisse). Ces fonctions permettent de
distinguer lc débit de réponses maximal (peak rate) et le moment od ce débit maximal est
€mis (peak time). La partie inféricure de ta figure montre que le peak time est insensible &
des modifications de la probalité de renforcement des essais renforcés. Paur les autres dé-
tails, se référer au texe (d’aprés Roberts, 1981).

La double propriété mentionnée ci-dessus est rarement rencontrée
lorsqu’on examine les distributions d’IRT dans le programme DRL. Elles
sont souvent bimodales et révelent I'intervention, a c6té d’un processus de
mesure du temps, de variables parasites dont la nature doit encore étre
€lucidée. Dans certains cas favorables, par exemple chez le pigeon et avec
une réponse de perchage, Padéquation entre le comportement et la théo-
rie du temps scalaire est bonne pour des criteéres de renforcement de 10 a
60 secondes (Jasselette et al., 1989). Une réponse dérivée du perchage et
adaptée a des petits rongeurs produit elle aussi des résultats prometteurs.
Si ’on demande a la gerbille (Meriones unguiculatus) ou auv mulot (Apode-
mus sylvaticus) de monter sur unc petite plateforme (8 centimétres-de co-
t€) située a 1 centimetre du sol de la cage et d’y rester pendant une durée
determinée, les deux critéres comportementaux requis par le temps scalai-
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re sont satisfaits pour des durées de réponse de 5 a 10 ou 15 secondes.
L’évolution des recherches révelera, a plus ou moins long terme, si la théo-
ric scalaire est généralisable a d'autres espéces, réponses et critéres de
renforcement et si elle est un principe unificateur qui gouverne la régula-
tion temporelle “pure” débarassée de I'influence de facteurs interférents.
Si cette théorie devait se vérifier, toutes les espéces animales seraient do-
tées de timers fonctionnant de maniére identique. Comme le dit Macar
(1980, p. 122), “I'hypothese de Punicité des mécanismes d’évaluation de la
durée ne pourra pas €tre écartée tant que subsisteront les entraves 2 la
comparaison interspécifique que sont I'inégalité du statut des réponses
conditionnées, la plus ou moins grande difficulté d’adaptation aux condi-
tions de laboratoire, Vingérence, dans les conduites temporelles, des pro-
cesus d’inhibition comportementale qui doivent &tre plus ou moins
€laborés et efficaces selon les espéces”.

La fluctuatuion du coefficient de variation des estimateurs temporels
est, a premiére vue, incompatible avec la théorie du temps scalaire. Néan-
moins, cette fluctuation peut étre réconciliée avec la théorie a condition
d’associer au processus scalaire hypothétique un processus qui gére I’émis-
sion de réponses qui ne sont pas contrélées par le temps. Ce modele com-
plexe a ét€ appliqué par Lejeune et Wearden (1991) a des données
obtenues dans le programme FI. Les coefficients de variation calculés sur
la base de la distribution des réponses dans I'intervalle chez le chat domes-
tique (Felis cattus), le rat (Rattus norvegicus), le mulot (Apodemus sylvati-
cus), le pigeon (Columba livia), un pisson cichlidé africain, le tilapia
(Sarotherodon niloticus L) ou encore une tortue d'eau douce (Pseudemys
scripta elegans) permettent trois constats (Figure 7). Premiérement, les
coefficients restent stables chez certaines espéces ou pour une certaine
marge de durées du FI. Deuxiémement, dans certains cas, la valeur du
coefficient de variation tend & augmenter avec la dure¢e de 'intervalle. En-
fin, certaines espéces ont des coefficients de variation nettement plus ele-
vés que ceux d’autres espéces en apparence plus sensibles au temps. Les
espéces examinées peuvent en apparence étre rangées par ordre décrois-
sant sur une “échelle de sensibilité”: chat, mulot, rat, pigeon, pisson et en-
fin tortue. Cette derniere espéce ne fait en effet preuve d’aucune
régulation temporelle spontanée des réponses, méme apres de nombreuses
séances de conditionnement. La performance du pisson, bien que médio-
cre elle aussi, révele une sensibilité au temps: la fréquence des réponses
augmente progressivement au travers de l'intervalle fixe. Ces tendances
ont pu étre simulées sur ordinateur grace a un modéle complexe qui inté-
gre un coefficient de variation constant au niveau du timer et des reponses
générées au hasard. Ces simulations permettent de penser que I'horloge
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interne sous-jacente peut fonctionner en conformité avec le modele scalai-
re, méme si le comportement manifeste contredit cette assertion. Le mo-
de¢le complexe permet donc de rendre compte des diférences
interspécifiques et de 'augmentation du coefficient de variation lorsque la
durée critére de renforcement croit. Néanmoins, cela ne signifie pas que le
niveau de sensibilité du processus scalaire est identique chez toutes les es-
péces et que les différences observées dépendent exclusivement du second
processus. 1l est utile de conserver I'hypothése selon laquelle la sensibilité
du processus scalaire pourrait différer d'une espéce a I'autre. Il n’y a donc
pas de contradiction entre le modéle complexe intégre aussi I'idée selon la-
quelle le comportement observé dans les tiches de régulation ou de discri-
mination temporelle n’est pas sous le contréle exclusif du temps, mais peut
dépendre d’autres aspects du contexte expérimental associés eux aussi au
renforcement et donc inducteurs de réponses.
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Figure 7: Evolution du coefficient de variation {(ordonnée) de la perfomance chez diverses
espéces en programme I°I, la durée des intervalles fixes étant exprimées en propotion de la
durée du F1 maximum (abscisse). L.a marge des duré€es explorées est mentionnée 4 droite de
chaque tracé. Les diverses espéces sont représentées par des symbotes: ¥ tortue d’eau dou-
ce; & poisson; @ pigeon; @ rat; A chat; ] mulot (d"aprés Lejeune et Wearden, 1990).
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5) DE L’HORLOGE EXTERNE AU CERVEAU

Nous avons jusqu’a présent discuté les méthodes et les méthodes et les
comportements qui traduisent le fonctionnement de 'hypothétique timer.
Mais quelle est la nature de ce dernier? Est-il nécessaire de postuler un
mécanisme interne a 'organisme et inaccessible & I'observation directe?
Certaines hypothéses font I’économie d'un tel mécanisme et tentent d’ex-
plique P'expression comportementale de la mesure du temps sans recours a
un chronométre interne, quel qu’il soit. Nous les passerons bri¢vement en
revue.

