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Résumé

Résumé

Les mécanismes d'apprentissage sériel sont étudiés chez les vertébrés supérieurs grace a deux types de protocoles. Dans I'un,
I'animal doit reproduire I'ordre de présentation de plusieurs éléments présentés successivement, sollicitant fortement la mémoire
a court terme. Dans Il'autre, I'animal découvre I'ordre dans lequel il doit répondre a des éléments présentés simultanément. Les
mécanismes d'apprentissage sériel incluent des processus discriminatifs, I'apprentissage de regles et le développement d'une
représentation mentale. lls ne s'excluent pas mutuellement pour un apprentissage donné, mais semblent varier selon I'espéce
étudiée, et divers parameétres expérimentaux.

Mots-clés : apprentissage sériel, processus de discrimination, représentation mentale, comparaison interspécifique.

Abstract

Summary : Chaining processes underlying serial learning in vertebrates

Serial learning has been studied in vertebrate species using two different methods. One consists of the successive presentation
of several items, and the animal has to respond according to this order. As shown by a systematic enhanced recall of the items
presented last (recency effect), short-term memory processes appear to play a determinant role at least at the beginning of
successive serial learning. The second method consists of the presentation of all items simultaneously, and the animal learns the
correct order of responding. Serial learning mechanisms involve various discriminative processes (special status of the first and
last items, conditional discrimination learning, temporal distance to the reinforcer), rule learning and the development of a mental
representation (linear or associative) of the series. These mechanisms appear to vary according to the species tested, and
according to several experimental parameters, such as the serial learning method, the learning procedure and the series' length.
Involvement of more elaborate processes does not seem to rule out involvement of less elaborate processes at the beginning of
training or on early learning phases with a partial series which precede later phases with the entire
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SUMMARY : Chaining processes underlying serial learning in vertebrates

Serial learning has been studied in vertebrate species using two different
methods. One consists of the successive presentation of several items, and the
animal has to respond according to this order. As shown by a systematic
enhanced recall of the items presented last (recency effect), short-term memory
processes appear to play a determinant role at least at the beginning of
successive serial learning. The second method consists of the presentation of all
items simultaneously, and the animal learns the correct order of responding.
Serial learning mechanisms involve various discriminative processes (special
status of the first and last items, conditional discrimination learning, temporal
distance to the reinforcer), rule learning and the development of a mental
representation (linear or associative) of the series. These mechanisms appear
to vary according to the species tested, and according to several experimenital
parameters, such as the serial learning method, the learning procedure and the
sertes’ length. Involvement of more elaborate processes does not seem to rule out
involvement of less elaborate processes at the beginning of training or on early
learning phases with a partial series which precede later phases with the entire
series.
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INTRODUCTION

Ebbinghaus (1913) réalise les premiéres études expérimentales d’ap-
prentissage sériel chez ’homme. Ses travaux ne susciteront l’intérét des
scientifiques qu’une cinquantaine d’années plus tard, lorsque Lashley
(1951) met en avant 'importance de la mémoire de I’ordre sériel dans des
activités élaborées telles que la compréhension et V’articulation du langage
et la production musicale (pour une revue Lewandowsky et Murdock,
1989). La rédaction de cette phrase, par exemple, repose sur I’enchai-
nement ordonné de lettres pour former des mots, puis sur I’enchainement
des mots selon certaines régles syntaxiques. Une multitude de travaux sont
venus préciser les mécanismes d’apprentissage sériel chez ’homme dans des
conditions expérimentales diverses, en faisant varier notamment la nature
du matériel (verbal / non-verbal), les conditions d’apprentissage (impli-
cite/explicite), les conditions de restitution (rappel/reconnaissance)...

L’objet de cette revue est de résumer ’état actuel de nos connaissances
des mécanismes psychologiques d’apprentissage sériel chez 1’animal.
L’étude expérimentale des capacités d’apprentissage sériel chez I’animal se
développe a partir des années 1970. Ces travaux visent a déterminer dans
quelle mesure et de quelle maniére un vertébré non doté de capacités sym-
boliques apprend a mémoriser 1’ordre d’informations arbitraires. Ils sont
fondés sur I'observation que le comportement spontané de I’animal appa-
rait comme des séquences complexes d’actes ordonnés. Des études éthologi-
ques ont révélé qu’un comportement adapté refléte I’intégration non seule-
ment de plusieurs événements, mais également de ’ordre dans lequel ils se
produisent (Camps et Mélan, 1999). Des séquences comportementales
ritualisées caractérisent, par exemple, la parade sexuelle depuis les insectes
jusqu’aux vertébrés supérieurs, en passant par les vertébrés inférieurs. A
titre d’illustration, la parade sexuelle chez 'oiseau correspond a un enchai-
nement précis d’orientations corporelles, de postures, de déplacements, de
vocalisations et parfois de touchers entre maile et femelle.

Dans un apprentissage sériel, I’animal apprend a répondre selon un
ordre prédéterminé a plusieurs stimuli, appelés couramment items, qui sont
présentés successivement ou simultanément (De Lillo, 1996). Les appren-
tissages sériels se distinguent d’autres types d’apprentissage essentielle-
ment pour deux raisons : le nombre de stimuli et de réponses et I’ordre de
ces réponses. Dans la majorité des apprentissages, I’animal est exposé a un
seul ou a deux stimuli et on s’intéresse a la présence ou a I’absence de la
seule réponse correcte. C’est le cas des épreuves de conditionnement clas-
sique et instrumental, tel que la discrimination entre deux compartiments
ou allées. Grace a des indices visuels (allée sombre / allée éclairée) ou spa-
tiaux (allée gauche / allée droite) notamment, Panimal apprend a choisir le
compartiment positivement renforcé ou a éviter le compartiment négative-
ment renforcé. Dans un apprentissage sériel, en revanche, plusieurs stimuli
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sont présentés a chaque essai et I’animal doit émettre plusieurs réponses.
Par exemple, des plages de couleurs A, B, C et D sont affichées sur des
cibles et I’animal apprend a répondre aux quatre items. De plus, dans un
apprentissage sériel I’animal apprend une séquence de réponses selon un
ordre précis, d’abord Vitem A, puis I’item B, puis C et finalement D. Dans
d’autres apprentissages fondés sur des réponses multiples, ’animal peut
permuter au hasard la position de ses réponses dans la séquence. C’est le cas
par exemple de I’épreuve d’élimination qui se déroule dans un labyrinthe
radial. Celui-ci est constitué d’une plate-forme centrale d’ou irradient huit
allées ou plus. L’animal, placé sur la plate-forme centrale, apprend a par-
courir chacune des allées une fois seulement. Il réalise alors bien une
séquence de plusieurs réponses, mais ’ordre dans lequel il visite les différen-
tes allées peut varier d’un essai a PPautre (Olton et Samuelson, 1976}).
L’originalité des apprentissages sériels tient alors a cette double spécificité :
1/ réponses multiples ; 2/ réalisées dans un ordre donné.

Cette spécificité de I'apprentissage sériel n’était pas reconnue au début
du siécle. Ce point est développé dans une premiére partie au travers d’un
bref rappel historique. La deuxiéme partie est consacrée 2 des tentatives de
mise au point de dispositifs expérimentaux et de protocoles d’apprentissage
spécifiques a I’étude de réponses multiples et ordonnées. La troisi¢me partie
montre que cet objectif a finalement été atteint dans les années 1970, grace
au développement de protocoles de parcours répétés d’une allée unique. Les
deux parties suivantes sont consacrées aux travaux plus récents qui explo-
rent ’apprentissage de séries lorsque différents stimuli sont présentés suc-
cessivement ou simultanément. Dans le premier cas, I’animal apprend a
reconnaitre ou alors a reproduire un ordre donné de présentation, alors que,
dans le second cas, il apprend a découvrir 'ordre dans lequel répondre aux
stimuli. Les résultats expérimentaux obtenus dans ces travaux mettent en
lumiére le réle que peuvent jouer des informations d’origine interne, telles
que les manifestations proprioceptives corrélatives des réponses ou alors
des images mentales des stimuli ou des réponses aux stimuli. L’iden-
tification et ’organisation de plusieurs réponses reposent également sur des
informations d’origine externe, notamment la position particuliérement
saillante de certains stimuli de la série. Une derniére partie montre que
I’étude des mécanismes d’apprentissage sériel peut constituer un outil inté-
ressant dans le domaine de la cognition comparée.

