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			COLLECTION OUVERTURES PSYCHOLOGIQUES

			Des manuels de qualité (originaux en langue française et traductions des plus grands ouvrages anglo-saxons), régulièrement mis à jour avec les données le plus récentes, qui privilégient une organisation pédagogique progressive et offrent à l’étudiant de nombreux outils d’apprentissage.
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			Avant-propos

			À l’attention des lecteurs curieux, des étudiants, des enseignants, qui veulent découvrir ou approfondir leurs connaissances du comportement animal.

			Notre planète subit déjà les effets du réchauffement climatique avec des conséquences dramatiques sur la faune et la flore. En particulier, face à la menace de la disparition de nombreuses espèces animales, il est urgent de renforcer leur protection. Le rapport du WWF « Planète vivante » rapporte une baisse drastique, en à peine plus de quarante ans, de 60 % des populations d’espèces sauvages. Enrayer ce déclin passe, en particulier, par la connaissance et la compréhension du comportement de ces populations en relation avec les facteurs environnementaux et les activités humaines. Par ailleurs, les animaux partagent notre quotidien avec en France environ 50% des foyers qui possèdent au moins un animal de compagnie. De plus, la prise en compte du bien-être des animaux d’élevage, de laboratoire ou captifs dans des parcs zoologiques, son évaluation et son amélioration constituent une demande sociétale de plus en plus prégnante. Il n’est donc pas surprenant de constater à quel point le comportement animal fascine et nous interpelle sur la place que nous accordons aux animaux.  

			La première édition de cet ouvrage est née de l’initiative des membres du conseil d’administration de la Société Française pour l’Etude du Comportement Animal (association loi 1901 créée en 1967). Forte de son succès, les éditions de Boeck nous ont invités à proposer une seconde édition. Outre les chapitres de la première édition qui ont été actualisés, nous avons considéré que certains volets de l’étude du comportement animal manquaient. Nous avons ainsi sollicité la contribution de chercheurs spécialistes de la question de l’ontogenèse des comportements (chapitre 2), de la relation entre l’humain et l’animal (chapitre 12) et d’une approche évolutionniste des comportements (chapitre 13).

			L’introduction retrace l’historique de la naissance et du développement de l’éthologie en abordant la spécificité de ses objets d’étude, concepts et approches. Le chapitre 1 présente les méthodes nécessaires à l’étude du comportement animal. Le chapitre 2 rend compte des processus génétiques, de maturation et d’expérience qui sont à l’œuvre dans la construction d’un comportement. Le chapitre 3 aborde l’étude de l’utilisation de l’espace qui permet d’élucider la façon dont les animaux s’orientent et naviguent dans leur domaine vital, celui-ci présentant une distribution spatio-temporelle des ressources souvent hétérogène. Le comportement alimentaire sera détaillé dans le chapitre 4 du point de vue du contrôle neurophysiologique, de ses différents modes et de ses différentes stratégies. Par ailleurs, les animaux interagissent avec leurs congénères conduisant ainsi à l’émergence de structures de populations plus ou moins complexes; leur description, les mécanismes à l’origine de cette complexité ainsi que la fonction de ces systèmes sociaux font l’objet du chapitre 5. Qu’ils soient de simples regroupements d’individus ou qu’ils résultent d’une organisation très élaborée, une communication entre les individus est toujours à l’œuvre. Le chapitre 6 passe en revue les différents signaux et canaux de communication intra-spécifiques mis en jeu ainsi que leur fonction. De plus, la communication joue un rôle fondamental dans la recherche d’un partenaire sexuel et dans la mise en place et le maintien des relations parents-jeunes. Le chapitre 7 est un inventaire synthétique des comportements de reproduction et parentaux avec une attention particulière apportée aux stratégies comportementales adoptées et à leurs déterminismes physiologiques et sensoriels. L’ensemble des comportements est sous la dépendance de rythmes biologiques. Le chapitre 8 rend ainsi compte de l’importance de ces différents rythmes, explicite leurs origines et souligne l’intérêt d’une « chronoéthologie ». Les comportements résultent en partie de capacités d’apprentissage indispensables à l’adaptation des individus et de l’espèce à des conditions environnementales changeantes. Le chapitre 9 présente et détaille les différents types d’apprentissage ainsi que les règles qui les régissent, partagées par de nombreuses espèces animales. L’étude des capacités d’apprentissage permet d’avoir accès à la façon dont les animaux perçoivent et traitent les informations et d’inférer, le cas échéant, les processus mentaux mis en jeu. L’ensemble des processus cognitifs à l’œuvre dans les relations sociales constitue la cognition sociale, tandis que la résolution de problèmes ou la relation de l’animal à l’outil constituent la cognition physique, deux aspects de la cognition développés dans le chapitre 10. À partir du constat qu’il existe une variabilité interindividuelle dans l’expression des comportements, le concept de personnalité a émergé et le chapitre 11 explore ses contours et ses déterminants. L’animal occupe une place de plus en plus importante dans société et son statut d’être sensible a été récemment acquis. Le chapitre 12 nous aide à comprendre cette relation interspécifique unique entre l’humain et l’animal. Enfin, il nous a semblé indispensable d’offrir une tribune à une branche importante de l’éthologie, l’écologie comportementale. Si cette discipline s’est longtemps centrée sur des questions ultimes, en particulier sur la fonction des comportements, elle ouvre désormais son questionnement au fonctionnement des comportements. Ainsi, l’objectif du chapitre 13 est de présenter la démarche suivie en écologie comportementale tout en soulignant certaines objections méthodologiques et conceptuelles.

			Nous espérons que la lecture de cet ouvrage collectif vous aidera à mieux appréhender le comportement en apportant les réponses à certaines de vos questions et qu’elle suscitera curiosité, enthousiasme et émerveillement pour le monde animal.

			Anne-­Sophie DARMAILLACQ et Frédéric LÉVY,
coordinateurs de l’ouvrage
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			L’objectif de ce chapitre est de retracer les principaux moments qui ont contribué à la naissance de l’éthologie, de rendre compte de ses origines, de ses objets d’étude, de ses approches, de la spécificité de ses concepts et de ses relations avec d’autres disciplines. La naissance et le développement de l’éthologie mettent en scène une multitude de personnages, d’idées, d’influences combinées entre de nombreux champs disciplinaires, de débats et controverses ponctués de synthèses ayant donné lieu à de nouvelles orientations et à de nouveaux paradigmes. Définir le point de départ d’un champ scientifique c’est être conduit à stipuler une ou plusieurs périodes de temps plus ou moins extensibles et porteuses de savoirs, et de mettre en scène un certain nombre de personnages, considérés parfois comme précurseurs, parfois comme véritables fondateurs d’une discipline donnée. L’exercice s’avère d’autant plus difficile que la discipline en question, l’éthologie, affiche la vocation de couvrir de multiples champs et se veut de nature intégrative. Le propos sera alors plus de comprendre les cheminements et les transformations qui ont opéré dans l’histoire des études sur le comportement animal plutôt que de faire revivre, comme le feraient de véritables historiens, les époques à partir d’un matériel d’archives. Ce travail a déjà été réalisé à travers les remarquables contributions de Kruuk (2003) et de Burkhardt (2005). Nous ne ferons pas pour autant l’économie des événements et des personnages majeurs qui auront façonné l’éthologie, et spécifié ses orientations. Nous chercherons à rendre compte des raisons de ces transformations et nous tenterons d’apercevoir les multiples implications qui relèvent du champ de l’éthologie en regard des domaines avec lesquelles elle s’articule aujourd’hui.

			1. Les origines

			Le mot ‘éthologie’ a connu différents usages, selon les auteurs, les époques et les pays. C’est chez Isidore Geoffroy Saint-Hilaire (1805-1861) en 1854, et plus tard chez l’entomologiste américain, William Morton Wheeler (1865-1937) (Wheeler, 1902) que le terme trouve un sens qui se rapproche le plus de celui qu’on lui accorde aujourd’hui. La définition la plus souvent retenue désigne l’éthologie comme l’étude biologique du comportement animal en milieu naturel. Cette définition fait essentiellement écho à l’émergence de la discipline dans les années 1950. Les chemins empruntés depuis par l’éthologie la rend aujourd’hui quelque peu restrictive, tant la discipline a trouvé différentes niches dans plusieurs domaines tels que les neurosciences, l’écologie, la psychologie, la génétique, pour ne citer qu’eux. La jeunesse et la fécondité de la discipline ont rapidement donné à ses thèmes et ses pratiques de nombreuses ramifications qui sont autant de témoignages des changements qui ont opéré au cours de son histoire.
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			On pourrait juger de l’acte de naissance de l’éthologie, selon que l’on s’attache à prendre date des premiers écrits de l’autrichien Konrad Lorenz (1903-1989) dans les années 1930, que l’on prenne soin de saluer les travaux de prédécesseurs amateurs naturalistes ou de zoologistes du milieu académique du début du 20e siècle, ou encore que l’on savoure l’observation attentive, la perspicacité et les réflexions visionnaires de Charles-Georges Leroy (1723-1789). Ce sont toutefois les années 1950 qui constituent une période particulière de cristallisation des idées sur la notion de comportement animal. C’est à cette époque que l’éthologie revêt en effet une forme identifiable et rassemble une véritable communauté de scientifiques. Mais on ne peut si facilement isoler cet ‘acte de naissance’ de l’impulsion déterminante donnée par différents personnages au début du 20e siècle. En effet, le souci de certains naturalistes de rendre compte du comportement des animaux dans leur milieu naturel date bien avant l’avènement de l’éthologie classique. Il s’exprimait déjà dans les observations menées en Angleterre par le naturaliste amateur, Selous (1857-1934), qui rapportera avec minutie ses longues heures passées à observer les oiseaux et analysera leurs comportements en référence à la Théorie de l’Évolution. Mais les pratiques naturalistes feront aussi leur entrée dans le monde académique au tournant du 20e siècle. Whitman (1842-1910), Wheeler aux États Unis, puis Huxley (1887-1975) en Angleterre et Heinroth (1871-1945) en Allemagne figurent parmi les zoologistes emblématiques qui, au travers de leur passion et de leur érudition, symbolisent une vision institutionnelle de l’histoire naturelle qui fera naître l’éthologie. Ces années vont voir le caractère anecdotique des premières descriptions se raréfier au profit d’une rigueur et d’un souci méthodologiques toujours plus présents, comme en témoignent par exemple les remarquables travaux en ornithologie de Huxley sur les comportements de cour chez les grèbes huppés. À cette époque, l’idée d’évolution est particulièrement présente et constitue le cadre fondateur et dominant dans lequel l’éthologie ne cessera de trouver son inspiration. Cette orientation est particulièrement sensible dans les écrits de Whitman, de Wheeler ou encore de Heinroth chez qui l’idée première est de considérer les actes instinctifs comme autant d’éléments à valeur taxonomique1 et comme le témoignage des processus mis en œuvre au plan évolutif.
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			Au bilan, l’éthologie prendra forme sous l’influence de deux domaines, celui d’une tradition naturaliste notamment développée chez les naturalistes amateurs relevant de l’ornithologie (bird watchers) et celui d’une zoologie qui se structure désormais dans un cadre évolutif. Il est possible d’entrevoir immédiatement dans cette double origine de l’éthologie deux conséquences. La première est que la discipline aura souvent pour principe de s’appuyer sur l’idée qu’une approche éthologique s’accompagne d’une ‘immersion’ profonde du scientifique avec les membres des espèces qu’il observe et sur lesquels il s’interroge. L’idée sera malheureusement reprise exagérément et jusqu’à la caricature. Les nombreux articles et reportages mettant en scène Lorenz dans sa résidence d’Altenberg partageant son quotidien avec ses sujets d’étude, oies cendrées, choucas, et autres pensionnaires entretiendront durablement ce cliché. La deuxième conséquence tient à l’ancrage évolutionniste de l’éthologie. Implicitement, celui-ci suggère que l’éthologie humaine s’inscrit tout naturellement dans le programme de recherche de l’éthologie. Il sera donc question de l’homologie entre les conduites humaines et celles des autres espèces, de l’origine et des fonctions des comportements humains, des rapports entre intelligence, habitudes et instincts au sein de différentes espèces, c’est-à-dire d’un ensemble de questionnements déjà largement perceptibles dans l’œuvre de Charles Darwin (1809-1882) (Darwin, 1859 ; 1872). Dans la continuité des travaux des premiers naturalistes, le cadre dans lequel les études éthologiques sont amenées à se développer ne peut être au départ que le milieu naturel. Ces études en milieu naturel auront une influence fondamentale sur le plan méthodologique compte tenu de la difficulté qu’elles présentent (voir chapitre 1). Elles contribueront au développement de méthodes efficaces et rigoureuses pour observer, retranscrire et quantifier le comportement des animaux dès lors que les éthologistes chercheront à se doter de critères d’objectivité. Mais la notion de ‘milieu naturel’ ne sera pas sans poser de problèmes et prendra parfois une réalité différente selon les auteurs. Ainsi, pour des universitaires comme Whitman, l’environnement naturel des animaux est jugé trop vaste, c’est pourquoi ce dernier milite pour la création de stations biologiques offrant les meilleures conditions de vie aux animaux tout en les maintenant dans un environnement délimité. Ces conditions sont, selon Whitman, la garantie d’une connaissance objective et rigoureuse des mœurs, des habitudes, de l’intelligence des animaux, de la richesse et de l’hérédité de leurs traits comportementaux. Même s’il reconnait l’importance des travaux des naturalistes de terrain, Lorenz privilégiera une forme de vie partagée avec l’animal. II en sera ainsi au sein de la station de recherche qu’il établira dans sa maison familiale d’Altenberg. Pour Lorenz, cette approche n’a pas d’équivalent pour établir les répertoires comportementaux les plus riches des espèces qu’il étudie, notamment dans la perspective de comparer les comportements entre espèces phylogénétiquement proches. Dans les années 1950 et 1960, conjointement à ses travaux en laboratoire, Nikolaas Tinbergen (1907-1988) s’emploiera à développer des travaux en milieu naturel qui revêtiront une plus grande dimension écologique que ceux de Lorenz. Ils constitueront rapidement un modèle du genre et s’illustreront par l’élégance des questions et l’ingéniosité des méthodes mises en œuvre. Ces travaux contribueront pour une large part à la reconnaissance de l’éthologie comme discipline scientifique incontournable dans le domaine des sciences de la vie.