a}) Les horloges externes

L’une des hypotheéses repose sur l'utilisation d’indices temporels externes
par 'animal (voir dans Macar, 1980 ou Richelle et Lejeune, 1980, pour un
exposé détaillé). Si on place un chronometre dans la cage d’un rat, d’'un
chat ou d’un pigeon en programme DRL, 'animal découvrira rapidement
les positions de 'aiguille en présence desquelles une réponse est renfor-
cée. Il exploitera cette “horloge externe” qui le dispense de 'estimation du
temps écoulé depuis la réponse précédente. Ces horloges externes peuvent
étre de nature diverse, s’adresser 4 toutes les modalités sensorielles, étre
ponctuelle (stimulus visuel localis¢) ou diffuse (son), continue (son d’in-
tensité croissante) ou discontinue (métronome). Dans la mesure ou elles
sont pgrcues par I'animal, elles contrdlent la performance qui atteint alors
une économie et une efficacité maximale. Si les horloges externes sont en-
suite reitrées ou falsifiées (par exemple en inversant une séquence de sons
de hauteur différente), le comportement sera temporairement pertubé,
mais cette détérioration sera rapidement compensée, ce qui signifie que
les horloges externes sont des adjuvents utiles mais pas indispensables a la
régulation temporelle du comportement.

b) Les horloges comportemeniales

Les animaux explitent aussi des horloges construites a partir de leur com-
portement non operdnt. Ainsi, on a décrit un rat qui toilettaits systémati-
quement sa queue pendant les intervalles interréponses dans le
programme DRL (Laties, Weiss, Clark et Reynolds, 1965). Ces conduites
collatérales peuvent jouer un réle analogue a celui des horloges externes.
Un élément N dans une chaine de conduites collatérales peut devenir un
stimulus discriminatif qui contrdlera I'émission de la réponse qui sera ren-
forcée. Les conduites collatérales ont surtout été observées chez les ani-
maux soumis au programme DRL, c’est a dire dans un programme qui
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exige l'inhibition des réponses. Leur origine dépend des paramétres du
programme operant, de 'espéce animale et des substrats disponibles dans
I'enceinte expérimentale (placer un bloc de bois dans la cage d'un rat peut
induire une conduite collatérale de rongement). Au point de vue fonction-
nel, les conduites collatérales seraient soit les médiateurs de la durée dont
il a été question ci-dessus (Wilson et Keller, 1956}, soit des sous-produits
de l'inhibition exigée par les programmes de renforcement et qui permet-
traient la décharge de cette tension accumulée (Richelle, 1972; Richelle et
Lejeune, 1980), soit des inhibiteurs de la réponse operante (Staddon,
1977) ou encore des distracteurs qui éloignent I’animal des stimulus induc-
teurs de la réponse operante (Mc Gown, Spencer et Neetz, 1977). 11 dé-
coule de toutes ces hypothéses que les conduites collatérales permettent
ou favorisent I'espacement des réponses. Elles sont utiles mais pas indis-
pensables puisqu’elles sont absentes chez certains animaux bien adaptés
aux programmes temporels. Les conduites collatérales composent des chai-
nes de comportements identiques ou différents. La durée de chaque mai-
llon est fixe ou variable. Ces comportements étant produits par I’animal, il
est a la limite paradoxal de prétendre qu’il utilise comme repére temporel
des comportements dont il gére par ailleurs la durée et I'organisation sé-
quentielle. La question essentielle est de savoir ce qui contrdle ces com-
portements et leur organisation temporelle. il faut dés lors se tourner vers
des mécanismes situés a un autre niveau. L’hypothése des conduites colla-
térales médiateurs de la durée a ultérieurement été intégrée dans un mo-
dele hybride, la théorie comportementale du temps (Killeen et Fetterman,
1988) qui associe les conduites collatérales et un processus interne, une
base de temps dont le débit est fonction du débit de renforcement obtenu
par le sujet.

c} Les indices viscéraux et proprioceptifs

Horloges externes et conduites collatérales sont des adjuvents “périphéri-
ques” faciles 3 observer et manipuler. Selon d’autres hypothéses, les ani-
maux pourraient aussi exploiter des bases de temps plus “subtiles”, sitées &
'intérieurs de l'organisme: les indices viscéraux et proprioceptifs. Ainsi,
les rythmes cardiaque ou respiratoire pourraient fournir des indices tem-
porels contrélant Pémission de la réponse operante. La tension musculaire
induite par exemple par I’attente entre des réponses successives pourrait
assumar la méme fonction. Cette derni¢re hypothése prédit aussi que la
qualité de la performance dépendra de variables procédurales, telles que la
type de réponse, I'amplitude, la vitesse ou la force du geste requis. Des re-
lations ont pu étre. détectées par exemple entre certains paramétres de
I'onde cardiaque, du rythme respiratoire et diverses performances a carac-
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tere temporel (Macar, 1980). Néanmoins, des travaux menés chez I'animal
et aussi chez ’homme tendent a prouver que les indices viscéraux ou pro-
prioceptifs ne sont pas des variables cruciales ou indispensables a la régu-
lation temporelle du mouvement. Le lecteur intéressé pourra trouver une
discussion plus détaillée et quelques données récentes chez Macar (1980),
Macar et Grondin (1988), Macar et Vitton, (1988) ou encore Richelle et
Lejeune (1980).