RAPPEL HISTORIQUE

Au début du siécle, des auteurs comme Watson (1913), Guthrie (1935)
et Skinner (1938) postulent que tout apprentissage est le résultat de liens
associatifs qui s’établissent entre un stimulus et une réponse. Thorndike
(1913) propose que I’association entre un stimulus et une réponse dépend
des conséquences de la réponse et de sa valeur fonctionnelle pour
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I’organisme. Selon les auteurs de ces théories, dites respectivement associa-
tionnistes et de renforcement, une séquence de réponses se réduit a un
ensemble de réponses individuelles. Les dispositifs largement utilisés dans
le domaine de I’'apprentissage animal en général étaient également utilisés
pour 'apprentissage de réponses multiples. Il s’agit de labyrinthes com-
plexes, pourvus de plusieurs embranchements, par lesquels I’animal doit
passer pour se déplacer d’un point donné jusqu’a un autre point ou se
trouve un renforcement alimentaire. Chaque embranchement correspond a
un stimulus (S) qui provoque une réponse conditionnée (R ; modéle S-R).
Les conséquences proprioceptives engendrées par une réponse donnée par-
ticipent comme stimulus a I’émission de la réponse suivante et ainsi de
suite. Grace au renforcement sélectif de la séquence correcte, des associa-
tions s’établiraient entre les réponses successives. De plus, suite a la distri-
bution répétée du renforcement alimentaire immédiatement aprés une
réponse au dernier item, une liaison conditionnée se formerait entre celui-ci
et chacun des autres stimuli (Hull, 1931). En d’autres termes, 1’idée d’une
chaine d’associations ou d’associations multiples serait suffisante pour
expliquer I'apprentissage d’une séquence de réponses.

Lashley (1951) souligne que certaines observations sont réfractaires a
une explication classique de chainage successif. Il cite 1’exemple des
séquences comportementales formées de réponses successives qui sont trés
proches dans le temps. Parfois, les réponses sont trop rapprochées pour per-
mettre aux stimulations proprioceptives qu’elles engendrent de devenir le
stimulus de la réponse suivante. L’auteur inclut parmi ces séquences com-
portementales certains mouvements complexes chez P’animal et chez
Phomme, mais également des activités humaines complexes, telles que la
compréhension et la production du langage, ou la production musicale. A la
méme époque, Tolman (1948) postule que des associations se forment entre
les stimuli eux-mémes en fonction de buts précis, mais non pas entre des
stimuli et des réponses. L’animal qui percoit dans un labyrinthe un lieu
particulier S1 (stimulus 1) s’attend & voir a4 proximité le lieu S2 (stimu-
lus 2 ; modéle S-S). De telles associations par contiguité spatiale s’éten-
draient ensuite et permettraient le développement d’une représentation
mentale de espace labyrinthe. L.a théorie cognitive attribue un réle parti-
culier aux stimuli proches du renforcement : les lieux voisins de ’empla-
cement habituel de la nourriture sont affectés d’une attente particuliére
pour les animaux.

LES TRAVAUX PIONNIERS

Les premiéres théories d’apprentissage sériel étaient basées sur des
observations réalisées dans des labyrinthes complexes. Or, dans cette situa-
tion expérimentale, les choix successifs de I’animal peuvent étre guidés, en
partie du moins, par des indices non liés directement a Pépreuve sérielle :
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des indices auditifs, olfactifs ou visuels qui sont intrinséques ou extrinse-
ques au labyrinthe. Des dispositifs expérimentaux spécifiques a I’appren-
tissage sériel sont alors congus afin de mettre formellement a I’épreuve les
différentes théories.

1. LE LABYRINTHE TEMPOREL

Le premier dispositif correspond au labyrinthe temporel de Hunter
(1920). 11 est formé de deux allées, chacune en forme de boucle, qui se rejoi-
gnent au niveau d’une allée centrale. A partir d’un point de départ com-
mun, ’animal doit faire un nombre défini de parcours dans une allée, puis
dans Vautre allée. Pour apprendre une séquence formée de quatre parcours,
dont les deux premiers sont réalisés dans une allée, et les deux suivants
dans ’autre allée, I’animal doit se souvenir des deux derniers parcours afin
de réaliser correctement le troisieme, puis le quatrieme parcours. Pour cela
il ne peut se référer ni a des indices de ’environnement, ni aux manifesta-
tions proprioceptives de ses réponses puisque ces deux types d’informations
restent inchangés entre parcours successifs dans la méme allée. L’auteur
postule que I’animal se référe a des stimuli générés de maniére interne et,
plus précisément, 2 une représentation mentale de la séquence de parcours.
Malgré son élégance, ce travail s’est heurté a un échec : des rongeurs n’ont
pas pu apprendre une séquence formée de quatre parcours.

2. APPRENTISSAGCE D'UNE REGLE D’ALTERNANCE

Quarante ans plus tard, Bloom et Capaldi (1961) posent a nouveau la
méme question : I’animal est-il capable d’apprendre qu’une réponse donnée
dépend des réponses précédentes ? Ils s’inspirent des nombreux travaux
qui montrent que des rongeurs apprennent i parcourir la méme allée plus
ou moins rapidement selon les conditions de renforcement. Dans un
apprentissage de discrimination visuelle appétitive par exemple, des ron-
geurs apprennent a parcourir rapidement une allée en présence d’un indice
visuel en vue d’un renforcement alimentaire. Ils parcourent la méme allée
lentement lorsque ce signal est absent. La différence du temps de parcours
indique alors que les animaux apprennent bien la discrimination.

Dans le protocole modifié par Bloom et Capaldi (1961), aucun indice
de discrimination n’est fourni mais une régle d’alternance simple est
appliquée : le parcours de 1’allée est successivement renforcé, puis non ren-
forcé. Dans ce cas, des rats apprennent  effectuer un parcours lent suivant
un essai renforcé et, inversement, un parcours rapide aprés un essai non
renforcé. Ils effectuent alors bien une réponse donnée en fonction de la
réponse précédente, mais en alternant deux réponses et non pas en réalisant
des réponses multiples et ordonnées. Néanmoins, c’est grace a ces travaux
et en utilisant le méme dispositif expérimental que le premier protocole
d’apprentissage sériel a été développé.
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SEQUENCES DE PARCOURS DANS UNE ALLEE UNIQUE

Dans les années 1970, Hulse et Campbell (1975) introduisent, finale-
ment, la notion de série de stimuli. Dans un dispositif constitué d’une seule
allée, ’animal récolte une quantité de nourriture différente lors de chacun
des cinq parcours qui composent un essai. Des rats sont entrainés avec des
séries monotones de nourriture, c’est-a-dire que le nombre de boulettes de
nourriture augmente (0-1-3-7-14) ou diminue (14-7-3-1-0) de maniére régu-
liere a travers les parcours d’un essai, ou alors avec des séries aléatoires de
nourriture (14-3-1-7-0). Dans le dernier cas, les séries varient a chaque
essai. L.’apprentissage est apprécié en comparant la vitesse de parcours de
rats soumis a ’un ou a I'autre type de série.

1. APPRENTISSAGE IDANTICIPATION DE STIMULI
CORRESPONDANT A DES QUANTITES VARIABLES DE NOURRITURE

Les résultats montrent que la vitesse de parcours des rats est propor-
tionnelle a la quantité de nourriture récoltée pour les parcours des séries
monotones et constante pour les séries aléatoires. En d’autres termes, elle
diminue entre les parcours successifs lorsque les quantités de nourriture
diminuent également et, inversement, clle augmente pour des quantités
croissantes de nourriture. Ces travaux montrent, pour la premiére fois, que
des rongeurs sont capables d’apprendre une séquence ordonnée de réponses
(Hulse et Campbell, 1975). Différentes explications théoriques sont propo-
sées pour rendre compte de ces résultats.

1.1. Anticipation a partir d’une régle formelle

Selon Hulse (1978), les animaux apprennent la structure formelle d’une
série qui leur permet d’anticiper le prochain choix selon la régle « plus
grand que » pour une série croissante et « plus petit que » pour une série
décroissante. A Iappui de cette hypothése Hulse et Dorsky (1979) mon-
trent que des animaux entrainés avec une premiére série monotone amélio-
rent leurs performances lorsqu’ils apprennent ensuite une nouvelle série du
méme type. En revanche, I’acquisition d’une série aléatoire ne facilite pas
Papprentissage ultérieur d’une série monotone. En d’autres termes, le
transfert est positif pour une série dont la structure est invariable alors que
les quantités absolues de nourriture différent, et négatif pour une série dont
la structure change alors que les constituants restent inchangés. Les
auteurs en concluent que les rats développent une représentation mentale
d’une série au cours de I’apprentissage.
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1.2. Anticipation par association
des potentiels excitateurs relatifs des stimuli

Capaldi, Verry et Davidson (1980) postulent quun potentiel excitateur
relatif est associé & chaque item d’une série et que les stimuli adjacents
s’associent par paires. Selon ce point de vue, ’évolution de la vitesse des
parcours lors de 1’apprentissage d’une série monotone de renforcements
s’expliquerait par une évolution paralléle de la somme des potentiels exci-
tateurs des stimuli. Les auteurs éprouvent cette hypothése en présentant
de maniére aléatoire deux types de séries, comportant chacune cingq par-
cours. Le premier ou le dernier parcours est renforcé (R) et les quatre autres
sont non renforcés (N) (R-N-N-N-N et N-N-N-N-R). A la fin de
Fapprentissage, les rats parcourent lentement I’allée lors des quatre der-
niers parcours de la série commengant par un parcours renforcé. A
Pinverse, ils parcourent de plus en plus rapidement ’allée lorsque c’est le
dernier parcours de la série qui est renforcé (Capaldi et Verry, 1981). Ces
résultats confirment alors I'idée que ’animal anticipe un renforcement « a
venir » méme si ’essai renforcé est précédé de plusieurs parcours non ren-
forcés. Rien n’indique, cependant, qu’il ait intégré les parcours successifs
sous forme d’une séquence, ni pour un type de série, ni pour ’autre.