			2. La naissance de l’éthologie classique et le concept d’instinct

			2.1. L’éthologie classique ou objectiviste

			La rencontre entre Lorenz et Tinbergen aura lieu en 1936 lors d’un symposium sur l’instinct organisé à l’université de Leyde (Pays-Bas). Elle donnera lieu, l’année suivante, à un séjour de Tinbergen dans la station de recherche d’Altenberg chez Lorenz. De l’avis des deux hommes, ce séjour restera un de leurs moments professionnels privilégiés, et constituera le point de départ de leur carrière qui sera honorée en 1973 par l’attribution du Prix Nobel de Physiologie et de Médecine qu’ils partageront avec Karl von Frisch (1886-1982), récompensé pour sa part pour ses travaux sur la danse des abeilles. Lors de ce séjour, Lorenz et Tinbergen consacreront une large partie de leur temps aux désormais classiques études sur le roulage de l’œuf chez l’oie grise et sur les réponses de différentes espèces d’oiseaux à l’exposition à des silhouettes de rapaces. La guerre séparera les deux hommes jusqu’en 1948.
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			De l’avis des spécialistes, l’acte ‘fondateur’ de l’éthologie prendra place en 1949 lors du symposium de la Société de Biologie Expérimentale dédié aux ‘mécanismes physiologiques du comportement animal’. C’est à cette occasion que Lorenz présentera son fameux modèle ‘psycho-hydraulique’ des actes instinctifs et que Tinbergen exposera son modèle de l’organisation hiérarchique des comportements à partir du comportement reproducteur de l’épinoche à trois épines. C’est aussi à partir de cette époque que Tinbergen initialement intéressé par les mécanismes contrôlant l’expression des comportements orientera par la suite ses travaux sur des questions visant à explorer expérimentalement la valeur adaptative des comportements en réponse aux pressions environnementales, ouvrant le chemin de l’écologie comportementale. Ce symposium consacre à travers les contributions de Lorenz et Tinbergen ce qu’il est convenu d’appeler l’éthologie classique ou objectiviste. Au bilan, et si l’on prend soin d’ajouter aux modèles de Lorenz et Tinbergen, l’apport des travaux des neurophysiologistes de l’époque tels que von Holst (1908-1962), c’est en termes d’actes instinctifs que les comportements dominent le paysage de l’éthologie de l’époque. Pour Lorenz, les actes instinctifs signent l’appartenance de l’individu qui les exécute à son espèce. Il s’agit d’actes peu variables d’un sujet à l’autre, propres à l’espèce et donc essentiel sur le plan de la taxonomie. La notion d’instinct, telle que Lorenz l’envisage, se démarque de celle de McDougall, jugée trop vitaliste2 et trop finaliste3, mais aussi de celle des spécialistes en psychologie comparée de l’époque s’appuyant sur une chaîne d’actions réflexes pour en décrire le contenu. L’instinct est décrit comme un acte moteur stéréotypé inné dont l’expression est liée à l’activité de centres coordinateurs contenus dans le système nerveux central. Les centres coordinateurs font l’objet d’une accumulation permanente d’une énergie spécifique à chaque acte. La présence de stimuli tout autant spécifiques conduit à la libération de l’énergie accumulée et, en conséquence, à la production de l’acte en question. Une fois que l’acte est déclenché il s’exprime dans sa totalité, ce qui revient à dire que le centre coordinateur qui lui est dédié permet son exécution indépendamment de la perception du sujet et de manière différente d’une simple chaîne d’actions réflexes associées par apprentissage (voir chapitre 8). La facilité avec laquelle s’expriment les actes instinctifs est d’autant plus grande que la quantité d’énergie accumulée dans les centres coordinateurs est importante. En d’autres termes, les seuils de déclenchement d’un acte instinctif sont d’autant plus faibles que le niveau d’énergie dans les centres coordinateurs est élevé. C’est aussi pourquoi, selon Lorenz, les patrons d’action fixes ne peuvent être reproduits à l’identique dans des intervalles de temps trop rapprochés. De la même façon, les activités à vide, c’est à dire les actes exprimés en absence de stimuli spécifiques, illustrent, toujours selon Lorenz, les cas d’une accumulation extrême et ‘débordante’ d’énergie dans les centres coordinateurs spécifiques. Les actes instinctifs sont maintenus inhibés par un mécanisme inné de déclenchement jusqu’à ce que le sujet se trouve en présence de stimuli appropriés. Pour résumer, les actes instinctifs résultent d’une ‘double quantification’, en l’occurrence l’existence d’une énergie endogène et de stimuli extérieurs. C’est essentiellement sur ces énoncés qui définissent les actes instinctifs que l’éthologie classique se structure dans les années 1950. L’année 1949 marque aussi le départ de Tinbergen de l’université de Leyde pour Oxford (Angleterre). Tinbergen y établira un programme varié de recherches en laboratoire et sur le terrain.
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			Figure 4

			Le modèle psycho-hydraulique de Lorenz ou modèle de la double quantification. 

			PE : production d’excitation endogène; PAS: potentiel d’activité spécifique; SC: stimulus-clé. D’après Lorenz (1950).
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			Figure 5

			Les actes instinctifs. Le roulage de l’œuf chez l’oie grise constitue, selon Lorenz, le prototype même de l’acte instinctif. Il est déclenché par un stimulus extérieur (l’œuf) et se poursuit même si le stimulus est subtilisé par l’expérimentateur. L’acte peut disparaître si il est répété trop souvent. Enfin, le seuil à partir duquel l’acte est déclenché s’abaisse entre deux répétitions.
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			Figure 6

			La méthode des leurres. Elle consiste à présenter à l’animal un modèle du stimulus naturel. Elle a pour vocation d’identifier les stimuli signaux déclencheurs propres à chaque espèce et de préciser leur potentiel à susciter une réponse comportementale. À gauche, un leurre imitant la tête d’un goéland adulte et permettant d’étudier le comportement de quémande d’un jeune goéland. À droite, exemple de silhouette ambivalente utilisé par Tinbergen et Lorenz pour étudier la réponse comportementale des oies cendrées. Le déplacement de la silhouette vers la gauche simule le déplacement d’un congénère sans susciter de réponse d’alerte, alors que le déplacement de la même silhouette vers la droite simule le vol d’un épervier et provoque une réaction d’alerte chez les oies. D’après Tinbergen (1948).

			2.2. Le béhaviorisme

			Il est également important de situer le développement des fondements de l’éthologie objectiviste dans le contexte d’une forte opposition, notamment de la part de Lorenz, avec les points de vue et les pratiques de la psychologie développée sur le continent américain à la même époque, à l’origine du béhaviorisme. Le concept d’instinct, tel que l’élabore Lorenz, est aussi une manière de s’écarter de la vision traditionnelle de la psychologie sur le comportement. Lorenz juge l’approche de la psychologie bien trop éloignée des sciences de la nature et s’offusque de la cécité de cette même psychologie au spectacle qu’offrent les comportements des animaux dans leur milieu naturel. Sont visés les psychologues américains tels que John B. Watson (1878-1958), chef de file du béhaviorisme, Edward Thorndike (1874- 1949) ou encore Robert Yerkes (1876-1956).
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			À son époque, Watson a largement renouvelé le champ de la psychologie en privilégiant une approche où l’introspection comme méthode d’analyse, la conscience et autres états mentaux sont exclus en tant que sujets d’étude, parce que jugés inaccessibles. À ses yeux il convient donc de ne s’attarder que sur les comportements observables et sur les connexions entre des stimuli et les réponses des sujets. Même les actes les plus complexes trouvent leur explication dans des composants élémentaires reposant sur la notion de stimulus-réponse. L’apprentissage est au cœur des questions du béhaviorisme et de l’explication qu’il donne de l’expression des comportements. Dans la mesure où la psychologie porte essentiellement son regard sur des lois générales de l’apprentissage, la diversité des espèces étudiées revêt dès lors une importance relative, et une espèce s’impose essentiellement pour des raisons pratiques : le rat. L’absence de référence à la théorie de l’évolution, à la valeur taxonomique des comportements, au caractère adaptatif des comportements, au milieu de vie des espèces, ainsi que la contribution quasi-exclusive accordée à l’apprentissage et aux processus de conditionnement comme explication au contrôle et à l’expression des comportements suffisent pour que les objectivistes dénient tout intérêt au projet béhavioriste et justifient, par là même, leurs propres positions et leur approche.