d) Les corrélats neuronaux du timer

En conclusion, le rdle des horloges externes, des conduites collatérales ou
encore des indices viscéraux et proprioceptifs est limité. Leur manipula-
tion ou leur suppression n'entraine jamais une détérioration irréversible
de la régulation temporelle du comportement. Ce constat oriente donc les
recherches vers un mécanisme peut-étre situé au niveau du systéme ner-
veux central. Des arguments en faveur de l'existence d’un timer interne
proviennent aussi d'études qui ont montré que, chez ’homme, la durée
d’un geste peut étre programmée préalablement a4 son exécution (Vidal,
Bonnet et Macar, 1991), et que les ressources attentionnelles de '’homme
ou de Panimal sont partagées entre deux processeurs centraux, I'un con-
cerné par I'estimation du temps (le timer), Pautre par le traitement des au-
tres parametres de la situation ou d’un stimulus (Casini, Macar et Grondin,
1992; Meck, 1984). La recherche du mécanisme central a d’abord privilé-
gié la méthode Iésionnelle et deux structures, le septum et I’hippocampe,
qui font partie du systeme limbique. Leur Iésion provoque une augmenta-
tion du débit des réponses en DRL et une raccourcissement de la pause
post-renforcement en FI (voir par exemple dans Jarrad, 1980; Macar,
1980; Sinden, Rawlins, Gray et Jarrard, 1986). La stimulation de ces struc-
tures produit les mémes eflets (Kaplan, 1965). Néanmoins, 'interprétation
de ces données est délicate. Plusicurs hypothéses ont été€ proposées: celle
d’un déficit affectivo-motivationnel qui exacerberait la aim ou la soif des
sujets, celle d’un déficit inhibiteur entrainant une hyperactivité se répercu-
tant sur les réponses operantes et celle d'un déficit discriminatif et atten-
tionnel détournant le sujet des indices pertinents pour 'émission d’un
comportement adapté, qu’ils soient externes ou internes (voir Macar, 1980
et, pour des développements récents, Meck, 1988). D’autres sites ont €té
explorés: le cortex frontal, I'hypothalamus, le thalamus, le cervelet. Ces
travaux n’ont, jusqu’a présent, jamais révél€ une structure indispensable et
irremplacable pour les régulations temporelles acquises. Des vicariances
peuvent s'installer et la multiplicité des hypothéses évoquées ci-dessus a
propos des structures limbiques ne fait que souligner la difficulté d’inter-
prétation des résultats. Les effets de Iésions sont transitoires et souvent
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non spécifiques. Ils touchent parfois les comportements acquis dans des
programmes de renforcement qui n’exigent aucune régulation temporelle
des réponses. Des généralisations trop hitives ont été remises en questijon:
les Iésions du cortex frontal, souvent associées & un déficit d’inhibition des
réponses ne perturbent pas le comportement du rat dans le programme
DRL (Finger, Altemus, Green, Woll, Miller et Almli, 1987). Cependant,
d’autres donnés obtenues chez la mémé espéce assignent au cortex frontal
un réle dans la mémoire pour la durée et les processus attentionnels impli-
qués dans I'estimation du temps (Olton, Wenck, Church et Meck, 1988).

L’hypothése d’un “centre” du temps a éi€ progressivement abandon-
née en faveur d’une hypothése selon laquelle I'information temporelle est
traitée par des réseaux de neurones distribués au sein de diverses régions
cérébrales. Des travaux ont donc été entrepris dans le but de détecter les
corrélats neurophysiologiques, c'est a dire la dynamique du traitement de
I'information temporelle. Certains chercheurs ont enregistré des indices
€lectrophysiologiques. La variation contingente négative (Contingent Ne-
gative Variation, CNV) a particulierement retenu Pattention. Ce potentiel
cortical négatif se développe dans les situations impliquant I'attente d’un
événement, par exemple entre le début et la fin d’une durée a estimer. Ma-
car et Vitton (1979) ont montré que, chez le chat soumis 4 une variante du
programme DRL qui renforce des laiences de réponse, il y une relation
positive entre I'amplitude de la CNV et la précision de la réponse d’une
part, la résolution de I'onde ct le moment ou la réponse est émise d’autre
part. L’amélioration de la performance se traduit par une augmentation de
I'amplitude du potentiel, sa détérioration par une réduction de cette am-
plitude. D’autres données obtenues chez 'homme vont dans le méme sens
(Vidal, Bonnet et Macar, 1992). Méme si la CNV est un corrélat neu-
rophysiologique du traitement de 'information temporelle et de la régula-
tion temporelle du comportement, il serait sans doute erronné de la
considérer comme un processus causal. Cette onde, qui a par ailleurs susci-
té de nombreuses interprétations, traduit globalement de multiples activi-
tés dont lorigine doit encore étre déterminée. La plausibilit¢é du
traitement de l'information temporelle par des réseaux neuronaux a été
explorée par des simulations sur ordinateur. Ainsi, Desmond et Moore
{1991) ont imaginé un mod¢le impiré du conditionnement pavlovien, ou la
durée critique est codée par une série de neurdnes qui s’activent en chai-
ne, comme dans I'hypothése des conduites collatérales médiatrices de la
durée. Un autre modéle suggére que la durée est codée par un ensemble
d’oscillateurs neuraux dont les potentiels d’action sont synchrones au dé-
but et a la fin du stimulus temporel (Miall, 1992).
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e) Une horloge biochimique?

En fait, Phypothese d’une (de) base(s) de temps biologique avait depuis
longtemps retenu I'attention. Dés 1923, Piéron avait pressenti la relation
entre 'appréciation de la durée et la température interne. Cette hypothése
était fondée sur la loi exponentielle de Van't Hoff qu’Arrhénius avait gé-
néralisée aux processus biologiques (la loi de Van’t Hoff lie la vitesse de
réaction chimique a la température absolue). Dans sa forme la plus sophis-
tiquée, cette hypothése stipule que I’effet de la température sera répercuté
sur le temps subjectif via une base de temps (c’est a dire un parametre qui
est source d'information sur I’écoulement du temps) ou pacemaker biochi-
mique central. Les premicres expériences ont été réalisées sur des sujets
humains volontaires dont on manipulait la température interne par divers
procédés (diathermie, immersion dans des bains froids ou chauds etc.).
Elles ont, en accord avec I'lhypothése dérivée de la loi d’Arrhénius, rap-
porté que le temps subjectif se ralentit si I'on diminue la température in-
terne, et s’accélére si on Paugmente: la ficvre entraine une surestimation
du temps écoulé, le froid une sous-estimation (Frangois, 1927; Hoagland,
1933). Cependant, le concept d’horloge bioquimique a été€ remis en ques-
tion par la grande marge de variation et le manque d’homogénéité des
données issues d’expériences de contrdle ultérieures (par exemple, Bell,
1965, 1975). De plus, une altération de la durée subjective peut €tre pro-
duite par diautres facteurs tels que l'anxiété, le niveau de motivation,
I’hyperthyroidie et les drogues. Chez le rat, Barofsky (1969) a montré que
Ieffet du réchauffement de la température ambiante sur la performance
danssdes programmes DRL de 15 i 60 secondes est fonction du délai exigé
et peut simplement étre expliqué par les réactions d’inconfort de I'animal
(prostration, salivation accrue, tentative de fuite etc.). Rozin (1965) a
constaté que la température de 'eau de 'aquarium influence le débit des
réponses du poisson rouge (Carassius qurantus) sans altérer la régulation
temporelle dans un programme FI de¢ 60 secondes, ce qui tend a prouver
que la régulation temporelle chez cette espece poikilotherme ne dépend
pas d’un pacemaker biochimique. L’hypothése d’une relation entre une
horloge biochimique et la température n'a pas été abandonnée pour au-
tant (Shurtleff, Raslear et Simmons, 1990; Thomas, Ahlers et Shurtleff,
1991). Des recherches récentes suggérent aussi que la base de temps bio-
chimique peut étre directement ou indirectement manipulée par certains
neurotransmetteurs ou par 'ingestion de substances nutritives particulie-
res (pour une synthése, voir par exemple Church, 1989).