1.3. Apprentissage de propriétés plus globales d’une série

Par la suite, Roitblat (1987) montre que la vitesse de parcours de rats
renforcés par une série décroissante de nourriture (14-7-3-1-0) évolue de
maniere similaire lorsque un des items est ensuite remplacé par zéro bou-
lette (indiqué en gras : 14-0-3-1-0). Puisque I’anticipation n’est pas affectée
par Pintrusion occasionnelle d’un nouvel item, elle semble reposer sur des
propriétés plus globales que la quantité de nourriture ou un potentiel exci-
tateur. L’auteur propose que, dans cette situation expérimentale, les rats
développent une représentation mentale de la séquence.

2. COMMENTAIRE : EVALUATION D'UN APPRENTISSAGE
A PARTIR DE LA VITESSE D’UNE REPONSE MOTRICE

En résumé, des interprétations trés contrastées sont proposées pour
rendre compte de 'apprentissage de parcours multiples d’une allée. Cette
divergence tient en partie au fait que les quantités de nourriture correspon-
dent a la fois aux stimuli qui composent une série et au renforcement des
parcours correspondants. Il est difficile de dissocier le role joué par les items
et les récompenses répétées ou, en d’autres termes, par la structure formelle
et le potentiel excitateur. Par ailleurs, il se peut tout aussi bien que
I’animal réalise chaque parcours par rapport a un stimulus et/ou un renfor-
cement alimentaire donné. Dans ce cas il n’apprend pas nécessairement une
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séquence de réponses reliées entre elles par un ordre interne (Compton,
1991).

Un autre probléme rencontré avec ce protocole concerne la mesure
retenue pour évaluer les performances des animaux : la vitesse de parcours.
La vitesse avec laquelle I’animal effectue une réponse motrice dans une
situation d’apprentissage est en effet influencée par de nombreux facteurs.
Des facteurs liés spécifiquement a4 un apprentissage, tels que les niveaux
d’attention et de vigilance, influencent directement les performances
motrices de I’animal. Des facteurs non spécifiques, notamment émotionnels
et motivationnels, sont également susceptibles d’interférer avec la vitesse
d’une réponse motrice. Celle-ci varie, par exemple, avec le niveau d’anxiété
ou le degré de restriction alimentaire de I’animal (Mélan et Ungerer, 1991).
Malgré ces réserves méthodologiques, les résultats qui sont issus de ces tra-
vaux constituent le fondement empirique de plusieurs hypothéses qui préfi-
gurent les développements conceptuels ultérieurs.

APPRENTISSAGES SERIELS SUCCESSIFS

A partir des années 1980, les méthodes d’étude de Papprentissage sériel
changent de maniére importante. Ces modifications concernent a la fois la
nature des stimuli, le type de série et I’évaluation de I’apprentissage. Des
stimuli non alimentaires sont utilisés, telles que des plages de couleur ou
des images d’objets qui sont projetées sur des cibles. Ces stimuli forment
des séries arbitraires, c’est-a-dire que leurs constituants ne sont pas reliés
entre eux par un élément extérieur telle qu'une variation en taille ou en
guantité. De plus, ils sont présentés d’emblée de sorte que 'apprentissage
est évalué a partir des réponses de ’animal sur des cibles, et non plus a par-
tir d’un parameétre moteur.

A partir de ces principes, deux types d’épreuves sérielles ont été déve-
loppés : les apprentissages sériels successifs et simultanés. Cette section est
consacrée aux protocoles d’apprentissages sériels successifs. Ils ont en com-
mun la présentation des stimuli un par un sur une ou plusieurs cibles.
L’animal doit discriminer un ordre donné de présentation ou alors le repro-
duire pour obtenir un renforcement alimentaire.

1. RECONNAISSANCE D’UN ORDRE DE PRESENTATION :
DISCRIMINATION DE SEQUENCES

La discrimination de séquences chez le pigeon est le protocole
d’apprentissage sériel successif le plus utilisé. A chaque essai, I’animal est
confronté i une séquence différente de stimuli, chacune correspondant a
deux ou trois plages de couleur qui sont présentées successivement. Une
seule séquence est correcte ou positive alors que toutes les autres séquences
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sont dites négatives : elles sont formées des mémes stimuli que la séquence
positive, mais qui sont présentés selon un ordre différent. La discrimination
de la séquence positive des séquences négatives se traduit par une diffé-
rence du taux des réponses de I’animal sur une cible neutre : il picore celle-
ci lorsque c’est la séquence positive qui est présentée alors qu’il apprend
progressivement & inhiber ses réponses sur cette cible en présence d’une des
séquences négatives.

1.1. Séquences de deux items : apprentissage de régles

Lors de la discrimination d’une séquence positive de deux plages de
couleur, A puis B, les animaux discriminent d’abord les séquences a I’aide
du second item : celles se terminant par I’item B (AB, XB, BB ; Weisman,
Wasserman, Nelson et Larew, 1980). Selon ces auteurs, une meilleure dis-
crimination a partir de l’item présenté en dernier traduit un effet de
récence. Les animaux discriminent ensuite la séquence positive AB de la
séquence négative XB, indiquant que le premier stimulus d’une séquence
participe également a apprentissage discriminatif. Ce phénoméne, désigné
effet de primauté, est attribué a la saillance de ’item occupant la premiére
position d’une série. On peut remarquer ’emploi inhabituel qui est fait des
notions d’effet de récence et de primauté dans la littérature animale. Elles
désignent ici simplement la supériorité de I'’événement le plus récent ou de
celui apparu en premier, alors qu’habituellement on emploie ces notions
lorsque la série comporte au moins un élément intermédiaire. La discrimi-
nation de séquences a partir de régles basées sur la position des items est
également observée par Wasserman, Nelson et Larew (1980). Ces auteurs
montrent que I’amplitude de I’effet de récence diminue progressivement
lorsque I’'intervalle de rétention augmente de 0,5 a 2, puis a 4 secondes. Un
allongement comparable de I’intervalle de temps qui sépare la présentation
des deux items de la séquence affecte peu ou pas les performances de réten-
tion. En d’autres termes, aprés des délais de rétention courts 1’animal
accéde a une séquence de deux items en mémoire a court terme. L’item pré-
senté en dernier est cependant mieux mémorisé et semble de ce fait plus
étroitement lié au renforcement.

1.2. Séquences de trois items : formation d’une représentation mentale

Plusieurs auteurs s’intéressent a la discrimination d’une séquence posi-
tive de trois items parmi une vingtaine de séquences négatives. Bever
(1984) explore le role joué par les items occupant la premiére et la derniére
position d’une séquence en supprimant certaines séquences négatives ou
alors en utilisant plusieurs séquences positives. La discrimination de la
séquence ABC s’installe plus rapidement lorsque les séquences négatives
qui se terminent par l'item C sont supprimées plutét que celles débutant
par Pitem A. De méme, les animaux discriminent plus facilement des
séquences positives de longueur variable, lorsque celles-ci comportent
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Pitem C plutét que 'item A (A, AB et ABC). L’auteur attribue le statut
particulier du dernier item au fait qu’il précéde immédiatement la réponse,
ce qui le lierait en quelque sorte a celle-ci. Roitblat (1987) montre que les
animaux qui ont appris a diseriminer les séquences a partir de I’item C dis-
tinguent ensuite les séquences qui incluent a la fois I'item A et ’item C. Par
conséquent, les animaux semblent intégrer des combinaisons de stimuli en
des unités fonctionnelles qui ne sont pas nécessairement organisées de
maniére séquentielle. En accord avec Terrace (1986 a) et Bever (1984), cet
auteur suggére que les animaux développent une représentation mentale de
la séquence correcte qu’ils répéteraient mentalement a chaque essai pour y
comparer les stimuli présentés successivement.

2. LEPREUVE DE SHIMP: FORMATION D'UNITES FONCTIONNELLES

Dans I’épreuve sérielle successive de Shimp (1976), I’animal doit indi-
quer la succession des positions gu’occupait un item présenté a plusieurs
reprises. Deux cibles, disposées a gauche (G) et a droite (D) dans la boite de
conditionnement, permettent de présenter la séquence a apprendre : une
croix blanche qui est projetée trois fois aléatoirement sur 'une ou ’autre
cible. Huit séquences différentes sont utilisées, chacune correspondant a
une succession différente de la croix sur les deux cibles (GGD, DDG, GDD,
DGG, GDG, DGD, GGG, DDD). Aprés un intervalle de rétention, ’animal
doit picorer les cibles dans le méme ordre que celui utilisé lors de la présen-
tation du stimulus. A cet effet, les deux cibles prennent successivement
trois couleurs différentes, d’abord rouge, puis bleue et finalement blanche.
L’animal doit picorer la cible sur laquelle la croix était présentée respecti-
vement en premiére, en deuxiéme et en troisiéme position. Si les réponses
successives de I’animal correspondent a la séquence de présentation, il est
renforcé positivement aprés avoir effectué la derniére réponse.