			3. Les critiques adressées au concept d’instinct de Lorenz

			Pour sa part, Lorenz distingue les comportements innés des comportements appris. Les comportements innés sont stéréotypés et constants dans leur forme. Ils constituent une caractéristique de chaque espèce, et peuvent être observés chez les sujets élevés en isolement ainsi qu’en absence de tout entraînement. Certains actes instinctifs peuvent apparaître tardivement, et dans leur forme définitive dès leur première expression, par un simple processus de maturation. Ce point permet de les distinguer d’autres comportements qui sont appris. Les développements théoriques de Lorenz et Tinbergen ont peu à peu retenu l’attention et l’intérêt des spécialistes du comportement, à la fois zoologistes et psychologues, situés aux États-Unis. Les discussions ne tarderont pas à faire ressortir un certain nombre de critiques adressées à la notion d’instinct, visant la simplicité des modèles présentés, le caractère discutable d’une séparation entre comportements innés et acquis, et la faiblesse des méthodes proposées pour les caractériser. Ainsi, le développement de la cybernétique dans les années 1950 permettra de souligner dans le modèle de Lorenz l’absence de référence à des processus de rétroaction dans le contrôle et la régulation des actes exprimés. La critique la plus détaillée et la plus structurée qui fera date est celle d’un étudiant de Théodore Schneirla de l’université de Rutgers, Daniel Lehrman (1953). Lehrman (1919-1972) se livre à une analyse détaillée du concept d’instinct proposé par Lorenz et à une réfutation des éléments théoriques qui le soutiennent. Il s’oppose à la distinction opérée par Lorenz entre comportements innés et acquis et critique de manière vigoureuse les expériences de privation si chères à Lorenz pour rendre compte de l’innéité des comportements. Selon Lehrman, les expériences d’isolement permettent seulement de conclure sur l’absence d’effet de certains facteurs environnementaux, mais ne peuvent certifier le caractère prédéterminé d’un comportement et n’informent en rien sur la manière dont il se développe. En s’appuyant sur les travaux de Kuo (1932), Lehrman soutient l’idée que même l’animal le plus isolé est susceptible d’être sa propre source d’expériences. L’idée d’une maturation des comportements innés envisagée par Lorenz est également contestée par Lehrman qui juge qu’elle vide de sens la notion de développement comportemental qui doit être envisagée, selon lui, dans le cadre d’interactions entre maturation et expérience à tous les stades de développement (voir chapitre 2).
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							Daniel S. Lehrman (1919-1972)

						
							
							Figure 8

						
					

				
			

			 

			En somme, une partie des critiques de Lehrman vise à reprocher l’absence de regard critique de la part de Lorenz et Tinbergen sur le concept d’instinct, et leur manque d’attention sur la complexité des processus de développement. Lorenz n’appréciera guère les critiques de Lehrman et continuera à défendre sa conception de l’innéité des comportements. En revanche, Tinbergen se montrera beaucoup plus sensible, au point de reconnaître la simplicité des modèles présentés quelques années auparavant par Lorenz et lui-même, la pauvreté sémantique et le caractère inapproprié de l’usage du terme ‘instinct’. Dans les années qui suivront, Tinbergen contribuera à ce que l’ontogenèse des comportements constitue un des champs majeurs d’exploration de l’éthologie (voir chapitre 2). Cette concession faite à Lehrman amorcera l’éclipse de l’éthologie objectiviste. En Angleterre, les remarques de Lehrman trouvèrent une véritable écoute auprès des éthologistes des écoles de Cambridge et d’Oxford, et leur place dans les futurs développements de l’éthologie anglaise dont David Lack (1910-1973), William Thorpe (1902-1986), Robert Hinde (1923-2016) et Patrick Bateson (1938-2017) seront les principaux artisans. Les années qui suivirent les oppositions houleuses entre psychologues et éthologistes trouvèrent un épilogue fructueux de synthèses dont la plus représentative concerne l’idée que l’apprentissage représente un processus majeur dans la mise en place des comportements mais que celui-ci s’exprime à travers les limites définies par le plan d’organisation et de développement de chaque individu (voir chapitre 9 ; Seligman, 1970 ; Hinde & Stevenson-Hinde, 1973).
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							David L. Lack (1910-1973)
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			4. L’éthologie en questions

			En 1963, Tinbergen publie un article intitulé ‘On Aims and Methods of Ethology’. Cet article, dédicacé à Konrad Lorenz à l’occasion de son 60ème anniversaire, constitue une synthèse sur les différentes manières d’appréhender l’étude du comportement. La valeur heuristique de l’article s’étend bien au-delà de la mise en perspective de questions autour desquelles se structure la discipline. Il constitue un modèle et une contribution majeure aux questions en biologie de manière générale.

			Le contenu du propos de Tinbergen s’inspire des distinctions opérées par Julian Huxley pour désigner les principaux thèmes à travers lesquels les phénomènes biologiques sont susceptibles d’intéresser les scientifiques, à savoir les mécanismes qui les sous-tendent, leur valeur de survie et leur dimension évolutive. À ces trois grands domaines, Tinbergen ajoutera, dans son article, un quatrième qui consiste à rendre compte de la manière dont les comportements se développent. Dans ‘On Aims and Methods of Ethology’, l’objectif de Tinbergen fut donc de présenter les principales façons d’aborder l’étude du comportement: sous l’angle des facteurs de causalité immédiate, de leur valeur de survie, de leur ontogénèse, et de leur évolution. Il s’agit respectivement, (i) d’explorer sur le plan fonctionnel les mécanismes internes (neurobiologiques, psychologiques, psychophysiologiques) et externes (stimuli environnementaux) mis en œuvre dans l’expression des comportements (facteurs de causalité immédiate), (ii) de spécifier les fonctions que ces comportements desservent, et leurs conséquences en termes de survie et de succès reproducteur (valeur de survie), (iii) de comprendre comment un comportement est mis en place au cours de l’histoire d’un individu en spécifiant les processus développementaux (ontogénèse) et (iv) de déterminer comment un comportement a émergé et évolué au cours de l’histoire d’une espèce et comprendre son rôle dans les processus évolutifs (phylogénèse). Pour Tinbergen, une attention comparable doit être accordée à chacune des questions. Bien que possédant leur propre échelle temporelle, les deux premières questions s’inscrivent dans le présent, alors que les deux dernières font référence au passé. Les questions relatives aux fonctions comportementales et à l’évolution des comportements sont souvent regroupées sous le terme de causes ‘ultimes’ alors que les questions s’intéressant aux facteurs de causalité immédiate et au développement sont désignées comme des causes ‘proximales’ (Mayr, 1961).

			L’article de 1963 de Tinbergen illustre la maturité et la réflexion capitalisées par la communauté des éthologistes. L’éthologie s’affiche désormais comme une discipline ayant su définir ses objectifs, ses champs d’exploration, ses objets d’étude, ses méthodes d’approche et sa place dans les sciences expérimentales. En désignant l’étude du comportement sous l’angle du ‘comment’ et du ‘pourquoi’, l’éthologie témoignera par la suite de sa fécondité en inspirant un ensemble de disciplines telles que la neuroéthologie, l’éthopsychiatrie, l’éthopsychologie, l’écologie comportementale, la sociobiologie, l’éthologie cognitive, l’étholinguistique, pour ne citer que quelques exemples.

			5. De Tinbergen à aujourd’hui

			5.1. La naissance de l’écologie comportementale et le renouveau dans les études sur l’ontogenèse des comportements

			La manière dont les études sur le comportement animal se sont structurées en Angleterre dans les années 1970 est assez symbolique de l’évolution prise par l’éthologie dans le sillage immédiat du programme de recherche de Tinbergen. On trouve en effet à partir des deux pôles universitaires de Cambridge et d’Oxford une division entre des projets relatifs à l’étude des mécanismes et de l’ontogenèse des comportements (Cambridge) et des projets centrés sur les questions ayant trait aux fonctions et à l’évolution des comportements (Oxford). Inspirée par les travaux initiés par Tinbergen, et s’enrichissant de l’essor de nouveaux outils de type mathématique et économique, et des progrès réalisés dans d’autres disciplines comme la génétique des populations, l’écologie comportementale s’est alors rapidement imposée comme une branche florissante de l’éthologie (Krebs & Davies, 1978 – voir aussi Chapitre 13). Elle a été accompagnée, à plusieurs égards, par le développement de la sociobiologie dont le fondateur, Wilson, a cherché à formaliser un cadre théorique de l’étude systématique des bases biologiques des comportements sociaux (Wilson, 1975). Durant cette période, les développements théoriques de Wilson paraissent dès lors confirmer un plus grand intérêt pour les questions de nature évolutionniste que pour les questions proximales. Les concepts issus de la sociobiologie et de l’écologie comportementale ont sans doute largement contribué à cet écart en raison du nombre important d’études qu’elles ont rapidement suscitées. Il ne faudrait pas pour autant considérer que l’étude des mécanismes comme celui de l’ontogenèse des comportements ait peu progressé depuis les critiques adressées par Lehrman en 1953. Ce domaine a aussi connu, dans les années 1970, des avancées majeures. Les travaux de Gilbert Gottlieb (1926-2006) sur la reconnaissance du cri maternel chez différentes espèces de canards sont à cet égard un modèle de raffinement des questions qui permettent de rendre compte de la complexité des relations entre déterminants pré- et post-natals, génomiques et non génomiques dans la construction des phénotypes comportementaux (Gottlieb, 1997). Peu d’auteurs auront contribué de manière aussi manifeste à enrichir sur le plan expérimental et théorique le domaine de l’éthogenèse. Son travail montre avec beaucoup d’élégance comment les dynamiques ontogénétique et écologique s’articulent et contribuent à l’expression des comportements chez le jeune et l’adulte, et comment certaines modifications au cours du développement, en donnant lieu à de nouveaux phénotypes, permettent de rendre compte des processus évolutifs. Il est étonnant de voir combien la conception probabiliste du développement des comportements de Gottlieb préfigurait déjà l’existence de mécanismes épigénétiques que la biologie moléculaire moderne ne révèlera qu’une quinzaine d’années après.
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							Gilbert H. Gottlieb (1926-2006)

						
							
							Figure 10

						
					