En conclusion, I'état actuel des connaissances ne permet pas de dire
quelle est la nature du timer ou de savoir s’il en existe une ou plussieurs
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horloges internes. Cependant, la diversité des adaptations au temps semble
aller a I'encontre de I'idée d’une horloge interne unique et localisée au
profit d’une pluralité de mécanismes dont la plupart restent encore a dé-
couvrir. Comme le dit Macar (1980, p. 167), “La constitution d’une base de
temps adaptée aux exigences de chaque situation est, en quelque sorte,
une affaire personnclle. It semble que de multiples indices, de diverses na-
tures, puissent acquérir une [onction a cet égard, selon les circonstances.
Dans cette optique, 1l n'existe bien évidemment pas de base de temps uni-
que, mais plutdt une infinité de mécanismes susceptibles d’en faire office.
Et si vraiment des bases de temps ne sont constituées que lorsque le be-
soin s’en fait sentir, il faut admettre qu’elles n’ont aucune permanece, au-
cune préexistence dans 'organisme. La caractéristique fondamentale de ce
systeme de structuration temporelle serait, en définitive, une infinie sou-
plesse”. Par analogie avec le traitement de l'information visuelle, les horlo-
ges spécifiques a chaque situation pourraient étre construites sur la base
de patterns d’interactions neuronales, c’est a dire des combinaisons spécifi-
ques de décharges produites par des neurones d’origines diverses (Macar,
1985). Ces “horloges Lransitoites” ne sont pas a I’abri d'une récupération
par une conception uniciste, s'il s’avérait qu’elles répondent au méme mo-
de de fonctionnement et qu’elles sont dotées de la méme capacité de trai-
tement de [I'imformation temporclle. Seul l'examen approfondi des
performances obtenues dans des contextes expérimentaux variés permettra
de départager les positions en présence.

f) Les modeéles formels du timer

Plusieurs modéles formels d’horloges internes ont é1é proposés depuis les
années soixante. Un des plus anciens suggére que l'estimation de la durée
découle d'une accumulation d'impulsions périodiques, c’est a dire d’une
base de temps interne a Porganisme (Treisman, 1963). Les modeles les
plus récents, inspirés par celui e Treisman et par la théorie du traitement
de P'information, décrivent un timer composé de trois niveaux: I'horloge,
les fonctions de mémoire et le processus de décision (Figure 8, Church,
1984). L’horloge comprend une base de temps, c’est 4 dire une source
d’impulsions qui transitent par un interrupteurs vers un accumulateur des-
tiné a les additioner le transit des impulsions par l'interrupteur dépendrait,
entre autres, de facteurs attentionnels: si I'animal est distrait, le passage
des impulsions sera temporairement suspendu et de ce fait, la durée esti-
mée sera plus courte. De méme, si le débit de la base de temps est accélé-
ré, la durée “objective” d'un événcment ou d’un stimulus sera surestimée
par le sujet. Les fonctions dc mémoire stockent la représentations de la
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durée du dernier essai (mémoire de travail) ou des durées antéricurement
associées au renforcement (mémoire de référence). Enfin, le comparateur
compare la durée de I’essai le plus récent avec la représentation de la du-
rée critique stockée en mémoire de référence. Il commandera I'émission
de la réponse si la durée comptabilisée dans 'accumulateur ou transférée
dans la mémoire de travail est similaire a celle stokée en mémoire de réfe-
rence. Si la modéle de Church décrit la structure du timer, son fonctionne-
ment est conforme a la théorie du temps scalaire (Gibbon, 1977) dont la
signature comportementale a €té illustrée plus haut, et qui transpose la loi
de Weber a la régulation temporelle de I'action. Une version connexion-
niste de ce méme modtle a été récemment proposée par Church et Broad-
bent (1990). Cette variante semble plus proche de [’architecture
fonctionnelle du cerveau et résout en partie certains problémes inhérents
au stockage de la durée en mémoire a long terme. Néanmoins, elle est,
comme son précurseur, en attente de validation.
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Figure 8: Représentation schématique de la structure du timer selon le modéle de traite-
ment de P'information temporelle de Church (1984). Pour les détails, se référer au texte.
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g) L’inhibition subordonnée au timer

La traduction comportementale de Vactivité exige un processus esclave qui
peut inhiber les comportements acquis (Richelle, 1972; Richelle et Lejeu-
ne, 1980). Comme nous I’avons mentionné plus haut, Pavlov a fait appel a
Vinteraction entre des mécanismes inhibiteur et excitateur pour expliquer
les réflexes conditionnés de trace, retardé ou au temps. Inhibition et exci-
tation sont des processus actifs qui coexistent, I'une masquant 'autre en
fonction du temps écoulé entre le début du stimulus conditionné et le sti-
mulus inconditionnel (conditionnement de trace ou retardé), ou entre
deux stimulus inconditionnels successifs (réflexe au temps). Pour Pavlov,
les tests de desinhibition ou d’inhibition externe apportent la preuve de
cette interaction: si un stimulus interférent est présenté au sujet pendant
la période o1 la réflexe est inhibé, il reparait (il est désinhibé); si le stimu-
lus interférent est présenté pendant le réflexe, celui-ci cesse (il est inhibé).
Des procédures analogues ont été appliquées au comportement dans les
programmes FI et DRL, avec les mémes résultants (Hemmes et Rubinsky,
1982; Singh et Wickens, 1968). La présence de I'inhibition comportemen-
tale est aussi révélée par les sousproduits du contrdle inhibiteur, dont I'in-
hibition généraliséé en FI ou DRL: il arrive en effet qu’un animal cesse de
répondre ou méme s’endorme en sours de sé€ance, sans que l'on puisse at-
tribuer cet arrét a la sati€t€ ou au caractére aversif de la situation expéri-
mentale. Néanmoins, ['inhibition somatomotrice reste un concept
essentiellement descriptif dont les substrats physiologiques n’ont pas enco-
re été découverts.