Des pigeons apprennent a reproduire ainsi huit séquences différentes,
tout en témoignant de performances plus élevées lorsqu’ils rappellent la
position qu’occupait le stimulus en dernier. Lorsque l'intervalle de réten-
tion est augmenté de 0,5 a 1, puis a 4 secondes, les performances chutent
globalement mais I’effet de récence persiste. Un allongement similaire du
temps de présentation du premier item améliore la mémorisation de celui-
ci, traduisant ainsi un effet de primauté. Shimp considére que la distribu-
tion répétée du renforcement aprés 'accomplissement de la séquence cor-
recte permet d’expliquer la mémorisation des différentes séquences.
L’obtention d’un renforcement favoriserait la consolidation en mémoire,
non seulement du dernier item, mais d’une séquence dans sa totalité. Selon
cette vue élargie de la théorie du renforcement, les items d’une séquence
deviennent liés de manié¢re fonctionnelle pour former ce que I’on appelle
une unité fonctionnelle (ou chunk).
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3. APPARIEMENT IVEXEMPLES PRESENTES SUCCESSIVEMENT :
APPRENTISSAGE DE SEQUENCES MULTIPLES

L’épreuve d’appariement d’exemples présentés successivement (mat-
ching-to-successive samples) permet également d’étudier la mémorisation de
Pordre de présentation de stimuli chez I’animal. En début de chaque essali,
deux ou trois stimuli (appelés « exemples ») sont présentés un a un, selon
une séquence différente a chaque essai. Ensuite, ces stimuli apparaissent
simultanément parmi d’autres stimuli ; tous sont alors appelés stimuli de
comparaison. [’animal apprend a répondre uniquement aux stimuli de
comparaison correspondant aux exemples présentés en début de P’essai, et
cela selon leur ordre de présentation. Dans ce cas, I’essai se termine avec la
distribution d’un renforcement alimentaire (renforcement positif). En
revanche, une réponse selon un ordre incorrect ou aux stimuli de comparai-
son ne figurant pas dans la séquence correspond a une erreur. L’essai se ter-
mine alors et la cage de conditionnement est obscurcie pendant quelques
secondes (renforcement négatif). On enregistre le taux de réponses correctes

réalisées par séance d’apprentissage.

3.1. Séquences multiples d’items issus de la méme catégorie
q P /4

Des pigeons sont entrainés avec six séquences de deux exemples sélec-
tionnés parmi trois plages de couleurs possibles. Un essai débute par la pré-
sentation de I’exemple A, puis de I’exemple B, qui apparaissent ensuite
simultanément avec le stimulus X. Les animaux sont entrainés i répondre
aux exemples selon 'ordre inverse de leur présentation initiale (B puis A)
afin d’éviter un effet de récence (MacDonald, 1993). Les animaux appren-
nent rapidement a quel item répondre en premier (effet de récence), mais ils
effectuent la seconde réponse au hasard, et ce méme aprés 24 séances
d’entrainement (environ 1 700 essais). L’auteur poursuit alors 1’entrai-
nement en supprimant le renforcement négatif qui suit habituellement
cette erreur. Apres 68 séances supplémentaires, soit plus de 14 000 essais au
total, le taux de réponses correctes est supérieur au hasard pour cinq ani-
maux sur huit. Lorsque la durée de présentation du premier exemple est
allongée de 5 a 8 secondes ou celle du second exemple raccourcie de 5 a
2 secondes, les pigeons ont tendance a répondre d’abord au stimulus pré-
senté en premier (effet de primauté). On retrouve ici les effets de récence et
de primauté déja décrits pour d’autres apprentissages sériels successifs
(Shimp, 1976 ; Wasserman et al., 1980 ; Bever, 1984). Selon MacDonald,
les résultats refletent une discrimination de la force mnésique des deux
stimuli, ou alors I’apprentissage d’une régle qui varie selon les contingences
de renforcement.
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3.2. Séquences multiples d’items issus de plusieurs catégories

L’appariement de deux et de trois exemples a également été étudié en
utilisant des items issus de plusieurs catégories différentes : plages de cou-
leur, formes géométriques, barres paralléles. L apprentissage de séquences
de deux items se déroule en sept phases dont la complexité augmente en
fonction de trois paramétres : le nombre d’exemples présentés (un seul, puis
deux), le nombre de catégories dont sont issus les stimuli (de une a trois
catégories) et le nombre de stimuli de comparaison (de deux jusqu’a huit)
(Terrace, Chen et Jaswal, 1996). Les animaux maitrisent 1’appariement de
deux exemples selon ’ordre de présentation (A puis B) en 33 000 essais en
moyenne.

L’entrainement se poursuit ensuite avec 162 séquences différentes de
trois exemples. A chaque essai, les trois exemples sont présentés respective-
ment pendant 8, 4 et 2 secondes, puis ils réapparaissent ensemble en tant
que stimuli de comparaison. Les animaux commencent la majorité des
essais par une réponse a I'item C plutét qu’a I'item A et, dans les rares cas
ou ils répondent correctement a I'item A d’abord, ils répondent ensuite a
I’item C dans 85 % des cas. C’est pourquoi, aprés 90 séances d’entrai-
nement, leur taux de réponses correctes ne dépasse pas le hasard. Les
auteurs font remarquer qu’en raison de 'utilisation d’une séquence diffé-
rente 4 chaque essai, les items qui occupent la premiére et la derniére posi-
tion n’acquiérent pas la saillance habituellement observée pour ces items.
Un deuxiéme groupe d’animaux est alors soumis & un préapprentissage
dans une épreuve sérielle simultanée dans laquelle ’animal apprend a
répondre selon un ordre prédéterminé et invariable a travers les essais, a
trois stimuli présentés simultanément mais qui ne varient pas a chaque
essai. Les animaux ainsi préentrainés apprennent ensuite la tache d’appa-
riement de trois exemples avec un taux de 90 % de réponses correctes par
séance. A partir des items occupant les positions les plus saillantes, les
pigeons auraient formé des sous-unités de la série apprise au cours du
préapprentissage, puis une image mentale de la série entiere. Ce méme
mécanisme leur permettrait de mémoriser ensuite une séquence différente a
chaque essai dans I’épreuve d’appariement d’exemples.

4. DISCUSSION

Les travaux résumés ici montrent que, au-dela de la reconnaissance
ou de la discrimination d’'un ordre de présentation de stimuli, I’animal
est capable de reproduire cet ordre grice a ses réponses successives. Indé-
pendamment du protocole d’apprentissage employé, les auteurs éta-
blissent une distinction entre des séquences de deux items et de celles de
trois items. L’apprentissage des premiéres est systématiquement expliqué
par ’acquisition de régles et en particulier celle basée sur la plus grande
saillance du second item.



Mécanismes d’apprentissage sériel chez les vertébrés 759

Lorsque les apprentissages portent sur des séquences de trois items,
Panimal doit tenir compte de I’ordre des stimuli. Il développerait une
représentation mentale de la séquence a discriminer ou a produire. A
chaque essai, il comparerait les items présentés, stockés en mémoire de tra-
vail, a I'image mentale, conservée en mémoire de référence. L’hypothése
alternative d’'une mémorisation par association des items d’une séquence
parait, au contraire, peu probable. En effet, la charge mnésique nécessaire
a la mémorisation de tous les constituants des nombreuses séquences appri-
ses dépasserait les capacités mnésiques du pigeon (Shimp, 1976 ; Terrace
et al., 1996).

Dans I’ensemble des travaux rapportés ici, les résultats indiquent que
le stimulus présenté en dernier est mémorisé plus rapidement ou mieux que
celui ou ceux qui le précédent. Par conséquent, les résultats s’expliquent
partiellement par un traitement différentiel des stimuli en mémoire a court
terme. C’est précisément en cela que les apprentissages sériels successifs se
distinguent des apprentissages sériels simultanés qui sont décrits ci-
dessous.

APPRENTISSAGES SERIELS SIMULTANES

Dans les apprentissages sériels simultanés, tels que leur nom I'indique,
les stimuli sont présentés simultanément en début d’un essai. Ils ne se distin-
guent alors plus par leur récence relative. De plus, la configuration spatiale
des items varie d’essai en essai, ce qui exclut la possibilité de se référer a des
indices spatiaux. En 1979, Straub, Seidenberg, Bever et Terrace montrent,
pour la premitre fois, que des pigeons apprennent I’ordre dans lequel
répondre a quatre stimuli présentés en méme temps, en ’absence de tout
indice temporel ou spatial. Les mécanismes impliqués dans un apprentissage
sériel simultané sont explorés griace a différentes méthodes. Dans certains
travaux, les animaux sont soumis a des tests aprés I’apprentissage d’une
série, dans d’autres, on compare P’apprentissage de séries dont la composi-
tion differe. Avant de résumer les résultats obtenus par des pigeons et des
singes dans ce type d’apprentissage, nous allons brievement décrire les
caractéristiques communes a la plupart de ces protocoles expérimentaux.