				
			

			5.2. L’éthologie cognitive face aux représentations mentales et à la subjectivité des mondes animaux

			Il existe un volet de la vie animale sur lequel objectivistes et béhavioristes n’auront jamais rencontré de difficultés pour s’accorder : celui des représentations mentales chez l’animal. Les deux parties ont en effet toujours refusé de considérer cet objet d’étude comme scientifiquement recevable en raison de sa connotation subjective et des risques anthropomorphiques qu’il pouvait contenir. Tinbergen écrivait en 1951 : « Parce que les phénomènes subjectifs ne peuvent être observés de manière objective chez les animaux, il est vain d’affirmer ou nier leur existence. De plus, attribuer des fonctions de causalité à quelque chose qui n’est pas observable conduit souvent à de fausses conclusions » (Tinbergen, 1951). Pourtant, les réflexions et les travaux du zoologiste von Uexküll (1864-1944) ne permettaient pas d’ignorer si facilement l’idée particulièrement moderne de l’existence d’un monde propre à chaque espèce et à chaque individu. Pour von Uexküll, l’animal est un sujet entouré d’objets dont certains revêtent une signification particulière et sur lesquels il lui est possible d’agir. Ce couple ‘perception-action’, que l’auteur qualifie de ‘cycle fonctionnel’, définit alors la construction d’un monde propre au sujet, son monde ou Umwelt (von Uexküll, 1909 ; 2004).
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							Jakob J. von Uexküll (1864-1944)
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			Selon les différences des équipements sensori-moteurs que possèdent les membres de chaque espèce, on comprend (et on oublie souvent) que les mondes animaux comportent bel et bien leur part de subjectivité, et qu’un même milieu n’est pas chargé des mêmes points de vue, des mêmes qualités, des mêmes intérêts et ne conduit pas aux mêmes activités selon l’animal (et son histoire propre) auquel on s’adresse. Il est donc un devoir pour l’éthologiste de chercher à percer les ‘secrets’ des mondes animaux en rendant compte des mondes de perception et d’action construits par chaque animal et de définir leurs contours et leur nature. On peut juger que l’entreprise comportera toujours une certaine limite dans la mesure où il n’y a aucune raison de penser que l’Homme pourrait s’extraire de son propre cycle fonctionnel. L’accès à la diversité des mondes animaux nous serait-il alors définitivement interdit? Et doit-on alors se ranger aux idées des éthologistes objectivistes et des béhavioristes selon lesquelles chercher à spécifier la nature des mondes intérieurs des animaux ne relève pas d’une activité scientifique? L’éthologie d’aujourd’hui n’a pourtant pas suivi cette voie. Elle n’a pas échappé à la révolution cognitiviste qui s’est mise en marche dans la seconde moitié du 20ème siècle, c’est-à-dire à un ensemble articulé de recherches visant à constituer une science de l’esprit. Dans le domaine du comportement animal, Griffin (1976) a été le premier à prôner, non sans une certaine provocation, l’étude de la conscience animale. Après une série de débats animés, les exhortations de Griffin à abandonner les positions béhavioristes et s’engager dans l’étude des représentations internes chez l’animal posèrent les fondements de l’éthologie cognitive (Griffin, 1978). Le domaine s’avère aujourd’hui un des plus riches de l’éthologie. Il s’emploie à étudier, dans un cadre théorique totalement renouvelé, les mécanismes de base des fonctions psychologiques déjà appréhendées pour certaines par la psychologie comparée du début du 20ème siècle : les apprentissages associatifs et non associatifs, la perception, la mémoire, les facultés de discrimination, de reconnaissance et de catégorisation, les capacités de planification, ou encore les inférences logiques chez l’animal (voir chapitres 9 et 10). Ces mécanismes de base sont appréhendés pour rechercher l’existence et spécifier la nature des processus cognitifs à l’œuvre lorsque les individus sont confrontés à différents problèmes rencontrés dans leur monde physique (perception de l’espace – chapitre 3, du temps – chapitre 8, recherche et consommation de nourriture – chapitre 4, compétences numériques, planification et/ou utilisation d’outils – chapitre 10) comme dans leur monde social (communication – chapitre 6, choix du partenaire – chapitre 7, reconnaissance sociale et individuelle – chapitre 5), apprentissage social, empathie, théorie de l’esprit, métacognition, culture, conscience – chapitres 5 et 10). Enfin l’éthologie cognitive ne constitue pas seulement une source d’inspiration pour les spécialistes du comportement animal, mais aussi pour la philosophie, et plus particulièrement la philosophie de l’esprit. Plus encore, ce sont les savoirs sur la frontière entre animalité et humanité, l’anthropologie et l’éthique qui sont invités au débat. À ce titre, les questions soulevées et les développements acquis dans ces domaines ne sont pas étrangers aux avancées toujours plus nombreuses dans le cadre de l’éthologie appliquée, et plus particulièrement en matière de bien-être animal (voir chapitre 12).

			6. Conclusions

			Depuis l’époque des premiers naturalistes et l’avènement de l’éthologie objectiviste, de nouveaux champs de l’éthologie se sont dessinés et sont présents aujourd’hui. À en croire différents observateurs, la diversité des interactions développées par l’éthologie avec des disciplines voisines aurait conduit les études du comportement animal à perdre quelque peu de son unité. Avant tout il nous paraît aussi légitime de voir dans la multiplicité de ces interactions la reconnaissance de la pertinence des questions et des modes d’investigation qu’aura fait naître l’éthologie, de son potentiel à inspirer d’autres domaines, d’offrir de nouvelles perspectives et de profiter elle-même de cette synergie. Sous la plume d’Edward O. Wilson, la sociobiologie avait prédit une disparition de l’éthologie ‘cannibalisée’ d’un côté, par la neurophysiologie et de l’autre, par l’écologie comportementale et la sociobiologie (Wilson, 1975). Lorsque Fernando Nottebohm fit pour la première fois la démonstration que le cerveau adulte des canaris avait la capacité de produire de nouveaux neurones fonctionnels (Paton & Nottebohm, 1978), le fait n’aurait, il est vrai, pu constituer qu’un résultat remarquable et instructif pour le domaine de la neurobiologie, voire de la médecine réparatrice du cerveau. Mais les nombreux travaux qui suivirent ont surtout mis en valeur la pertinence éthologique du phénomène, en montrant que cette production de nouveaux neurones constituait aussi le support d’acquisition de nouvelles syllabes dans le répertoire vocal de ces oiseaux chanteurs et jouait un rôle critique sur le plan adaptatif lors de leur période de reproduction (Nottebohm, 2004 ; 2008). Il est amusant de voir que cet exemple choisi parmi les plus élégants travaux de la neuroéthologie, où se diluent les frontières entre la neurophysiologie, la psychologie de l’apprentissage et l’éthologie, nous renvoie à travers le modèle des oiseaux au domaine de l’ornithologie si cher aux précurseurs naturalistes de l’éthologie du 19ème siècle.

			Au vu de cette étonnante diversité, et des ruptures épistémologiques qui ont façonné le parcours de l’éthologie, de manière parfois inattendue, il serait hasardeux de définir les formes futures que prendra la discipline. Une chose paraît cependant fort probable. Les propositions contenues dans les questions constituant le programme de recherche de Tinbergen continueront à guider l’esprit et les approches des spécialistes du comportement, et des biologistes en général. Si les quatre champs d’étude du comportement de ce programme se conçoivent comme des domaines portés par une logique qui leur est propre, chacun offre néanmoins une dimension supplémentaire lorsqu’il s’articule avec un ou plusieurs des trois autres. Il en est ainsi lorsque les processus ontogénétiques sont appréhendés pour leur contribution aux mécanismes de l’évolution. Il en est de même lorsque, l’étude de la valeur de survie d’un comportement donné dans des conditions environnementales variables permet d’éclairer les mécanismes de prise de décision dont fait preuve un animal. Il parait alors souhaitable que l’éthologie puisse prochainement s’engager dans la construction de liens entre les différents domaines qu’elle a investis et continue d’offrir aux futures générations d’étudiants les perspectives d’une des disciplines les plus fascinantes à explorer.

			 

			
				
					
				
				
					
							
							Résumé

							Que ce soit pour donner du sens à son existence, pour survivre ou parfois pour son propre plaisir, l’homme a toujours porté un regard attentif et curieux sur les autres espèces et leurs comportements. Plus tard, il décidera de donner un contexte scientifique à ce regard et lui attribuera un nom. C’est ainsi qu’après avoir connu différentes évolutions sémantiques, le terme ‘éthologie’ sera retenu pour désigner l’étude des comportements des espèces animales. À partir de ses origines naturalistes et évolutionnistes, des pratiques expérimentales, des contextes socio-culturels et politiques, et des personnages qui ont contribué à développer et nourrir le contenu de cette discipline, l’éthologie s’est dotée, depuis un peu plus d’un demi- siècle, d’un programme scientifique ambitieux : celui de rendre compte des mécanismes, du développement, des fonctions adaptatives et de l’évolution des comportements des espèces, l’humain compris. Ce programme aura nécessité que des objectifs, des méthodes et des concepts majeurs aient été préalablement définis et, parfois, farouchement débattus. Compte tenu de ses ambitions affichées, et sans renoncer à ses origines zoologiques, l’éthologie a ainsi tout naturellement développé de multiples ramifications dans de nombreux champs disciplinaires (génétique, physiologie, neurosciences, mathématiques, psychologie, anthropologie, philosophie) la conduisant à étendre ses champs d’exploration depuis son domaine d’origine, le domaine des Sciences de la Vie jusqu’à celui des Sciences de l’Homme et des Sociétés. C’est le parcours historique de l’éthologie, que nous avons tenté de résumer dans ce chapitre afin de mieux souligner l’originalité, le caractère fondamental et les perspectives de cette discipline.
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							[image: ] Questions pour mieux retenir

							1 Quelles sont les pratiques et les courants scientifiques qui ont inspiré la naissance de l’éthologie?

							2 Quelles sont les grandes figures de l’éthologie et comment ont-elles contribué à son développement ?

							3 Quels sont les critères qui définissent les actes instinctifs selon l’éthologie objectiviste ?

							4 Quels sont les principaux domaines sur lesquels se sont opposées l’éthologie objectiviste et la psychologie comparée dans la première moitié du 20e siècle ?

							5 Quelles sont les principales critiques énoncées par Lehrman à l’adresse du concept d’instinct développé par Lorenz ?

							6 Quelles sont les questions et les domaines d’étude suggérés par Tinbergen pour l’éthologie ?

							7 À quoi se rapportent les causalités proximales et ultimes ?

							8 Comment expliquer le manque d’intérêt pour les représentations mentales des animaux de la part de l’éthologie objectiviste et de la psychologie comparée au cours de la première moitié du 20e siècle ?

							9 Quel domaine de l’éthologie a pour vocation d’étudier les représentations mentales chez les animaux?

						
					

				
			

			 

			
				
					
				
				
					
							
							[image: ] Questions pour mieux réfléchir

							1 Pourquoi la question de l’inné et de l’acquis apparaît-elle aujourd’hui comme un débat obsolète dans le cadre des études portant sur le déterminisme des comportements ?