6) REGULATIONS TEMPORELLES ACQUISES ET RYTHMES
BIOLOGIQUES

A partir des eukaryotes, les espéces animales sont toutes dotés d’horloges
biologiques. Certaines especes sont sensibles aux programmes qui indui-
sent ou exigent une régulation temporelle des réponses et il est 1égitime de
se demander s’il existe des relations entre les horloges biologiques et les
horloges internes qui sous-tendent les adaptations aux durées arbitraires
(Richelle, 1968; Richelle, Lejeune, Perikel et Fery, 1985). Les secondes
prennentelles appui sur les premiéres? Les régulations temporelles acqui-
ses sont elles, du fait de leur diversité et flexibilité, les indices d’une “libé-
ration” par rapport aux contraintes incontournables des rythmes
biologiques?

Plusieurs démarches peuvent étre adoptées pour tenter de répondre a
ces interrogations. La plus simple examine si le cycle nycthéméral influen-
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ce l'estimation du temps. Cerlains travaux ont décrit des fluctuations
rythmique sde la performance dans les programmes FI, DRL ou de discri-
mination des durées (Elsmore and Hursch, 1982; Evans, 1971; Meck, 1991;
Richelle et al., 1985; Shurtleff et al., 1990; Terman, 1983). 11 est toutefois
apparu que, dans les programmes FI et DRL, les fluctuations rythmiques
concernaient surtout 'aspect quantitatif de la performance c’est a dire le
débit des réponses. L’aspect qualitatif de la performance, c’est-a-dire sa
régulation temporelle, est moins alfecté. L'analogie entre la distribution
périodique du renforcement dans le programme FI et le donneurs de
temps (Zeiigeber) de la chronobiologie semble conférer un statut particu-
lier & ce programme operant. Renforcements et donneurs de temps met-
tent le comportement en phase, le synchronisent et lui conférent une
structure temporelle récursive et réguliére. Cependant, I'analogie au ni-
veau comportemental ne semble pas étre sous-tendue par une similitude
de mécanismes. Les horloges biologiques peuvent remplacer les donneurs
de temps externes. L’horloge interne ne semble pas en mesure d’assurer
cette suppléance: si on supprime ¢n FI les indices visucls et auditils asso-
ciés a la distribution périodique du renforcement (en la faisant choir silen-
cicusement derricre un clapet opaque que le rat peut- soulever), la
régulation temporelle disparait {Deliege, 1975).

Une autre démarche consiste & étudier la relation de phase entre le
rythme circadien d’activité générale et I'activité qui anticipe umrepas quo-
tidien de durée limitée (Edmonds ct Adler, 1977; Aschoff, Von Goetz et
Honma, 1983). Chez des rats soumis a une alternance de 12 heures de lu-
miére et 12 heures d’obscurité, l'activité générale sera parfaitement
synchronisée par ces donnecurs de temps. Les rats seront actifs pendant les
12 héures d’obscurité et le cycle repos-activité aura une période de 24 heu-
res précises. Si le donneurs de temps sont ensuite supprimés, 'horloge bio-
logique du rat prendra Ic relais: I'alternance entre repos ct activité
subsistera, mais le cycle aura une période circadienne, ¢’est & dire un peu
plus longue ou un peu plus courte que 24 heures. Le rythme d’activité est
alors en “libre cours”™. Un accés limité a la nourriture, par exemple cntre
10 et 12 heures, induira le développement d’une activité qui anticipera la
présentation du repas (Figure 9). Cette activité se dissociera de I'activité
générale qui continuera a dériver en libre cours. Si on modifie I'intervalle
qui sépare les repas successils en présentant la nourriture par exemple
toutes les 22 ou 26 heures, I'activité d’anticipation s’ajustera a cette nouve-
lle période. Si celle-ci devient inférieure a 20 ou supérieurc a 28 heures, le
phénoméne d’anticipation du repas disparait. D'autres travaux ont montré
que la I€sion du noyau suprachiasmatique du rat perturbe complétement le




114 HELGA LEJEUNE VOL. 1

rythme circadien d’activité générale (celle-ci n’est plus limitée & une moi-
tic de la période circadiennc) mais n'altére pas I'anticipation du repas de
duree limitée ou le comportement dans le pregramme FI (Innis et Vander-
wolf, 1981). L'anticipation du repas semble étre un comportement hybride
qui partage certaines propriétés avec, d’une part, les rythmes biologiques
(la fourchette d’entrainement limitée) et, d’autre part, les régulations tem-
porelles acquises (ressemblance avec le comportement en programme FI
et insensibilité a la 1ésion du noyeau suprachiasmatique). D’autres travaux
ont montré que 'amplitude du phénoméne d’anticipation est fonction de
sa relation avec la phase de 'activité générale en libre cours (terman, Gib-
bon, Fairhurst et Waring, 1984) et que le type de relation entre ces deux
horloges circadiennes pourrait aussi dépendre de facteurs génétiques
(Abe, Kida, Tsuji et Mano, 1989). En conclusion, les données disponibles
jusqu’a présent révelent la covariation entre les rythmes biologiques et
Pestimation du temps. Elles nc permettent pas encore de déceler des rela-
tions plus précises. Néanmoins, certains modéles suggérant une articula-
tion entre les horloges biologiques ct le timer ont déja été proposés (par
exemple Raslear, Shurtleffl et Simmons, 1988). Il Faut aussi souligner que
les oscillateurs biologiques dont les périodes sont exirément diversifiées
pourraient étre intégrées comme bases de temps au sein du timer.