1. PROTOCOLLE D'APPRENTISSAGE SERIEL SIMULTANE : GENERALITES

Les résultats rapportés dans les paragraphes suivants sont obtenus
dans les conditions expérimentales décrites ci-aprés (sauf si indiqué autre-
ment). Dans les apprentissages sériels, un essai débute par la présentation
simultanée de plusieurs stimuli visuels sur des cibles. En picorant les cibles
et en appréciant les conséquences de ces réponses (renforcement alimen-
taire ou non) I’animal apprend a déduire I’ordre dans lequel il doit répondre
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pour étre renforcé. La probabilité de répondre selon un ordre prédéterminé
a plusieurs stimuli qui ne sont pas reliés entre eux par un indice extérocep-
tif temporel ou spatial, est cependant trés faible. C’est pourquoi, un
apprentissage sériel simultané est généralement établi progressivement, en
plusieurs phases. Dans une premiere phase, I’animal est renforcé pour
répondre & un seul stimulus (A) puis, dans une deuxiéme phase, il apprend
a répondre dans ’ordre 4 deux stimuli, A puis B, et ainsi de suite pour trois,
guatre ou cinq stimuli.

Dans la plupart des travaux, seuls les stimuli 4 apprendre lors d’une
phase d’apprentissage donnée sont présentés, c’est-a-dire les items A et B
lorsque I’animal doit apprendre la série AB. Le passage d’une phase
d’apprentissage a la suivante se fait lorsque l’animal atteint un critere
d’apprentissage, qui correspond généralement a 75 % d’essais corrects par
séance. Un essai est correct et Panimal est renforcé positivement aprés
avoir répondu a I’ensemble des stimuli selon ’ordre a apprendre, tandis
qu’il est incorrect et suivi d’un renforcement négatif (obscurcissement de la
cage de conditionnement) aprés une réponse selon un ordre différent.

2. EXPLORATION DES MECANISMES ID’APPRENTISSAGE
A PARTIR D’EPREUVES POSTAPPRENTISSAGE

Dans les travaux résumés ici, on évalue ce que I’animal a appris au
cours d’un apprentissage sériel simultané grace a divers tests réalisés apres
Papprentissage. On s’intéresse aux performances des animaux lorsqu’ils
sont confrontés a des sous-séquences de stimuli extraites de la série apprise
ainsi qu’a D’apprentissage de nouvelles séries ou de nouvelles épreuves
sérielles.

2.1. Présentation de sous-séquences extraites d’une série apprise

Cette méthode est employée par I’équipe de Terrace chez des pigeons
ayant appris ’ordre des réponses a quatre (ABCD), voire cinq stimuli
(ABCDE) (Straub et al., 1979 ; Straub et Terrace, 1981 ; Terrace, 1987,
1991). Confrontés ensuite & des paires et des triplets de stimuli extraits de
ces séries, leur taux moyen de réponses correctes par séance est d’environ
80 % pour toutes les sous-séquences confondues. Le taux des réponses cor-
rectes differe, cependant, entre les paires incluant le premier et/ou le der-
nier item de la série (AB, AC, AD..., AE, BE, CE...), et celles formées des
éléments intermédiaires de la série (BC, BD, CD): il est d’environ 90 %
pour les premiéres et de ’ordre de 50 a 60 % pour les secondes.

Selon Straub et Terrace (1981), la mémorisation de sous-séquences
de deux ou de trois stimuli peut s’expliquer par I’apprentissage de régles
basées sur la saillance de certains items : « Répondre a Pitem A en premier,
a l’item E en dernier et 4 tout autre item par défaut. » En revanche,
lorsque I’animal apprend une série plus longue, formée de quatre ou cinq
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stimuli, aucun indice discriminatif ne lui indique qu’aprés avoir picoré
I’item B, par exemple, il doit répondre a P’item C plutét qu’a 'item A, D
ou E. Les auteurs proposent que les pigeons forment une représenta-
tion mentale d’une série longue a laquelle ils se référent pour réaliser les
réponses successives aux différents items.

D’Amato (1991) propose, au contraire, que I’apprentissage d’une série
de quatre ou cinq items s’explique par des mécanismes de conditionne-
ment. Le choix de I'item A se ferait grace a la discrimination de cet item en
réponse a la présentation de la configuration de stimuli en début de I’essai.
Les réponses aux items suivants de la série seraient basées sur le principe
d’appariement conditionnel de I’exemple : aprés avoir picoré A, répondre
a B et ainsi de suite jusqu’a accomplissement de la série entieére. Par ail-
leurs, D’Amato (1991) souligne que, face aux paires formées des éléments
intérieurs de la série ABCDE (les paires BC, BD, CD), les pigeons répondent
dans la moitié des essais environ d’abord au deuxi¢me item (items en gras).
Il rapproche cette observation du fait que, lors de apprentissage de la série
ABCDE, une réponse a ces items est plus proche de la distribution du ren-
forcement alimentaire que celle au premier item de ces paires. Ces résultats
indiqueraient que « des pigeons peuvent aussi apprendre quelque chose sur
Pordre temporel de la série d’items, dans le sens d’une discrimination de la
distance temporelle relative qui sépare chaque item du renforcement »
(D’Amato, 1991, p. 170)'. Selon D’Amato, la mise en jeu de ces divers
mécanismes de conditionnement suggeére tout au plus le développement
d’une représentation faible de la série chez le pigeon.

Ces conclusions reposent également sur une comparaison des perfor-
mances d’apprentissage sériel simultané du pigeon et du singe, entrainés
dans des conditions expérimentales trés proches (D’Amato et Colombo,
1988). Des singes cébus présentent un taux de réponses correctes de 85 %
pour toutes les paires d’items issues de la série ABCDE, indépendamment
de la position des items dans la série. En d’autres termes, contrairement
aux pigeons, les performances des singes sont élevées méme pour les paires
formées des éléments intérieurs de la série. De plus, la latence de leurs
réponses au premier item d’une paire augmente proportionnellement avec
sa position dans la série (Al < BI < CI..., I représente tout item apparais-
sant plus loin dans la série). Elle augmente également pour le second item
d’une paire en fonction du nombre d’items qui le séparent du premier
(AB < AC < AD...). Ces données suggeérent que le singe développe une
représentation linéaire de la série basée sur la connaissance ordinale de
chaque item. Il passerait cette représentation mentalement en revue pour
répondre dans I’ordre correct aux paires d’items, opération qui expliquerait
que la latence de ses réponses varie en fonction des items composant une
paire.

I. Pigeons may also learn something about the temporal ordering of the
series items, in the sense of discriminating the relative temporal distance that
separates each item from reinforcement.
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2.2. Transfert a des séries dérivées de la série apprise

L’objectif de ces travaux est d’évaluer la connaissance qu’acquierent
les animaux de la position des items d’une série. Des animaux apprennent
d’abord la série ABC, formée de plages de couleurs, puis des séries qui en
sont dérivées en remplagant un ou deux items par des items nouveaux, des
formes géométriques (X et Y). Lorsque ’on remplace un item sans modifier
la position des autres items, les séries dérivées sont du type XBC, AXC,
ABX.... ; lorsque la position des autres items est modifiée, les séries dérivées
sont du type XAB, BXA, BCX...

Dans cette tiche de transfert, les performances des pigeons chutent
lorsque la position des items change entre "apprentissage de la série initiale
et celui des séries dérivées, indiquant un transfert négatif. Le transfert est
positif, en revanche, lors du maintien de la position des items qui ne sont
pas remplacés (Terrace, 1986 b). Puisque les performances des pigeons sont
affectées par une modification de la position des items de la série ABC, on
peut penser qu’ils apprennent bien la position des constituants d’une série.
Dans une étude ultérieure, des pigeons sont placés dans une épreuve de
transfert portant sur des séries dérivées d’une série de quatre ou de cinq
items. Ils répondent au hasard aprés 90 séances d’entrainement, sauf pour
une série dérivée. Le transfert est en effet positif lorsque le nouvel item
remplace le dernier item de la série apprise et que la position des autres
items est maintenue (ABCX et ADCDX ; Terrace, Chen et Newman, 1995).
Des singes entrainés avec des séries longues dans des conditions expérimen-
tales similaires présentent, au contraire, des performances élevées indépen-
damment de la position qu’occupe le nouvel item dans les séries dérivées
(D’Amato et Colombo, 1989).

Ces résultats confortent I’idée que les mécanismes d’apprentissage sériel
différent entre le singe et le pigeon. Chez le singe, ’apprentissage sériel abou-
tit a la connaissance de la position de tous les items d’une série méme lorsque
celle-ci comporte cinq items. Chez le pigeon, I’apprentissage de régles
simples semble suffisant pour maitriser une série courte et connaitre la posi-
tion des items qui la composent. Avec des séries longues, cette connaissance
est limitée a I’item occupant la derniére position, plus facile a discriminer en
raison de sa proximité temporelle avec la distribution du renforcement.