							2 Quelles sont les raisons qui permettent de considérer l’éthologie comme une discipline à la croisée des chemins entre les sciences humaines et les sciences biologiques ?

							3 Pourquoi l’éthologie constitue-t-elle une discipline intégrative ?

							4 Pour quelles autres disciplines l’éthologie s’avère-t-elle une source d’inspiration et de connaissances ?

							5 Pourquoi est-il légitime de penser que les animaux ont une représentation du monde qui leur est propre ? En quoi cela est-il d’une importance capitale pour comprendre le comportement animal ?

						
					

				
			

			

			
				
					1. La taxonomie est la science de la classification des êtres vivants. Elle a pour objet de les décrire et de les rassembler en entités appelées taxons (familles, genres, espèces, etc.).

				

				
					2. Vitalisme : tradition philosophique pour laquelle les êtres vivants ne peuvent être réduits à de simples lois physico-chimiques. Le vitalisme envisage la vie sous la forme d’une matière animée d’une force vitale qui s’ajoute aux lois de la matière.

				

				
					3. Finalisme : doctrine philosophique qui admet l’existence de causes finales comme principe d’explication des phénomènes naturels. Une perspective finaliste est aussi qualifiée de téléologique.

				

			

		


		
			Chapitre 1

			Les méthodes d’étude du comportement animal

			Par Odile PETIT

			Sommaire

			1. Description et identification des comportements

			2. Conditions d’observation

			3. Méthodes de mesure

			4. Test de concordance entre observateurs

			5. Matrices et réseaux sociaux

			6. L’enregistrement des données comportementales à distance

			7. L’intégration de mesures complémentaires dans nos scénarios explicatifs du comportement

			8. Conclusion

		


		
			Résumé introductif

			Étudier le comportement, c’est rendre compte de ce qu’un animal fait, où, quand, comment et pourquoi. Le « Quoi » correspond à la description du comportement de l’animal. Le « Où » correspond à la composante spatiale du comportement, au lieu géographique ou à la position par rapport à d’autres individus. Le « Quand » représente la composante temporelle du comportement comme la saison, le jour, l’âge de la vie, la durée du comportement, la position dans une séquence. Le « Comment » consiste à décrire les aspects moteurs et physiologiques du comportement et à analyser les stimuli impliqués. Le « Pourquoi » traite de la motivation de l’animal et des conditions (p. ex. stimuli) générales qui conduisent l’animal à se comporter ainsi.

			1. Description et identification des comportements

			On peut décrire un comportement de manière formelle ou de manière fonctionnelle.

			Une description formelle du comportement est effectuée en termes de posture ou de mouvement. Il s’agit d’une description spatiotemporelle qui ne fait appel à aucune interprétation sur la signification du comportement (p. ex. mimique faciale « bouche ouverte, regard fixe », voir figure 1.1).

			Une description fonctionnelle incorpore au contraire une référence à la fonction du comportement. Cela revient à décrire un comportement par ses conséquences (si on reprend l’exemple précédent, on dira de la mimique faciale « bouche ouverte, regard fixe » qu’elle est une menace bouche ouverte).

			Il est préférable de privilégier les descriptions formelles chaque fois que cela est possible, car elles sont plus objectives. En effet, un comportement peut avoir plusieurs fonctions selon le contexte dans lequel il apparaît, et les descriptions fonctionnelles ne peuvent alors rendre compte de la totalité du phénomène (p. ex. « présentation de l’arrière-­train » comparé à « présentation sexuelle »). Cela peut entraîner une démultiplication des comportements qui finalement ne correspondent qu’à un seul et unique comportement qui surviendra dans différents contextes (p. ex. chez les macaques, la monte qui peut être réalisée soit dans un contexte de reproduction, soit dans un contexte social, pour apaiser ou jouer). Pour décrire le comportement d’un animal, il faut le décomposer en unités (également appelées items). L’ensemble des unités décrites dans une espèce forme le répertoire comportemental ou éthogramme de l’espèce. On peut reconstituer une séquence de comportement à partir d’un enchaînement d’unités comportementales.

			Quand on décide d’étudier une espèce, il faut commencer par rechercher l’éthogramme qui lui correspond. Si ce répertoire n’a pas été publié, il est très important d’en établir un, en veillant à privilégier les descriptions formelles des différentes unités comportementales (voir ci-­dessus), et de le diffuser le plus largement possible. En effet, un éthogramme commun permettra la comparaison de différentes études portant sur une même espèce. Une diffusion optimale passe par la publication de ce répertoire dans un journal scientifique, mais il est reconnu qu’actuellement, ce genre d’article rencontre peu d’intérêt. Il faut donc faire preuve d’imagination et trouver d’autres moyens de diffusion (sites internet institutionnels ou de sociétés savantes).

			Une fois qu’une unité comportementale est isolée, de façon plus ou moins arbitraire, il faut donc la définir et la décrire le plus précisément possible. Par exemple, la menace bouche ouverte (figure 1.1) est décrite ainsi : la bouche est largement ouverte en direction de l’adversaire, cette expression est silencieuse et accompagnée d’un regard fixe où l’émetteur fixe son opposant dans les yeux, l’expression est silencieuse. Il peut y avoir rétraction du scalp. Ce comportement est très répandu chez les primates non humains. Accompagner la description de photographies ou de vidéos permet de limiter les erreurs d’identification du comportement en question.
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			Figure 1.1.

			Mâle macaque rhésus effectuant une menace bouche ouverte regard fixe (Photo A. De Marco)

			 


			Le type de définition adopté pour un comportement a une influence sur la manière de le mesurer. La composante temporelle est particulièrement importante lorsqu’il s’agit de mesurer un comportement. En fonction de la durée et de la fréquence, on peut distinguer entre un état, un événement et une salve.

			L’état est défini comme le comportement d’un individu engagé dans une activité qui dure (p. ex. alimentation, sommeil). Un état est classiquement mesuré en durée à l’aide d’un chronomètre. Le début et la fin d’un état peuvent définir un épisode. Plusieurs épisodes peuvent être enregistrés sur une durée d’observation définie au préalable (p. ex. la journée).

			Par contre, l’événement défini comme un changement d’état, d’interaction rapide (p. ex. vocalisation d’alarme), survient si rapidement que l’on ne peut généralement enregistrer que sa fréquence, c’est-­à-­dire le nombre d’occurrences de son expression par unité de temps. La salve qui est la répétition d’un même comportement par phases (p. ex. grattage, jeu) pose le problème de la discrimination entre phases et événements. On définit la salve par : 1) le changement de comportement (fin de la salve lorsqu’un comportement différent commence), et 2) l’intervalle entre les salves (phases). Pour définir un comportement par salves, il faut donc déterminer de manière souvent arbitraire la durée de l’intervalle. Celle-­ci doit en effet avoir une durée minimale. Par exemple, si un jeu entre deux partenaires (p. ex. alternance de phases de lutte) s’arrête pendant moins de 30 s, la reprise du jeu sera considérée comme continuant le premier événement (N = 1). Si la pause dure plus de 30 s, et que le jeu recommence, l’observateur comptabilisera alors un nouvel événement (dans ce cas, N = 2).

			2. Conditions d’observation

			Avant d’envisager quelle méthode d’observation retenir, il convient de décider de l’horaire des observations, c’est-­à-­dire l’heure et la durée. Le détail de celles-­ci est évidemment fonction du type de recherche effectuée, mais, en règle générale, elles doivent être constantes. Le comportement de l’animal comme son métabolisme obéissent à des cycles et, d’une heure à l’autre, on n’est jamais certain de se situer dans les mêmes conditions expérimentales. Il faut donc prendre la précaution d’effectuer les observations toujours au même moment de la journée. Une exception majeure est celle de l’observation en milieu naturel dans les régions tropicales. Il convient alors de suivre les animaux du lever du soleil au coucher du soleil afin d’assurer une observation régulière du ou des individus. Une solution pour retrouver les animaux et les observer uniquement à des périodes spécifiques est de les équiper pour les suivre par télémétrie (mais ceci suppose de les capturer pour placer un émetteur). Dans certains cas, les animaux présentent des routines qui font qu’on peut prédire leur passage en un lieu donné (toujours le même) au même moment de la journée et permet d’éviter l’usage de la télémétrie (voir le paragraphe 6 pour un recensement des méthodes de suivi à distance).

			Le moyen le plus simple pour observer des animaux est de se tenir devant eux, sauf dans le cas des espèces farouches qui demandent à l’observateur de se dissimuler (cabane d’affût, etc.). Il faut respecter une phase d’habituation de manière à ce que les sujets soient familiarisés avec l’observateur et son comportement, et cela avant que l’observation ou l’expérimentation ne débutent. Par ailleurs, chez de nombreuses espèces, l’observateur doit s’entraîner à observer les animaux sans les regarder directement, c’est-­à-­dire qu’il ne doit pas fixer les sujets, car un regard fixe est souvent synonyme de menace chez ces espèces (tous les primates non humains à l’exception des grands singes et certains carnivores). Si l’on vient à rencontrer le regard de l’un d’entre eux, il faut l’éviter aussitôt. D’une manière générale, l’observateur doit chercher à faire oublier sa présence, se tenir à une distance qui ne fait pas fuir les sujets (variable selon l’espèce), il ne doit pas faire de bruit, doit éviter les mouvements brusques, si possible ne pas consommer de nourriture (pour des raisons de compétition alimentaire principalement) et, surtout, ne pas interagir avec l’animal. Si un animal se déplace dans la direction de l’observateur, c’est à lui de modifier sa position afin de ne pas gêner l’animal. Si, par exemple, des jeunes individus viennent à s’approcher et tentent d’entrer en contact avec l’observateur, ce dernier doit les ignorer et s’ils persistent, l’observateur doit interrompre la séance d’observation afin de ne pas accroître l’intérêt des sujets étudiés.

			Ces quelques règles permettent généralement d’être accepté par le ou les sujets que l’on observe et de conduire ses études.

			Le suivi comportemental implique généralement de discriminer les sujets entre eux, soit à l’aide de caractéristiques physiques (tâches, crêtes, cicatrices, etc.), soit en les marquant (bagues, boucles d’oreille, etc.). Une période d’observation préliminaire permet cette identification. Chez certaines espèces comme les insectes, il est très compliqué de discriminer les individus, mais, en laboratoire, on peut les marquer à l’aide de taches de couleur visibles à l’œil nu ou sur enregistrement vidéo.