7) L’AGE DES SUJETS ET L’ADAPTION AU TEMPUS

L’aproche développementale des régulations tiemporelle acquises a été né-
gligée jusqu’a présent, sans doule a cause de la difficulté de conditioner
des organismes jeuncs et parfois inmmatures. L’é¢tude développementale
des adaptations au tremps chez animal revét un intérét particulier par
rapport a des travaux récent qui ont transposé les procédures de condition-
nement operant au jeune cnlant et méme au nourrison. Ces research ont
montré que le comportement des sujets humains dans les programmes FI
ou DRL dépend de I'dge {Pouthas ct al., 1986). Des donnés contradictoi-
res et particuliecrement intéressantes ont ¢te obtcnues avec le programme
FI: selon Lowe et ses collaboratcus {Bentall, Lowe et Beasty, 1985; Lowe,
Beasty et Bentalle, 1983}, le comportement operant du nourrison (autour
de 10 mois) ressemblc & cclui de 'animal adulte, alors que le comporte-
ment d’enfants plus 4gés ct de 'homme adulte en differe. Néanmoins, Dar-
cheville, Riviere et Wearden (1993} ont observé chez del nourrissons d’age
identique des patterns de comportement similares & ccux de 'homme adul-
te (bas de la Figure 10). Celle divergence remet en questton 'hypothése
sclon laquelle la métamorphose du comportement du nourrisson et du jeu-
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ne enfant en FI dépend de Pacquisition du langage, en particulier du déve-
loppement de la capacité de’autoinstruction et d’autodescription des con-
traintes temporelle inheréntes 2 la tiche (Bentall et al., 1985; Lowe et al.,
1983). Elle questione aussi 'assertion sclon laquelle la perfomance de
nourrisson en FI est cnracinées dans des formes de comportement qu’il
partage avec 'animal. La description de I'ontogenése des régulations tem-
porelle acquises chez I'animal devient dés lors un volet indispensable pour
déterminer la spécificités du comportement humain.
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Figure 9: Tracé actoméirique décrivant le phénoméne d’anticipation du repas de durée limi-
tée {présenté chaque jour entre 10 et 12 heures), chez un rat en condilions constanics (pat
exemple en obscurité permanentc). Lactivité de animal est représentée par les traits noirs
horizontaux, au [il des fours successifs {ordonnée). On constante une dissociation entre 'ac-
tivité géncrale qui dérive en libre cours avec une période Iégtrement supéricure & 24 heures
(lignes horizontales entre les parcliéies obliques), et Pactivité qui précéde la présentation
non signalée de la nourriture (lignes horizontales situées 4 gauchc des traits verticaux qui dé-
limitent la durée d’acces a la nourriture).
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Figure 10: Haur: acquisition du comportement dans les programmes DRL (3 gauche) et FI
(a droite) chex des rans sencseents (8), adulies {A) et juvéniles (1) . En ordonnée: indices de
regulation temporclle (IRT median ¢n DRI, indice de courbure ¢n FI). En abscisse: jours
d’entrainement successitis, Milicu: tracé cumulatil oblenu en FI chez un rat juvénile. Bas;
tracés cumulatils obtenus ¢n Il chez le nourrisson dgé de 9 4 13 mois. Az donnéces de Lowe
et al. (1983) dont le pattern est simulaire d celui du rat juvénile. BB et C: données de Darche-
ville et al. (1993). Ces patterms 4 débit faible (3) ou élevé (C) sont similares 4 ceux de hom-
me adulie.
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Une premicre tentative systématique d’étude de la régulation tempo-
relle en function dc Pdge a été entreprise chez le rat albinos de souche
Wistar. Trois ages ont été compards lors de I'acquisition de comportement
dans les programmes FI de 60 sccondes et DRL de 20 sccondes. Le sevra-
ge (20 jours), I'dge adulte (3 mois) ct al sénescence (24 mois) (ahut de la
Figure 10). L’acquisition du comportement dans les programmes FI et
DRL dépend de I'dge des sujets (Lejeune et al., 1986; Lejecunc et Jassclet-
te, 1987; Lejeune, 1989, 1992). Dans le programme FI, les jeunes rats ob-
tiennent les miclleurs scores tout ¢n émcettant les débits de résponscs les
plus élevés. Leurs pauses post-renforcement sont en moyenne plus longucs
que celles des rats adultes ou sénescents. La perfomance la plus médicore
est enregistrée chez les rats sénescents dont le faile débit de réponses res-
te constant pendat les 8 jours dicquisition. Les rats adulies occupent une
position intermédiaric tant au nivcau de la régulation temporcelle qu’au
nieveau du débit des résponses. En résumé, dans le programme FI, la qua-
lité de la régulation temporeile du comportement ¢t le débit des réponses
sont fonction inverse de 'age. Dans le programe DRL, la qualité de I'ajus-
icment est unc lonction croissante de Page: les rats sénescents sont les
plus efficients et al teadence centrale de la distribution de lcurs intervalles
inter-réponscs cst plus ¢levée et proche de critére que celle des rats adul-
tes, suivis eux-mémes par les rats juvéniles. Pour le débit des réponscs, le
classement est identique i cclui du programme FL

Au terme d’une dizainc de jours d’aprentissage, les différences obser-
vées en début d’acquisition s'estompent, que ce soit en DRL. Ceci laisse
penser que 'evolution de ['apprentissage aux trois dges concernds ici n'est
pas sous-tendue par des mécanismes diff¢rents mais est modulée par des
facteurs périphériques intervenant au niveaw de la traduction des estima-
tions temporelle en comportement. Parmi ces tacteurs, le niveau d’activité
générale et le niveau de¢ motivation alimentaire doivent retencir atten-
tion. Tous deux peuvent sc répercuter sur le débit des résponses, ¢'est a di-
re sur leur régulation temporcelle. IT est bien connu que e niveau d’activité
générale est {onction inverse de ige des rats ¢t il n’est sans doute pas
rronné de supposer que la motivation alimentaire d’animaux ¢n croissan-

¢ n'est pas comparable a celle de sujets ayant acheve leur croissance, Si
ces deux facteurs influencent le ¢ébit des résponses (en FI et DRL, le dé-
bit est fonction inverse de 'iage) il reste 4 expliquer porquoi les rats juvé-
nils ont la meillcure régulation temporelle du comportement en FL 1T Taut
admettre gue, dans ce programmce au moins. 'émisson des résponscs est le
controle d'un méeanisme inhibiteur cflicace.
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Ces quelques donnés montrent aussi que le comportement des rats
agés n’est par déficitaire lorsque la régulation temporelle des réponses est
exigée par le programme de renlorcement (DRL). Par contre, losqu’elle
n’est pas requise (FI), I'ajustement du comportement est moins précis. Ces
données sont congruentes avec ccllcs obtenues dans d’autres études qui
ont décrit une économic de réactivité chez le rat dgé. Néamoins, la diffé-
rence observée entre les rats agés ct juvéniles en FI s’estompe a la faveur
de la prolongation de 'apprentissage. Ce constat rejoint des données obte-
nues en programme DRRD chez des sujets humains adultes (20 ans) et
agés (70-80 ans). Le délicit enregistré chez les sujets dgés en début de
séance s'estompe & la [in dc celle-ci (Lejeune et Pouthas, 1992). La capaci-
té de régulation temporclle serait donc préservée chez I’'homme et Panimal
agés, dans des aprrendissages du type FI, DRL ou DRRD. Cependant, cet-
te conclusion ne peut &tre généralisée i toutes les tiches ou intervient la
mesure du temps, parce que scules des taches simples ont été exlorées jus-
qu’a présent. En effct, dans le domaince spatial, les différences liées a 1'dge
des animaux augementent avee la difliculté de I'épreuve (Soffi¢ et Lejeu-
ne, 1993). '