2.3. Transfert & d’autres épreuves sérielles

La maitrise d’un apprentissage sériel simultané favorise également
I’acquisition de certaines épreuves sérielles successives, décrites dans la
partie précédente. La discrimination de la séquence positive ABC d’une
vingtaine de séquences négatives est acquise en 53 séances en moyenne par
des animaux naifs et en 23 séances par des pigeons entrainés au préalable a
produire la série ABC dans I’épreuve sérielle simultanée (Terrace, 1986 a).
Une telle facilitation n’est pas observée chez des animaux témoins pré-
entrainés a discriminer trois items individuellement et/ou & répondre a trois
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items qui ne constituent pas une série. De méme, I'apprentissage de la série
ABC dans un premier temps permet a des pigeons de maitriser I’épreuve
d’appariement de trois exemples dans un deuxiéme temps, alors que des
animaux naifs n’y parviennent pas (voir chapitre précédent, Terrace et al.,
1996). A nouveau, des animaux préentrainés de la méme maniére que les
témoins dans I’expérience de discrimination de séquences ne témoignent
pas d’une facilitation dans I’épreuve d’appariement.

Les auteurs suggeérent que I'apprentissage sériel simultané aurait per-
mis aux pigeons d’apprendre la position des trois items de la série et que
cette connaissance ferait I’objet d’une représentation mentale. C’est en se
référant a celle-ci qu’ils apprendraient ensuite avec plus de facilité un
second apprentissage, également basé sur cette connaissance. Dans la tiache
d’appariement, cette capacité de représenter une série permettrait au
pigeon de mémoriser I’ordre des items utilisés & un essai donné afin de
répondre correctement aux stimuli de comparaison.

3. EXPLORATION A PARTIR DE L’APPRENTISSAGE DE SERIES
DONT LES CARACTERISTIQUES VARIENT

Certains auteurs ont étudié la maniére dont I’animal organise ses
réponses successives en une séquence ordonnée, en comparant les perfor-
mances d’apprentissage d’animaux entrainés avec des séries dont la compo-
sition, la structure ou I’ordre d’enchainement des items changent par rap-
port a ceux couramment employés dans le protocole d’apprentissage sériel
simultané de base.

3.1. Séries formées de sous-unités homogénes d’items et séries hétérogénes

Des pigeons apprennent des séries qui sont composées uniquement de
plages de couleurs (ABCDE) ou a la fois de plages de couleur et de formes
géométriques (lettres accompagnées d’une apostrophe). Lorsque deux caté-
gories d’items sont utilisées, les items sont regroupés par catégorie pour for-
mer deux sous-unités homogénes (ABCD’E’), ou alors ils sont dispersés
pour former des séries hétérogénes (AB’CD’E). Pour les animaux entrainés
avec une série formée de deux sous-unités homogénes (ABCD’E’), le
nombre de séances au critére d’apprentissage est diminué de moitié par
rapport aux autres groupes d’animaux (Terrace, 1987, 1991). De plus, ils
témoignent d’un taux de réponses correctes élevé face aux paires de stimuli
extraites de la série apprise, méme pour la paire CD’, formée des items
intermédiaires. Les animaux ayant appris la série chromatique ABCDE ou
la série hétérogéne AB’CD’E répondent au hasard face a la paire équiva-
lente, CD et CD’ respectivement. Ces résultats indiquent que les pigeons
apprenant une série organisée en deux sous-unités homogeénes auraient
formé deux unités fonctionnelles (ABC et D’E’). Ceci raménerait I’appren-
tissage d’une série longue a celui de deux séries plus courtes, impliquant
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une charge mnésique plus réduite et permettant une acquisition pluas
rapide. Dans ce cas, les items intermédiaires bénéficient du statut particu-
lier d’éléments respectivement de fin et de début d’une sous-unité.

Dans une autre étude, des singes capucins apprennent d’abord a pro-
duire la série ABC, formée d’items issus de trois catégories distinctes. Ils
sont ensuite placés dans une épreuve de transfert dans laquelle plusieurs
items de chaque catégorie sont présentés (A', A%.., B!, B%..., C', C...). Lors-
qu’ils sont libres d’organiser I’ordre de leurs réponses aux items d’'une méme
catégorie (A’A'A*A’B’..)), ils apprennent a enchainer jusqu’a douze items
(De Lillo, 1996). Ces travaux montrent que singes et pigeons exploitent
spontanément la possibilité d’organiser leurs réponses lorsque les séries a
apprendre ne sont pas entiérement aléatoires. En revanche, lors de
I’apprentissage de séries aléatoires, formées d’items entre lesquels n’existe
aucun lien, ils ont recours & des mécanismes plus coiiteux et moins efficaces.
En particulier chez le pigeon, I’apprentissage de séries formées de quatre ou
de cinqg items pourrait dépasser leur empan mnésique. Ceci expliquerait la
lenteur de ’apprentissage dans ces conditions et le faible taux de réponses
correctes face aux paires formées des items intermédiaires de la série.

3.2. Séries non structurées par la méthode
des phases successives d’apprentissage

Rappelons qu’un apprentissage sériel simultané se déroule généra-
lement en plusieurs phases d’apprentissage. Lors des phases successives,
seulement un, puis deux, trois et finalement quatre, voire cinq items
sont présentés. Terrace (1993) fait remarquer qu’avec cette procédure
d’apprentissage progressif la série est en quelque sorte structurée. Ainsi,
une fois que Panimal a appris a répondre dans I’ordre aux items A et B par
exemple, I’item C est introduit a la phase d’apprentissage suivante. Il peut
alors simplement reproduire la sous-séquence AB apprise jusque-la et, en
I’absence du renforcement habituel, répondre par défaut au nouvel item,
I’item C. En d’autres termes, il peut baser ses réponses sur cette regle
simple, « ajouter le nouvel item 2 la fin de la sous-séquence apprise ».

Ces considérations aménent 1’auteur a s’intéresser alors au comporte-
ment instrumental de singes apprenant des séries qui ne sont pas structu-
rées par la méthode d’apprentissage par phases. Les animaux apprennent
au total quinze séries différentes formées de quatre items (photographies
d’objets naturels). Ils sont entraines aux huit premiéres séries selon la
méthode habituelle de structuration d’une série grace a I’ajout d’un nouvel
item a chaque phase d’apprentissage. Les séries suivantes sont peu ou pas
structurées : a partir de Papprentissage de la neuviéme série, trois items
sont présentés simultanément dés le début de la tache et, a partir de la qua-
torziéme série, ’apprentissage débute par la présentation de quatre items
(Swartz, Chen et Terrace, 1991). Le passage de séries structurées a des
séries non structurées entraine une baisse initiale des performances, puis
une amélioration qui est attribuée au développement de deux stratégies
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complémentaires. Premiérement, « lorsque I’'apprentissage commence avec
la présentation simultanée de trois items ou plus (série non structurée), il
est nécessaire de tester les conséquences des réponses a chaque item afin de
déterminer sa position ordinale » (Terrace, 1993, p. 167)'. Deuxiémement,
une fois que le singe a identifié I’item A, puis I'item B, il les regrouperait en
une unité fonctionnelle. 11 identifierait ensuite I’'item C et I’intégrerait pour
former Iunité ABC. Finalement, le seul item restant, Pitem D, peut étre
ajouté par défaut a la fin de la série. En résumé, face a des séries non struc-
turées, les singes développent et testent des hypothéses concernant les
items et leur position, ensuite ils assemblent les items adjacents en des uni-
tés fonctionnelles.

3.3. Apprentissage de séries par ajout des items
en début ou en fin de série

Dans I’ensemble des travaux décrits jusqu’ici, I’animal apprend a ajou-
ter 2 chaque phase d’apprentissage un nouvel item a la fin de la sous-
séquence apprise jusque-la. Le nouvel item occupe alors toujours la posi-
tion affectée d’une importance particuliére au vu de sa proximité avec la
distribution du renforcement. Ceci souléve la possibilité que Papprentissage
repose partiellement sur cet arrangement ; hypothése qui a été éprouvée en
étudiant ’ajout d’un item en début de la sous-séquence apprise.

Des pigeons sont entrainés a produire la séquence formée des items A et
B selon 'ordre inverse pour apprendre la série BA. Ils doivent répondre en
premier au nouvel item B, puis seulement a I’item A, appris lors de la pre-
miére phase de I’apprentissage. Les pigeons persistent cependant a répondre
a litem A lors de la deuxiéme phase de I’apprentissage. Cette erreur termine
a chaque fois I’essai et déclenche un renforcement négatif (obscurcissement
de la cage expérimentale). La persévération de cette erreur aboutit finale-
ment a une extinction des réponses instrumentales des animaux (Straub et
Terrace, 1981). Nous avons alors appliqué la méthode dite de libre correc-
tion des erreurs avec laquelle les erreurs n’ont pas de conséquences sur le
déroulement de I’essai. En dépit d’erreurs répétées, les stimuli restent affi-
chés jusqu’a ce que ’animal réalise la séquence demandée. Alors seulement
I’essai se termine et I’animal est renforcé. Quatre items A, B, C et D sont pré-
sentés dés le début de Dl'apprentissage, ce qui modifie les conditions
d’apprentissage de deux maniéres. Les items A et B ne se distinguent alors
plus par leur degré de familiarité et la présence des items distracteurs C et D
réduit les contraintes de choix engendrées habituellement par la présenta-
tion des deux seuls items a apprendre. Les pigeons apprennent la série BA en
un nombre de séances comparable a celui des animaux apprenant la série
selon I’ordre habituel (série AB ; Mélan, Castéras, Corbiére et Gallo, 1996 ;

1. If training begins with the simultaneous display of three or more items...
it is necessary to test the consequences of responding to each item in order to
determine its ordinal position.
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Camps, Durif, Mélan et Delius, 1998). L analyse du taux des réponses sur les
différents items révéle que tous les animaux distinguent les items A et B des
items distracteurs dés la premiére séance d’apprentissage et répondent
ensuite préférentiellement au second item de la série. Cette préférence est
transitoire chez les animaux apprenant la série AB, alors qu’elle se main-
tient a travers les séances chez les animaux du groupe BA chez lesquels elle
entraine un nombre d’erreurs par essai supérieur. En d’autres termes, les
animaux apprennent bien une série de deux items selon I’ordre inverse, mais
ils témoignent d’un comportement instrumental moins efficace.