			En conditions de laboratoire, l’observateur peut désirer ne pas être vu, senti et entendu par les sujets pendant l’expérimentation. À cette fin, il peut se placer derrière un miroir sans tain, qui permet de voir les animaux alors qu’eux-­mêmes n’aperçoivent que leur propre reflet. Cependant, certaines espèces réagissent à leur reflet. À l’exception des grands singes qui se reconnaissent dans le miroir, chez certaines espèces (p. ex. macaques), les individus réagissent à leur reflet de manière agressive, car l’individu en face d’eux présente un comportement étrange (c’est-­à-­dire qu’il effectue les mêmes comportements, exactement au même moment). Ce reflet peut donc être source de stress et perturber le comportement normal de l’animal, même si, au bout de quelque temps, l’animal peut s’habituer au reflet et semble l’ignorer. Dans un tel contexte, on peut considérer que la présence d’un être humain est moins troublante pour l’animal que son propre reflet dans un miroir, puisqu’il s’agit d’une image qu’il ne comprend pas. On peut également utiliser des caméras vidéo qui ont l’avantage supplémentaire de permettre un enregistrement du comportement. Il faut savoir, cependant, que la vidéo ne constitue pas la panacée, car l’analyse d’une image en deux dimensions n’est pas sans poser quelques problèmes. Par ailleurs, le dépouillement d’une bande enregistrée est extrêmement chronophage. Une telle méthode doit donc être réservée aux cas où il est impossible de noter l’ensemble des comportements des sujets en temps réel (ou lorsqu’il est nécessaire de garder une trace de l’expérimentation) ou dans le cas où l’expression des comportements des sujets observés est incompatible avec la présence d’un sujet humain. C’est le cas quand on ne peut prédire en conditions d’observation directe la survenue d’un comportement ou sa détection. Par exemple, quand on veut comprendre comment un groupe se déplace, si on n’enregistre pas le comportement du groupe avec des caméras, on ne saura pas si tel individu a été à l’origine d’un déplacement – qui correspond à une certaine distance parcourue, dans un certain laps de temps en adoptant une posture particulière (oiseaux, ongulés, primates non humains) ; cette détection ne peut se faire qu’a posteriori. Dans ce cas particulier, si on veut comprendre les circonstances du départ et appréhender les mécanismes, il faut pouvoir remonter le temps et donc analyser la période qui précède le départ. Mais filmer des individus sur le terrain (même si l’on dispose de plusieurs caméras) suppose que les individus ne sortent pas du champ des caméras ou qu’ils ne puissent pas être dissimulés derrière des arbres ou autres obstacles. Il est par exemple très difficile de filmer des conflits, notamment chez des primates où un conflit se déroule très rapidement, peut impliquer plusieurs individus et entraîner des fuites au sommet d’un arbre. La caméra dans un tel contexte est de peu d’utilité.

			En laboratoire, quand un seul individu constitue l’objet de l’étude ou quand les espèces sont de petite taille (souris, insectes), il est possible d’utiliser des systèmes d’enregistrement automatique qui ont l’avantage d’être associés à un système d’analyse qui décrypte automatiquement les différents comportements, leur fréquence et leur durée. Des systèmes d’analyse vidéo et des pianos éthologiques (non couplés au système d’enregistrement) sont également disponibles et facilitent l’analyse des films.

			Lorsqu’un traitement est appliqué au sujet, par exemple l’administration d’une substance pharmacologique, il faut retenir la méthode en double aveugle : dans ce cas, c’est un deuxième expérimentateur qui administre le produit, et l’observateur (comme le sujet d’expérience) est alors ignorant de sa nature. Un tel protocole est indispensable pour éviter un biais dans les résultats qui serait introduit inconsciemment par l’observateur : la connaissance de l’effet désiré peut amener celui-­ci, à son insu, à vouloir obtenir des résultats qui aillent dans le « bon sens » (effet « Clever Hans »). Il est important de tenir compte de ce facteur, en particulier dans les sciences du comportement où le principal instrument de mesure est représenté par l’observateur lui-­même. Cette méthode est également à privilégier pour une évaluation de la réponse à des tests cognitifs, que ce soit au moment de l’expérience, ou au moment du dépouillement des vidéos. L’observateur qui décide de la nature de la réponse de l’animal (succès ou échec le plus classiquement) ne doit pas connaître ni le but de l’expérience ni la condition testée afin de ne pas être influencé et de ne pas interpréter la réponse du sujet.

			Il est également important de mentionner qu’il est préférable, chaque fois que c’est possible, d’étudier le comportement des animaux dans leur pièce d’élevage et même dans leur cage d’élevage. Mais ceci est souvent difficile à mettre en œuvre principalement quand des dispositifs dédiés à certains types de test comportementaux sont placés dans des pièces spécifiques, ce qui implique alors de transférer les animaux. Dans ce cas, il est nécessaire de familiariser les animaux au transport, et à leur transfert dans la pièce appropriée, puis à la pièce de test. Ces différentes manipulations doivent être réalisées avant l’étude proprement dite et parfois pendant plusieurs jours avant l’étude. De la même façon, si les animaux doivent être manipulés au moment de leur étude, pour être par exemple introduits dans un dispositif donné, il est important qu’ils soient familiarisés à la procédure de manipulation plusieurs fois avant l’étude.

			Enfin, il paraît aussi important de rappeler que de nombreuses espèces ont une perception du monde très différente de la nôtre. Certains animaux peuvent ainsi être sensibles à des stimuli environnementaux qui nous échappent, dont nous n’avons pas forcément conscience et qui peuvent interférer avec l’expression des comportements des animaux et avec les objectifs de l’étude en général. Ces remarques rejoignent aussi la question de l’anthropomorphisme qui contient le risque de créer des situations qui peuvent avoir un sens pour l’expérimentateur, mais aucune signification pour les animaux étudiés.

			3. Méthodes de mesure

			Une fois établie la liste des unités comportementales à reconnaître, le protocole horaire, et les conditions matérielles d’observation, il reste à choisir une (des) méthode(s) d’observation. Ce choix dépend de la recherche en cours, des questions qu’elle pose et des comportements qui sont étudiés, mais aussi d’autres facteurs tels que la visibilité des animaux ou le matériel dont dispose le chercheur. Les méthodes listées ci-­dessous ont été décrites par Altmann en 1974.

			Échantillonnage ad libitum
(ad libitum sampling)

			Il serait plus exact de qualifier cette mesure « à volonté » comme une observation sans méthode. L’observateur note ce qu’il voit quand il le veut ou quand il le peut. C’est en général une méthode réservée aux études de terrain où les conditions de visibilité des animaux sont si mauvaises et les individus si mal connus que l’observateur n’a d’autre choix que de noter ce qu’il peut. En laboratoire, elle n’est utilisée que lors de la phase préliminaire d’une recherche. C’est également le cas lorsqu’il s’agit de définir les unités comportementales et parfois, le protocole d’une étude (phase préliminaire). À signaler, toutefois, que l’échantillonnage ad libitum est la seule méthode utilisable lorsqu’il s’agit d’enregistrer des comportements rares (p. ex. combats, cas de prédation, renversement hiérarchique) ; ils sont alors consignés dans un cahier réservé à cet usage.

			Échantillonnage par animal 
(focal-­animal sampling)

			Lorsque plus de deux individus doivent être observés, il est impossible de les suivre tous simultanément. L’attention va alors se porter sélectivement et successivement sur chacun d’entre eux. Un sujet est choisi et tous ses comportements (dont ses interactions avec d’autres individus) sont enregistrés pendant une durée de temps déterminée à l’avance ; ensuite, on passe à un autre sujet. Il est important de préciser que l’ordre de sélection des sujets n’est pas laissé au libre choix de l’observateur. Pour éviter tout biais expérimental, il doit être déterminé à l’avance, de préférence au hasard (à l’aide de tables de randomisation). Afin d’être représentatives d’un individu ou d’un groupe, ces observations doivent être renouvelées. La durée, la fréquence et la répétition de ces séquences d’observations permettront la conduite d’analyses statistiques. Par exemple, pour comprendre la distribution des interactions entre les différents membres d’un groupe social, il s’agira d’observer chaque membre du groupe un nombre d’heures donné et ce, à raison de séquences d’observation allant de 5 à 15 minutes (tout dépend de la dynamique des interactions propres à l’espèce) et de répartir ces observations tout au long de la journée (ou de la période d’observation) pour chaque individu. Il faudra donc répéter ces séquences d’observation un nombre suffisant de fois pour atteindre le nombre d’heures requis par individu. Ces protocoles impliquent de pouvoir observer un groupe stable sur une durée minimale. Les enregistrements peuvent se faire sur papier, sur tablette (Assistant numérique personnel ou Personal Digital Assitant) ou bien avec un dictaphone. Là encore, il ne faut pas négliger le temps supplémentaire qu’impliquera le dépouillement. Quel que soit le support d’enregistrement retenu, il est recommandé de conserver l’enchaînement des interactions, mais on peut également consigner les données dans une grille.

			Si la méthode d’échantillonnage par animal est la plus coûteuse en temps, c’est aussi la plus rigoureuse, et celle qui doit être retenue chaque fois qu’il est possible. Elle permet d’obtenir à la fois des fréquences et des durées des comportements relevés.

			Échantillonnage par comportement 
(sampling all occurrences of some behaviours)

			Avec cette méthode, on sélectionne non pas un sujet, mais un comportement : on l’enregistre chaque fois qu’il apparaît. Si besoin est, on note l’identité de l’individu qui l’a accompli ou les comportements qui l’ont immédiatement précédé ou suivi. Les mesures obtenues sont des fréquences. Cette méthode est particulièrement indiquée si le comportement étudié n’est pas très fréquemment observé. Les raisons pour choisir cette méthode seront évidentes sur le terrain : si l’objet d’étude porte sur les comportements d’agression dans un groupe social, et si l’observateur a opté pour la méthode d’échantillonnage par animal, il va très vite réaliser que ce n’est pas la méthode la plus appropriée : tandis qu’il observe l’individu A, au même moment, un conflit éclate entre les individus B et C ; puis, au moment où il observe l’individu B, ce sont A et C qui entrent en conflit, etc., l’observateur va décider assez rapidement que l’échantillonnage par comportement est à privilégier.

			Échantillonnage instantané 
(instantaneous sampling)

			L’observateur note un comportement à intervalles réguliers. Cette méthode permet d’obtenir une estimation de la durée des activités (états). L’échantillonnage instantané peut être utilisé pour un seul individu ou pour plusieurs (scan sampling). Dans ce dernier cas, le regard de l’observateur balaie les sujets et il enregistre les comportements à des instants déterminés à l’avance (toutes les 5, 10, 20, 30 minutes ou toutes les heures). C’est la méthode de choix lorsqu’il s’agit de mesurer la distribution spatiale d’un groupe d’individus ou déterminer le réseau social d’un groupe (voir paragraphe 5). Cependant, si la taille du groupe est importante ou si les membres du groupe sont très dispersés, l’exercice se complique : en effet, si l’observateur met 10 min à relever le comportement d’un groupe entier et qu’il a prévu de réaliser un relevé toutes les 15 min, l’observation ne sera pas équivalente entre les membres du groupe. L’observateur doit donc s’entraîner à réaliser un tel scan en moins de 3 min ou la présence de deux observateurs peut s’avérer nécessaire.