En attendant quce la controverse concernant le comportement du nou-
rrisson en FI soit arbitrée, on pcut cependant relever quelques similitudes
entre las régulations temporcelles du jeune rat ¢t du jeune cnfant (Lejeune
et Richelle, 1990). Le nourrison ct le jeune rat sont sensibles au program-
me FI, c’est & la distribution périodique du renforcement. En revanche, le
jeune enfant et le jeunc rat ont des performances médiocres dans lc pro-
gramme DRL. Ils émcitent -dc nombreux intervalles inter-réponscs trop
courts et leur performance ne s’améliorc qu’a partir du moment ou I'inhi-
bition des réponses devient elficace et ou lenf{ant prend conscience de la
nécessité d'attendre pour produire des durées préciscs (Pouthas, 1990). Le
jeune enfant ct les rats juvéniles émettent de nombreuses conduites colla-
téralcs, ce qui confirme la généralité de ces comportements & travers les
espéces ct les dges el tend & montrer que le rat et le sujet humain peuvent
utiliser des stratégics de médiation temporelle similaircs.

En résumé, ces données dévcloppementales cncore {ragmentaires ré-
velent des divergences, mais aussi des convergences entre cspéces. Chez
’enfant, I'evolution dc¢ la performance rellete Uinteraction entre le contré-
le par les contingences de rentorcement et par des régles de réponse. La
part respective prisc par ces lacteurs dépend de 'age ct du type de pro-
gramme utilisé, ¢’est-a-dire du degré de contrainte temporelle spécifique a
chacun d’entre cux. Chez 'homme adulte, les régles produiles par les su-
jets coincident cn général avec les contingences DRL ou DRRD. Elles dil-
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férent parlois des contingences du programme Fl, dans la mesure ol ce
dernier tolére de nombreux patierns de comportement non verbal. Enfin,
la quasi-absence de données concernant I'animal ¢t 'homme dgés montre
que l'etude des régulations temporelles dans une perspective “life span”
ne fait que débuter.

8) CONCLUSION

Nous avons décrit ci-dessus quelques procédures qui permettent I'études
de la régulation et dc la discrimination temporelle chez 'animal. Nous
avons aussi esquiss¢ quelques hypothéses concernant le (s) mécanisme’s de
I’hypothétique “horloge internc” et sa rclation avec les rythmes biologi-
ques. Nous avons enfin abordé les aspects comparatifs et développemen-
taux des régulations temporelles acquises et suggéré qu’il n'y a
probablement pas de solution de continuité entre les adaptations au temps
des espéces animales et du sujet humain. Le temps marque tous les com-
portments ¢t le nombre d’étudcs qui lui ont été consacrées a augmenté au
cours des 30 derniéres années. Les premicres recherches étaient sous-ten-
dues par un double postulat: Parbitrarité de la réponse (les réponses ope-
rantes sont &quivalentes quelle que soit T'espéee) et exclusivité du
controle exercé par le mécanisme d’apprentissage operant. Elles négli-
geaient 'observation directe du sujet dans I'enceinte expérimentale. La di-
versification des espéces etudiées ct I'examen de multiples combinaisons
entre réponses et renlorcements ont montré que toutes les réponses ne se
conditionnent pas avee la méme facilité et que tous les renforcements
n'ont pas la méme efficacité (Breland et Breland, 1961; Domjan et Galef,
1983; Johnston, 1981). La ncutralité biologique de la réponse a été contes-
tée. La prise de conscience de 'importance de ces contraintes biologiques
(Bolles, 1979: Hinde et Stevenson-Hinde, 1973; Seligman et Hager, 1972)
a provoqué une remise cn question de la généralité des résultats obtenus
avec des réponses “arbitraires”, c’est a dire sans relation inconditionnelle
avec le renforcement. Cette remisc en question s'est répercutée dans le
domaine du temps.

Dcux tendances se sont dégagées dans les travaux ultéricurs. La pre-
miére admet I'existence d’unc pluralité de mécanismes de gestion du
temps, eventuellement constitués d’eléments assemblés ad hoc (des “hor-
loges sur mesure” en quelque sorie). Elle se basc sur la diversité des adap-
tations au temps obscrvées tant chez 'animal que chez le sujet humain. La
seconde tente de retrouver, sous la diversité des adaptations au temps, un
principe unificateur commun aux espcces animales et humaine. La théorie
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du temps scalaire de Gibbon (1977), dont nous avons briévement décrit et
illustré les prérequis comportementaux, connait actuellement la faveur de
certains théoriciens du temps. Cette orientation a inspiré plusieurs straté-
gies expérimentales dont la mise au point de procédures qui permettent la
mise 4 nu du “pure timing”, c’est a dire d’'une régulation temporelle du
comportement libre de toule interférence et en parfaite adéquation avec
une capacité sous-jacente. L'intérét d’une telles procédures cst évident,
mais il est sans doute prématuré ou méme fallacicux de supposer que la ca-
pacité et le mécanisme dc I'horloge interne qui seront mis & jour grice a ce
type de procédure seront identiques quelle que soit Pespéce étudiée: pre-
micrement, parce que le mécanisme du timer et la capacité ou sensibilité
au temps nc sont pas nécessairement liés, et, deuxi®émement, parce que le
méme comportement peut €tre sous-tendu par des mécanismes dif[érents.
L’illusion de cohérence peut provenir d'une scotomisation involontaire des
variations observées lorsque I'analyse n’est pas limitée aux seul pigeon et
rat albinos. Le défi posé par les modeles doit étre relevé par des tentatives
systématiques dc validation, qui ne soient pas limitées aux sculcs cspéces
“de laboratoirc” ou a des durées couries, ¢t qui traitent la diversité et la
flexibilité¢ des adaptations au temps comme un donné majeur qu’il nc faut
pas négliger.
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RESUMEN

Este articulo presenta y discute la psicologia del ticmpo en la conducta
animal, estudiada mediante procedimicntos operantes. Una breve intro-
duccién define el campo analizado en relacion a la cronobiologia. La expo-
sicidon suscinta de mcétodos cs seguida por una sintesis de los datos
obtenidos escncialmente bajo programas de IF, RDB y de reforzamiento
diferencial de duracion de respuesta. Micntras sc abordan las diferencias
interespecificas, los desarrollos metodologicos (procedimiento de pico)
permiten, en principio, acceder més [dcilmente al mecanismo hipotético
del contador de tiempo, a las hipdtesis respecto de los sujetos en que fun-
ciona, a la naturaleza de la estructura de este mecanismo, a la relacién en-
tre las regulaciones temporales adquiridas y los ritmos bioldgicos, y
finalmente a la rclacion entre la ejecucion y la edad de los sujctos. La con-
clusién apoya el desarrollo de una psicologia integrativa del tiempo, que
considere las dimensioncs comparativa y cvolutiva de las adaptaciones al
tiempo, y permite poncr a prucha tos modclos explicativos propuestos,
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Palabras clave: animal, regulaciones temporales, contador de tiempo,
comparacion de especies, desarrollo, ritmos biolégicos.