Les animaux sont ensuite entrainés a ajouter l'item C au début
(série CBA) ou 2 la fin (série ABC) de la série apprise jusque-la. Une étude
préliminaire portant sur 'apprentissage de la série ABC en situation de
libre correction des erreurs a révélé que les animaux produisent de moins en
moins la sous-séquence AB qu’ils avaient pourtant apprise durant la phase
d’apprentissage précédente. Malgré cela, la production de la sous-
séquence AB est positivement corrélée a celle de la série ABC, indiquant
gu’a chaque fois que les animaux produisent la sous-séquence AB ils y
ajoutent I’item C dans 95 % des cas (Castéras, 1996 ; Castéras, Camps et
Mélan, 1997). Ces résultats suggérent une difficulté de mémorisation de la
sous-séquence apprise et/ou une perte de sa saillance lors de I’'ajout d’un
troisi¢me item. Cette hypothése est éprouvée en amenant la moitié des ani-
maux des deux groupes a rappeler a chaque séance d’apprentissage d’abord
la sous-séquence apprise précédemment, c’est-a-dire AB ou BA, avant de
les entrainer & ajouter I'item C a la fin (groupe AB-ABC) ou au début
(groupe BA-CBA ; Camps, 1998).

Les animaux du groupe AB-ABC apprennent la série deux fois plus
rapidement que ceux du groupe ABC (30 vs 56 séances). Dans les deux
groupes, les sous-séquences AB et BC sont produites a des taux significati-
vement supérieurs au hasard, mais qui sont plus élevés pour les animaux
du groupe AB-ABC. L’apprentissage de la série selon I'ordre inverse
(groupe CBA) est également maitrisé rapidement (42 séances), mais ces ani-
maux produisent seulement la seconde transition & un taux supérieur au
hasard et témoignent d’un nombre d’erreurs et de répétitions par essai
supérieur aux autres groupes. Globalement, les animaux des trois groupes
répondent le plus souvent a I’item qui occupe la derniére position de la
série. Dans le dernier groupe (groupe BA-CBA), les animaux rappellent
correctement la sous-séquence BA, mais ils produisent la série de trois
items au mieux une fois par séance, ce qui conduit a ’extinction de leurs
réponses instrumentales (Camps, Castéras, Mélan et Delius, 1998). Les
résultats indiquent, en accord avec ’hypothése de D’Amato (1991), que la
facilité avec laquelle les animaux ajoutent un item dépend de la position de
celui-ci dans la série. Situé en fin de série il est facile a discriminer au vu de
sa proximité avec la distribution du renforcement (groupes ABC et AB-
ABC), alors qu’en début de la série il est au contraire difficile a discriminer
(groupes CBA et CB-CBA). La procédure de rappel permet de maintenir en
mémoire une sous-séquence apprise, mais ses effets sur ’apprentissage
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dépendent a nouveau de la position de la sous-séquence dans la série de
trois items : ils sont positifs si la sous-séquence rappelée se situe en début de
la série et négatifs si elle se situe 2 la fin de la série. La supériorité trés nette
des performances des animaux du groupe AB-ABC peut alors s’expliquer
par un effet double : 1/ 1la procédure de rappel leur permet de former une
unité fonctionnelle des items situés en début de la série ; 2 / ils agrandissent
cette unité en y ajoutant le troisitme item dans la position la plus facile a
discriminer (Shimp, 1976).

En situation de libre correction des erreurs, les performances d’ap-
prentissage sériel simultané s’expliquent alors partiellement par les contin-
gences de renforcement. Des expériences complémentaires montrent que
cet effet est réduit lors d’un entrainement intensif. Des pigeons sont
d’abord entrainés a produire la série BA parmi les quatre plages de couleurs
(A, B, C, D), puis la série B’A’ a4 partir d’autres plages de couleurs (A’, B’,
C’, D). Aprés le rappel des deux séries, les items sont mélangés et les ani-
maux apprennent les séries AB’ et A’B parmi les items respectivement
AB’CD’ et A’BC’D. 1ls apprennent les séries dérivées en un minimum de
séances et répondent préférentiellement aux items dans ’ordre demandé et
non plus en fonction de leur proximité avec le renforcement, indiquant

qu’ils ont acquis une certaine connaissance de la position des items (Mélan,
Galy et Camps, 1998).

4. DISCUSSION

Ces travaux montrent que, en ’absence de toute indication de I’ordre,
le pigeon parvient & déduire celui-ci, en basant ses réponses sur différents
types d’informations : distribution du renforcement, continuation/inter-
ruption d’un essai, structure de la série. A partlr de ces indications il
apprend la position des items qui composent une série. Grace a2 un empan
mnésique plus grand que les pigeons, les singes seraient capables de former
une représentation mentale élaborée d’une série longue. Par ailleurs, les
pigeons ont tendance a répéter spontanément une réponse qui a été ren-
forcée, ce qui est a I’origine de comportements stéréotypés. Ceci est particu-
lierement génant dans des apprentissages sériels, puisque I’animal doit pro-
duire plusieurs réponses. La plus grande flexibilité comportementale des
singes assure, au contraire, une adaptation plus facile aux contraintes
d’une situation expérimentale.

PERSPECTIVES EVOLUTIVES

Les parties qui précédent ont permis de montrer que les mécanismes
apprenussage sériel sont étudiés chez plusieurs especes de vertébrés
supérieurs. A notre connaissance, des études similaires n’ont pas été réali-
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sées chez des vertébrés inférieurs. En revanche, quelques résultats intéres-
sants ont été obtenus chez des insectes, et plus particuliérement chez des
hyménoptéres. Des fourmis Cataglyphis cursor sont amenées a retourner
au nid depuis une source de nourriture en passant par un dispositif com-
posé de quatre boites (A, B, C, D) disposées en série. Chaque boite posséde
deux orifices différenciés par un indice visuel signalant respectivement une
voie sans issue (A~) et I’accés a la boite suivante (A+). Les insectes
apprennent d’abord cette série de discriminations binaires, puis leur
connaissance de la position des items dans la séquence est éprouvée en les
confrontant a des paires de repéres renforcés. Dans la boite A, la présenta-
tion simultanée des items A+ et D+ engendre des choix au hasard, alors
que celle des paires A+B+ ou A+C+ entraine une préférence significative
pour l'item A+ qui est normalement renforcé dans cette boite. Dans les
boites suivantes, la présentation des paires équivalentes (B+C+ et B+D+
dans la boite B, et ainsi de suite) résulte en une préférence, bien que non
significative, pour Pitem D+ (Pastergue-Ruiz, 1995). Des résultats similai-
res sont obtenus chez des abeilles Apis mellifera. Aprés avoir appris une
séquence de trois configurations de stimuli donnant accés a une source de
nourriture, elles témoignent d’une préférence pour le dernier item de la
série (Collett, Fry et Wehner, 1993).

Ces résultats démontrent alors que des insectes sont capables d’ap-
prendre une séquence de réponses, dont la derniére seulement améne au
renforcement alimentaire. En revanche, ils ne semblent pas apprendre la
position des items de la séquence a P’exception de celle du dernier. « 11
semble qu’une signification fonctionnelle particuliére serait attribuée au
repére le plus proche du nid. Les repéres visuels de la séquence ne seraient
donc pas tous mémorisés avec la méme importance, ce qui rend compte
d’une mémoire différentielle (en fonction des éléments de la séquence) »
(Pastergue-Ruiz, 1995, p. 141 ; Collett et al., 1993). En d’autres termes, le
renforcement obtenu lors des premiers choix corrects, correspondant au
passage a la boite suivante, difféere de celui présenté lors du dernier choix
correct, ’accés au nid (fourmi) ou a la nourriture (abeille). Un lien pri-
vilégié s’établirait entre ce dernier et le repére visuel qui le précede
directement.