			Échantillonnage un-­zéro 
(one-­zero sampling)

			L’observateur note si un comportement survient (= 1) ou non (= 0) au cours d’un intervalle de temps donné. Les intervalles de temps doivent être courts et espacés. Que le comportement survienne une ou plusieurs fois durant l’intervalle n’a aucune importance, il est toujours noté « un ». Le comportement étudié peut aussi bien être un état qu’une fréquence ou une salve. L’avantage de cette méthode réside dans sa simplicité : elle peut être utilisée même par un observateur inexpérimenté, ou quand il est difficile de définir le début et la fin d’un comportement (p. ex. jeu). Cependant, pour utiliser l’échantillonnage un-­zéro, il faut que la durée de l’intervalle de temps choisi soit courte par rapport à la durée du comportement et au temps qui sépare deux comportements successifs. Cependant, le défaut de la méthode réside dans le fait qu’il y a une perte d’information en ce qui concerne la fréquence et la durée du comportement. La mesure obtenue résulte de ces deux paramètres, mais elle n’est ni l’une ni l’autre.

			 

			Tableau 1.1.  Récapitulatif sur l’usage des méthodes d’échantillonnage

			
				
					
					
					
				
				
					
							
							Méthode d’échantillonnage 

						
							
							Type de comportement

						
							
							Usage conseillé

						
					

					
							
							ad libitum

						
							
							événement

						
							
							étude préliminaire, événements rares

						
					

					
							
							par animal

						
							
							état, salve ou événement, séquence

						
							
							durée, fréquences, pourcentage de temps

						
					

					
							
							par comportement

						
							
							événement

						
							
							comportements brefs

						
					

					
							
							instantané

						
							
							état

						
							
							pourcentage de temps, position spatiale

						
					

					
							
							un-­zéro

						
							
							état, salve, événement

						
							
							observateur peu expérimenté

						
					

				
			

			 

			Chaque méthode comporte ses avantages et ses inconvénients. C’est souvent en combinant plusieurs méthodes que l’observateur pourra obtenir la meilleure efficacité dans la mesure du comportement. Quand un seul individu est étudié, par exemple, il sera observé en continu (équivalent d’un échantillonnage par sujet) en enregistrant la fréquence des événements et des salves, et la durée des états ; cette durée peut soit se mesurer directement par un chronomètre, soit s’estimer indirectement par un échantillonnage instantané associé à la méthode principale.

			4. Test de concordance entre observateurs

			Les observations peuvent être menées par plusieurs observateurs ou bien à des périodes différentes. Très souvent, pour traiter les données obtenues et les tester statistiquement, il est nécessaire d’ajouter les données des différents observateurs. C’est là qu’intervient le problème de la concordance entre les observateurs qui peut biaiser l’interprétation des résultats. En effet, on peut considérer qu’un même observateur relève des comportements, des fréquences d’activité, etc., de manière quasi constante, et qu’il est tout à fait correct de prendre en compte l’ensemble des données qu’il aura collectées au cours du temps et de les traiter comme telles. Or deux observateurs sont susceptibles d’évaluer de manière différente les comportements d’un individu ou d’un groupe d’individus, même s’ils ont discuté auparavant de la définition des comportements. C’est pourquoi, avant de sommer des données de différentes sources (et de commencer le recueil des données à proprement parler pour une étude), il est intéressant, voire indispensable, d’effectuer un test de concordance entre les observateurs (Cohen, 1960). Ce test considère les données de deux observateurs sur différents comportements relevés. Pour ce faire, les observateurs auront observé la même séquence comportementale de manière simultanée, sans communiquer entre eux. Un minimum de 100 événements est nécessaire pour obtenir une évaluation certaine de la concordance entre les deux observateurs. Les comportements observés par l’un ou l’autre des observateurs seront placés dans une matrice dans une même case si leurs observations sont concordantes ; si leurs observations diffèrent (l’un a observé le comportement 1 et l’autre le comportement 2), les fréquences seront reportées dans deux cases différentes (voir figure 1.2). Si un observateur a observé un comportement et que l’autre ne l’a pas vu (ou relevé), on reporte les données dans deux cases différentes également (l’une dans la case comportement 1, l’autre dans la case « rien »). Les cases correspondant à une même observation permettent d’obtenir des fréquences observées (FO). Grâce à la somme de tous les comportements observés (N), on peut faire correspondre des fréquences calculées (FC) à ces fréquences observées (voir figure 1.2). Ainsi, l’on pourra calculer le coefficient de concordance k (coefficient de Kappa, Cohen, 1960) qui est égal à FO-­FC/N-­FC. Ce test permet d’obtenir un coefficient qui est considéré comme acceptable quand il est supérieur à 0,7, mais il est recommandé d’atteindre une valeur de 0,9. Pour réaliser ce test, il faut bien évidemment veiller à conserver l’enchaînement des comportements, c’est-­à-­dire leur chronologie (des observations reportées sur une grille sans considération temporelle ne permettront pas de tester la concordance inter-­observateurs de manière fiable). Ce test peut également être conduit à partir d’une séquence vidéo. En effet, certains travaux peuvent se dérouler sur plusieurs années et le fait de travailler sur une même séquence comportementale permet d’avoir une base unique.

			Si le coefficient de concordance n’atteint pas le seuil minimal désiré, il est recommandé aux observateurs de confronter leurs observations et de rechercher la cause des différences. Ceci permet généralement de préciser la définition d’un comportement, mais encore de s’accorder sur une durée entre deux salves ou entre deux événements. Par exemple, si un sujet cesse d’en toiletter un autre pour se gratter, il convient de décider si la poursuite du toilettage constitue un nouvel événement ou si ce grattage n’était qu’une pause dans la séquence en cours. Cette mise au point est grandement facilitée par l’utilisation d’une vidéo qu’on peut visionner à l’infini.
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			Figure 1.2.

			Calcul du coefficient kappa de concordance entre observateurs.

			FO est le nombre de fois où les deux observateurs ont vu la même chose. FC est le nombre de fois où les deux observateurs n’ont pas vu la même chose. Chaque fréquence calculée (FC, case hors diagonale) s’obtient en multipliant la case de la somme correspondante pour les lignes et les colonnes (par exemple A1 par B3, etc.) et en divisant ce nombre par N (N est obtenu par la somme des colonnes ou lignes). Il faut procéder de même pour chaque case de la matrice hors diagonale (x et y correspondent au nombre de cas enregistrés par un observateur et pas par l’autre).

			Donc k = (FO-FC)/(N-FC) où FO et FC sont la somme de toutes les FO et FC

			5. Matrices et réseaux sociaux

			Chez les espèces sociales, il est indispensable de déterminer les relations sociales qui lient tous les membres d’un groupe en dépassant le niveau dyadique. En effet, chaque individu entretient une relation particulière avec chaque autre membre du groupe, qu’elle soit de nature hiérarchique ou affiliative. Cependant, l’ensemble de ces relations dyadiques se traduit au niveau du groupe par l’émergence d’un pattern global que les congénères perçoivent (ou non) et qui va contraindre la distribution des comportements et interactions. L’exemple le plus évident est celui des relations de dominance-­subordination, où un individu « connaît » son statut hiérarchique vis-­à-­vis de tous les autres membres du groupe, mais également les relations qui lient les autres membres du groupe (qui domine qui, etc.). Cette représentation de la structure du groupe existe également pour les relations d’affinité et de parenté. J’illustrerai une application de ces représentations au cas des coalitions chez les primates non humains : des femelles macaques japonais d’un clan subordonné, et donc apparentées entre elles, agresseront et renverseront une femelle d’un clan dominant si celle-­ci est isolée expérimentalement de ses alliés (apparentés ; Chapais, 1988). Dans ce cas, les subordonnées évaluent les forces en présence et déduisent que la femelle dominante est en minorité et qu’elles peuvent la supplanter.

			5.1. Les relations de dominance 
– dominance réelle/dominance formelle

			Lors d’un conflit, il y a le plus souvent, un gagnant et un perdant. On conclut alors que le gagnant est dominant sur le perdant. Ce résultat reflète la dominance réelle. Cependant, un tel résultat doit se répéter pour pouvoir affirmer sans conteste le sens de la relation de dominance-­subordination qui lie ces deux individus. Les individus ne peuvent pas constamment entrer en conflit au risque de ne plus disposer de suffisamment de temps pour se nourrir ou bien être vigilant vis-­à-­vis des prédateurs. Il faut donc qu’une relation s’établisse sur le long terme et qu’il y ait un dominant et un dominé. C’est grâce à une telle dominance formelle que les individus se situent les uns par rapport aux autres : un individu dominé va éviter ou se soumettre spontanément (par une position ou une mimique) à un dominant qui approche. Par ce comportement, il signale à l’individu qui le domine qu’il reconnaît son statut de dominant. Cette ritualisation permet d’éviter de nombreux conflits et de limiter le nombre de blessures.

			Afin de déterminer la hiérarchie de dominance-­subordination d’un groupe social, il faut collecter les interactions agonistiques qui surviennent entre les différents membres du groupe (évitements et conflits unidirectionnels, conflits où l’individu agressé fuit ou se soumet) et les reporter dans une matrice d’interactions. On ordonnera ensuite les individus dans cette matrice du plus dominant au plus dominé, c’est-­à-­dire qu’un individu A sera dominant sur un individu B s’il est plus fréquemment émetteur d’un conflit avec cet individu B ou provoquera plus souvent un évitement de sa part que l’inverse (certains logiciels le font automatiquement comme Matman de Noldus, de Vries et al., 1993 ou SOCPROG 2.4, Whitehead, 2009). Puis, on testera la linéarité de la hiérarchie (h index ; Appleby, 1983 ; De Vries, 1995). Chez certaines espèces comme les poules, la hiérarchie n’est pas linéaire (on dit aussi qu’elle est intransitive) et on ne peut donc pas ordonner l’ensemble des membres du groupe sur une échelle de dominance-­subordination. La fréquence des événements peut être insuffisante pour construire une telle matrice et les relations entre certaines dyades peuvent ne pas être renseignées. Pour pallier ce manque de données, on peut organiser des expérimentations où on provoquera une compétition autour d’une source alimentaire qui sera disposée de manière à favoriser l’expression de comportements d’évitement ou de supplantation entre les membres du groupe. Avec un tel dispositif, on parvient généralement à compléter la matrice d’interactions agonistiques. Si on ne peut réaliser ces tests, on peut corriger la matrice par la méthode de Wittemyer et Getz (2006) qui permet une interpolation des rangs afin d’obtenir une hiérarchie dans un système qui présente des relations inconnues. On peut également compléter l’analyse des relations hiérarchiques en déterminant si une hiérarchie est plus ou moins stricte (« steepness » ; De Vries et al., 2006). Cette mesure identifie comment les individus diffèrent les uns des autres dans leur succès en cas de conflit. Si deux individus proches en rang présentent de grandes variations dans ce succès, alors la hiérarchie est marquée. Dans le cas contraire, elle est peu marquée. Enfin, le David score et la méthode Elo rating peuvent également être appliqués à l’analyse des relations hiérarchiques au sein d’un groupe social, mais ne seront pas développés ici (cf. Gammell et al., 2003 ; Albers & De Vries, 2001).