RESUME

Ce texte présente et discute la psychologie du temps chez PPanimal, telle
qu’elle est €tudiée avec les procédures opetantes. Une bréve introduction
définit le champ analysé par rapport a la chronobiologie. L'exposé succinct
des méthodes est complété par une synihése des données obtenues essen-
ticllment avec les programmes FI, DRL et de production de durée. Les
paragraphes suivanats abordent les différences interspécifiques, des déve-
loppments méthodologiques (peak procedure) permettant, en principe,
d’accédéer plus aisément au mécanisme hypothétique du timer, les hypot-
héses au sujet du fonctionnement, de la nature ou de la structre de ce mé-
canisme, la relation entre les régulations temporelles acquises et les
rythmes biologiques et enfin la relation entre la performance etg I'dge des
sujets. La conclusion plaide en faveur du développement d’une psycholo-
gie du temps intégrative, qui tienne compte des dimensions comparative et
développementales des adaptations au temps et permette une mise a
’épreuve des modéeles explicatifs proposés.

Mots clés: animal, régulations temporelles, timer, comparaison d’espé-
ces, développement, rythmes biologiques.

RIASSUNTO

Questo articolo presenta ¢ discute la psicologia del tempo nella condotta
animale, studiata tramite procedimenti operanti. Una breve introduzione
definisce il campo analizzato in relazione con la cronobiologia. All'esposi-
zione concisa di metodi segue una sintesi dei dati ottenuti principalmente
tramite programmi di IF, RDB e di riforzamento differenziale di durata
delle. risposte. Mentre si osservano le differenze interespecifiche, gli svi-
luppi metodologici (procedimento di punta) permettono, in genere, arriva-
re con piu facilitd al meccanismo ipotetico del contatore del tempo, alle
ipotesi che toccano i soggetti sopra i quali funziona, alla natura della strut-
tura di questo meccanismo, alla relazione tra le regulazioni temporali ac-
quisite e i ritmi biologici, y alla fine, alla relazione fra I’esecuzione e I'eta
dei soggetti. La conclusione apoggia lo sviluppo di una psicologia integrati-
va del tempo, che considere le dimenzioni comparativa ed evolutiva delle
adattazioni al tempo, ¢ permetie si somettere a prova i modelli esphcatm
proposti.
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Parole-chiave: animale, regulazioni temporali, contatore del tempo,
comparazione di specie, sviluppi, ritmi biologici.

RESUMO

Este artigo apresenta e discute a psicologia do tempo na conducta animal,
estudada por meio de processos operantes. Uma breve introdugéo define o
campo analizado em relagdo 4 cronobiologia. A exposi¢éo relativa dos mé-
todos € seguida de uma sintesis dos datos obtidos baixo programas de IF,
RDB, e reforgamento diferéncial de duragio de resposta. Durante a abor-
dagm das diferéncias interespecificas, os desarroios metodoldgicos (proce-
dimento em pico), permitem em principio, chegar mais ficilmente ao
mecanismo hipotético do contador do tempo, as estructura deste mecanis-
mo, a relacdo entre as regulagdes temporais obtidas e os ritmos bioldgcos.
Finalmente, a relacio entre a execugdo e a idade dos individuos.

A conclugio apota o desarroio de uma psicologia integrativa do tem-
po, que compreenda as dimengbes comparativas e evolutivas das adapta-
¢bes ao tempo, € que permita pdr a prova os modelos explicativos
propostos. :

Palavras clave: animal, regulagbes temporais, contador do tempo,
comparacgio de especies, desenvolvimento, ritmos bioldgicos.

ABSTRACT

This paper discusses the temporal regulation of performance in animals
subjected to operant schedules of reinforcement (mostly FI, DRL an
DRRD). A few data from human temporal conditioning experiments will
also be commented upon. A brief introduction defines temporal regula-
tions of behavior with regard to chronobiology. It is followed by a brief
description of pavlovian temporal conditioning, FI, DRL and duration dis-
crimination procedures. The relationship between performance and the
temporal schedule constraints is commented as well. The next paragraphs
concerns inter-species comparisons, with an emphasis on the role of spe-
cies-specific factors, the anagenetical perspective in comparative psycho-
logy and the quest for “pure timing” with the peak procedure, leading to
data in agreement with scalar timing theory. A few other recent data con-
gruent with the model are also discussed. The next paragraphs briefly re-
view several hypothesis concerning the nature or structure of the
mechanism(s) underlying response timing. Besides classical hypotheses
such as those involving externel temporal indices (external clock, media-
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ting behavior), the paper also briefly mentions’ neuronal and biochemical
correlates, as well as formal models based on information processisng
theory. After briefly commeting behavioral inhibition indispensable to the
temporal regulation of behavior, the paper comments a few data bearing
on the relationship betweem acquired response timing and chronobiology,
especially the similarity and differences betweem meal anticipation in the
restricted feeding paradigm and behavior in the FI schedule. The next
paragraphs concern the develpmental factors in the temporal regulation of
behavior. The conclusion of the paper pleads for the development of an
integrative theory of timing, taking into account comparative and develop-
mental data too often neglected, in our view, by contemporary research
mainly concerned by the development of formal models so far tested exclu-
sively with pigeons, rats or humans. The generality of such speculastions,
some of them very seducive and extending Weber’s law to response timing
(the scalar timing theory), has to be investigated, using other species, age
and duration ranges. The hypothesis of a precisely located central timer
has been rejected since long, in favor of a view involving biochemical para-
meters and the flexibility of neural connexions within networks located in
different areas of the brain. Such hypotheses, most of them still speculati-
ve and deriving from computer simulations, open a new and challenging
path in the quest for the elusive internal clock mechanisms.

Key Words: animal, temporal regulations, response timing, species
comparation development, biochemical parameters.