La plupart des travaux rapportés ici ne s’intéressent qu’a une seule
espece animale, ce qui suscite plusieurs commentaires. Il faut d’abord souli-
gner que les capacités perceptives mises en jeu lors de la résolution d’un
apprentissage sont souvent spécifiques d’une espéce animale ou d’un ordre
donné. Ainsi, les capacités de repérage spatial qui sont bien développées
chez de nombreuses espéces vertébrées et invertébrées reposent sur des
mécanismes qui différent sensiblement. Par exemple, les rongeurs s’orien-
tent dans Pespace grace a des repéres olfactifs, visuels, voire kinesthésiques
tandis que les oiseaux utilisent des repéres visuels et, notamment, célestes.
La transposition a un cadre expérimental étant plus facile dans le premier
cas, on comprend aisément que ’apprentissage de repéres spatiaux soit
généralement étudié chez des rongeurs. De méme, en dépit de capacités
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visuelles trés développées chez diverses espéces comme l’oiseau, le singe ou
encore "homme, ’organisation anatomique et physiologique du systéme
visuel differe de maniére importante entre oiseaux et mammiféres. Les
espéces se distinguent également par des particularités d’ordre comporte-
mental. Ainsi, les oiseaux témoignent d’une tendance naturelle a répéter
des réponses précédemment renforcées, alors que les rongeurs explorent
davantage les items non encore visités (Staddon et Simmelhag, 1971 ; Mac-
phail et Rilley, 1989). De méme, le mode d’émission des réponses difféere
entre espéces : appul sur un levier chez les rongeurs et picorage de cibles
chez Poiseau. Les comparaisons interspécifiques sont alors parfois difficiles
a réaliser en raison des différences méthodologiques qui sont nécessaires
pour adapter un protocole expérimental aux spécificités anatomiques et
fonctionnelles d’une espeéce.

Malgré ces limites méthodologiques, des similitudes ont été mises a jour
entre les mécanismes d’apprentissage sériel de certaines espéces, méme éloi-
gnées. Il est clairement établi que I'item occupant la derniére position
d’une série posséde un statut privilégié chez les vertébrés aussi bien que
chez les invertébrés étudiés (Straub et Terrace, 1981 ; Mélan et al., 1996 ;
Pastergue-Ruiz, 1995 ; Collett et al., 1993). Au-dela de ’'apprentissage
sériel, des apprentissages basés sur des mécanismes associatifs ont été
décrits a travers I’ensemble du régne animal, depuis Iunicellulaire jusqu’a
I’homme. Selon certains auteurs, les différences d’apprentissage rapportées
dans des études comparées refléteraient alors des différences dans Veffi-
cacité du traitement des informations entre espéces (Macphail, 1982). Selon
cette conception continuiste de I'évolution phylogénétique des capacités
intellectuelles, il s’agirait de différences de degré et non de nature, du moins
en ce qui concerne les vertébrés (Macphail, 1985).

Les adeptes de la position discontinuiste postulent, a I’opposé, que les
différences sont d’ordre qualitatif. La supériorité des capacités d’ap-
prentissage de certaines espéces de vertébrés refléterait I'existence d’at-
tentes qui assurent une flexibilité comportementale. Selon Bitterman
(1975), une coupure se serait produite au cours de I’évolution des processus
intellectuels entre les vertébrés inférieurs, poissons et reptiles, d’une part,
et les vertébrés supérieurs, mammiféres et oiseaux, d’autre part. D’autres
auteurs, notamment De Lillo (1996), situent cette coupure entre les singes
et ’homme, d’un c6té, et les autres vertébrés, de I’autre co6té. L’appren-
tissage sériel simultané révélerait des divergences fondamentales du traite-
ment des informations sérielles chez le pigeon et le singe, dues en particulier
a une différence d’empan mnésique (D’Amato et Colombo, 1988 ; Terrace,
1991 ; Swartz et al., 1991). La comparaison des performances de sujets
humains et de singes lors de 'apprentissage d’une série de cinq items sug-
gére, en revanche, I'implication de mécanismes d’apprentissage sériel simi-
laires chez ces espéces (Stromer et Mackay, 1993). Ce débat est loin
d’aboutir & un consensus, mais les travaux encouragent l'utilisation des
apprentissages sériels comme un des outils d’étude de la cognition
comparée.
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CONCLUSION

Dans le domaine d’étude des mécanismes d’apprentissage, un grand
pas en avant pourrait étre fait si les psychologues s’accordaient pour appli-
quer le principe de la continuité biologique entre espéces, simplement en
tant qu’outil de travail. Des concepts basés sur I’expérience humaine per-
mettraient alors de caractériser le comportement d’autres espéces et les for-
mulations théoriques pourraient se faire a partir d’une terminologie
commune (Honig, 1978). Evidemment, les conclusions issues d’une compa-
raison entre I’homme et d’autres espéces doivent rester prudentes en raison
des capacités — en particulier de symbolisation — propres a I’homme. Ainsi,
dans un apprentissage sériel, les sujets humains peuvent nommer et repré-
senter sous forme verbale les items & mémoriser. De plus, contrairement
aux animaux qui sont généralement naifs dans ces études, ils ont
I’expérience quotidienne de mémoriser des séries de codes d’appareils, de
numéros de téléphone...

Les travaux résumés ici montrent que ’animal, non pourvu de capaci-
tés symboliques, apprend I’ordre de plusieurs items par étapes. 1l apprend
d’abord qu’il doit fournir plusieurs réponses pour étre récompensé, il iden-
tifie ensuite les items qui se suivent, pour aboutir finalement a une « vue
d’ensemble » de la tache (Roitblat, 1987). Les mécanismes sous-jacents a
I’apprentissage de séries semblent communs aux différentes espéces de ver-
tébrés étudiées. A I’appui de cette hypothése, rappelons le fameux principe
de parcimonie de Lloyd Morgan : « Dans aucun cas nous ne pouvons inter-
préter une action comme le résultat de la mise en jeu d’une fonction psy-
chologique supérieure, si elle peut étre interprétée comme le résultat de la
mise en jeu d’une fonction située plus bas dans 1’ ““échelle” psychologique »
(1894, dans Macphail, 1982, p. 1)'. Rats, pigeons et singes sont capables de
transférer des régles apprises en présence de stimuli particuliers 2 de nou-
veaux stimuli (Hulse et Dorsky, 1979 ; Terrace, 1986 b ; Roitblat, 1987 ;
Swartz et al., 1991 ; Terrace et al., 1995 ; Mélan et al., 1998). L’idée centrale
des théories associatives classiques, qui suggérent une association particu-
liére entre un stimulus et une réponse donnés, s’avére alors trop restrictive
pour rendre compte de I'’ensemble de ces données. Les résultats indiquent
que ’animal traite activement des informations qu’il mémorise ensuite
sous une forme qui lui permet de les appliquer a d’autres situations. La
représentation des informations par une image mentale résulterait de la
mise en jeu de processus dits plus élémentaires.

Les travaux montrent a I’'unanimité que Panimal identifie et mémorise
le mieux I’item occupant la derniére position d’une série, et 3 un moindre

1. In no case may we interpret an action as the outcome of the exercise of a
higher psychical faculty, if it can be interpreted as the outcome of the exercise
of one which stands lower in the psychological scale.
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degré, celui occupant la premiére position. Ceci explique que les performan-
ces dépendent directement de Pintervalle de rétention utilisé ainsi que du
nombre d’items composant une série. L apprentissage de régles relatives a
ces items, plus faciles a4 discriminer, sont suffisantes pour expliquer
I’apprentissage d’une série de deux items. A partir de séries de trois items
I’animal semble relier les items entre eux pour former une série plutét que
d’apprendre des régles supplémentaires (Straub et Terrace, 1981 ; Roitblat,
1987 ; D’Amato, 1991 ; Castéras et al., 1997). Parmi les informations sur
lesquelles I’animal se base pour organiser ses réponses multiples en une
séquence ordonnée, citons les manifestations proprioceptives corrélatives
des mouvements participant a I’émission d’une réponse (D’Amato, 1991),
I’intervalle de temps qui sépare ’émission d’une réponse de la distribution
du renforcement appétitif (D’Amato, 1991 ; Castéras et al., 1997) ou encore
les représentations internes des stimuli ou des réponses au stimuli (Roit-
blat, 1987 ; D’Amato, 1991 ; Terrace, 1993). Tout laisse penser que le singe
développe a partir de ces informations une représentation linéaire des items
d’une série, méme longue. L’empan mnésique étant plus limité chez le
pigeon, celui-ci formerait une représentation de nature associative d’une
série longue. Lorsque les conditions expérimentales favorisent le regroupe-
ment d’items en unités fonctionnelles, celles-ci seraient représentées de
maniére plus élaborée, méme chez le pigeon.

RESUME

Les mécanismes d’apprentissage sériel sont étudiés chez les vertébrés supé-
rieurs griace a deux types de protocoles. Dans l’un, ’animal doit reproduire
Pordre de présentation de plusieurs éléments présentés successivement, sollici-
tant fortement la mémoire a court terme. Dans Uautre, ’animal découvre Uordre
dans lequel il doit répondre & des éléments présentés simultanément. Les méca-
nismes d’apprentissage sériel incluent des processus discriminatifs, ’appren-
tissage de régles et le développement d’une représentation mentale. Ils ne
s’excluent pas mutuellement pour un apprentissage donné, mais semblent
varier selon l’espéce étudiée, et divers paramétres expérimentaux.

Mots-clés : apprentissage sériel, processus de discrimination, représenta-
tion mentale, comparaison interspécifique.
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