			5.2. Le réseau social d’un groupe

			L’analyse des réseaux sociaux est un outil puissant d’études des associations des individus à l’échelle du groupe. On peut effectuer des analyses détaillées sur la structure du réseau social du groupe (contacts et/ou proximités relevés par la méthode d’échantillonnage instantané). Ceci permet d’obtenir plusieurs coefficients qui reflètent la distribution des interactions au sein d’un groupe social et la position sociale des différents individus au sein de ce réseau :

			Association index : Pour chaque paire d’individus un indice d’association peut être calculé à partir des fréquences d’association selon la méthode de Joint Occurrences pour l’affiliation (HWI, Cairns & Schwager, 1987).

			La formule de cet indice pour deux individus i et j est la suivante :

			
				
					[image: Éthologie animale 2e Édition de Anne-Sophie Darmaillacq / Frédéric Lévy, Deboeck supérieur]
				

			

			où x représente le nombre de scans pour lesquels les individus i et j ont été vus associés (deux individus étant considérés associés quand ils étaient en contact corporel) ; yij est le nombre de scans pour lesquels les individus i et j ont été vus non associés (i.e. à distance l’un de l’autre) ; yi et yj sont les nombres de scans pour lesquels seuls l’individu i et l’individu j (respectivement) ont été observés.

			Les valeurs se situent entre 0 et 1. On peut ensuite comparer les différences inter-­paires et déterminer les associations préférentielles.

			Eigenvector centrality : Ce coefficient permet de mesurer l’importance d’un individu au sein d’un groupe. Il mesure non seulement à quel point un individu est associé à d’autres individus, mais également le niveau auquel ces individus sont eux-­mêmes associés à d’autres individus (Bonacich, 2007 ; Whitehead, 2009). La méthode de calcul assigne des scores relatifs à tous les individus (ou nœuds) dans le réseau en fonction du principe que les connexions à des individus qui présentent un score élevé confère à l’individu en question un score plus élevé. C’est donc une formule itérative (le calcul pour A nécessite la valeur de B et la valeur de B nécessite la valeur de A, qui est donc difficilement réalisable à la main). Ce coefficient varie de 0 (moins central) à 1 (plus central).

			Cluster analysis : La méthode d’analyse hiérarchique des clusters (hierarchical cluster analysis) fixe un seuil d’association au-­dessus duquel deux individus sont considérés comme appartenant au même sous-­groupe. L’organisation donnée est considérée comme représentative de la réalité lorsque le coefficient de corrélation cophénétique est aux alentours de 0,80 (Average et modularity I recommandée par Whitehead, 2009). Cette méthode quantitative permet d’obtenir un dendrogramme des relations des membres d’un groupe.

			Ces mesures peuvent être effectuées à l’aide du logiciel SOCPROG (Whitehead, 2009). Des représentations graphiques des réseaux ou sociogrammes peuvent être obtenues à l’aide du logiciel Ucinet/Netdraw 6.0 (Borgatti et al., 2002). Les indices obtenus permettent de comprendre l’influence de ces associations sur la distribution de certains comportements au sein d’un groupe social (Jacobs et al., 2011 ; Sueur et al., 2011)

			6. L’enregistrement des données comportementales à distance

			L’observation directe du comportement de certaines espèces est difficile comme dans le cas des espèces cryptiques ou qui sont actives la nuit. Si les espèces sont élevées au laboratoire ou en captivité, on sait où se trouvent les sujets et une lumière infrarouge et/ou un cycle inversé permettent d’observer les individus. En milieu naturel, certaines espèces vivent une grande partie de leur temps dans des terriers ou des galeries. Selon le cas, des caméras placées à l’entrée des terriers ou des balances associées à des transpondeurs implantés sur les individus permettent de déterminer la présence au terrier des sujets et de quantifier une partie du budget-­temps. Pour déterminer au mieux le comportement fin des individus, il faut placer des caméras dans les terriers, mais cela pose encore actuellement de nombreux problèmes techniques.

			D’autres espèces se déplacent sur de longues distances, ou bien plongent, volent… Dans ces conditions, l’observation directe est impossible une grande partie du temps et il est nécessaire d’équiper les animaux avec des GPS, des accéléromètres et autres dispositifs embarqués afin de reconstruire le comportement. Mais se pose alors le problème du recueil des interactions sociales qui vont impliquer plusieurs individus.

			Dans les années 1940, Per Scholander eut l’idée d’attacher un tube capillaire sur une baleine fraîchement harponnée afin d’étudier ses capacités de plongée. Cette approche qui a donné naissance au bio-­logging s’est principalement développée dans le milieu marin polaire, mais un nombre croissant de disciplines scientifiques se l’approprie aujourd’hui et elle est considérée comme un outil essentiel à de nombreux programmes de recherche. Il rend possibles le suivi des animaux en milieu naturel (foraging, dépense énergétique, etc.) et la récupération des données importantes stockées dans ces enregistreurs. Il est également possible d’utiliser les outils du bio-­logging pour l’étude des interactions interindividuelles qui nécessite de localiser les individus (GPS, etc.). Cette approche permet de localiser et de suivre des sujets difficilement observables directement, mais également de récolter des données sur de longues périodes (et sur le nycthémère complet) ou bien sur de nombreux individus de manière simultanée. Il permet aussi de mesurer les paramètres physico-­chimiques du milieu. Ceci suppose de capturer les animaux une première fois, puis de les capturer de nouveau afin de récupérer les dispositifs embarqués. Une tendance actuelle vise à développer des systèmes qui pourraient communiquer à distance afin de recueillir les données sans avoir à recapturer l’animal trop souvent. Ces dispositifs existent déjà, mais sont encombrants et peuvent difficilement être adaptés à des espèces de petite taille ou bien nécessitent un temps de déchargement des données trop important (une douzaine d’heures) ou une distance réduite pour la récupération (nid ou terrier).

			Un ouvrage a été récemment consacré au sujet (Le Galliard et al., 2012) et l’on ne donnera ici que quelques exemples des types de dispositifs existants et de leur usage le plus fréquent : 1) des antennes qui identifient des individus équipés de puces RFID (identification électronique par radiofréquence) à un point de passage spécifique. La RFID permet également une pesée automatique des animaux, d’évaluer ainsi si une femelle a mis bas et donc d’éviter le stress lié à des captures fréquentes. Par contre, sa principale limitation est la courte distance de lecture (au maximum environ 60 cm). Cependant, des systèmes portables sont actuellement développés et devraient permettre de quantifier la dispersion des jeunes adultes en terme de distance et de localisation ; 2) des œufs factices avec sondes de température et accéléromètre 2D permettent d’enregistrer de façon détaillée le comportement d’incubation d’oiseaux ; 3) des enregistreurs internes de température qui permettent de quantifier les épisodes de sommeil, torpeurs et/ou d’activité d’individus en hibernation ; 4) des GPS qui permettent de reconstruire les trajets migratoires ou les voyages alimentaires des individus, mais également de les localiser ; 5) des accéléromètres qui mesurent des variations physiques quasiment instantanées, qui potentiellement permettent la détection/discrimination de mouvements très fins avec une excellente résolution temporelle. Néanmoins, l’établissement automatisé de la succession des comportements réalisés par l’animal sauvage au cours du nycthémère suppose au préalable la création d’un « éthogramme accélérométrique » le plus robuste possible avec une phase préalable réalisée sur des animaux captifs (en associant suivi vidéo et accélérométrie). Cette technique permet aujourd’hui d’estimer un ensemble de paramètres aussi divers qu’une efficacité de capture de proies, des variations de conditions corporelles et la densité des animaux par exemple, mais suppose de fixer les accéléromètres à des colliers, ce qui n’est possible que sur certaines espèces. Enfin, en utilisant les vocalisations des animaux comme un moyen pour les identifier, les localiser et suivre leurs interactions sociales, l’approche bioacoustique fournit un outil précieux.

			Pour les études qui se concentrent sur les relations sociales, équiper les individus d’un groupe social d’enregistreurs intégrant des GPS permettrait de réaliser des scans du groupe en entier même si certains individus étaient hors du champ de vision de l’observateur. Par la suite, l’analyse des données permettrait de calculer les distances interindividuelles et donc d’analyser finement le réseau social. Cependant, les GPS actuellement disponibles présentent une marge d’erreur de +/-­ 5 m qui rend impossible l’exploitation de telles données.

			7. L’intégration de mesures complémentaires dans nos scénarios explicatifs du comportement

			Nos méthodes d’observation se doivent d’être complétées quand cela est possible par des mesures évaluant à la fois la physiologie des sujets étudiés, mais également leur environnement (climat, ressources, botanique, etc.). Ces méthodes complémentaires permettent d’obtenir un tableau complet des facteurs impliqués dans les stratégies développées par les animaux, mais se doivent d’être si possible non invasives, pour éviter de modifier et/ou perturber le comportement naturel de l’animal. Des mesures utiles en éthologie concernent la génétique et l’endocrinologie. L’identification de l’ADN individuel permet de s’assurer de la filiation des individus (et de comprendre les stratégies reproductrices des mâles et des femelles), mais aussi d’appréhender l’héritabilité des comportements. Différentes hormones sont impliquées dans le tempérament, l’agression, l’expression du stress, la reproduction ou les comportements parentaux, et leur dosage permet de comprendre le lien entre physiologie et comportement. Les mesures peuvent être réalisées sur des fèces, de la salive, de l’urine ou bien du sang. Par ailleurs, l’analyse des qualités nutritionnelles ou des propriétés pharmacologiques des aliments consommés peut permettre de comprendre les modifications comportementales. Enfin, une charge parasitaire élevée peut avoir des conséquences sur certains comportements (on peut citer le succès reproducteur) et constitue un indicateur facile à mesurer.

			Un dernier complément à nos études comportementales peut être la mesure de la dépense énergétique que représente l’expression de tel ou tel comportement : la sélection d’un chemin par un individu peut être purement cognitive ou bien dépendre pour partie de l’énergie que cette route va demander au sujet observé et donc de sa capacité à assumer cette dépense énergétique. La dépense énergétique relative à chaque comportement peut être établie en conditions de captivité puis être appliquée à des conditions naturelles ou semi-­naturelles et être ainsi prise en compte dans l’analyse des comportements. Le sexe, l’âge, la masse et la taille des individus étudiés sont évidemment des indices très importants quand on tente d’évaluer la dépense énergétique réalisée par les individus.

			8. Conclusion

			On aura trouvé dans ce chapitre les outils pour aborder une recherche sur le comportement animal, même pour un observateur novice. Les recommandations présentées ici devraient permettre à l’observateur débutant d’éviter certaines erreurs et d’établir le protocole optimal pour traiter d’une question spécifique.

			L’éthologie s’attache à combiner l’utilisation de méthodes dites classiques à des méthodes issues d’autres domaines qui permettent d’adopter une approche intégrative afin d’explorer nos questionnements scientifiques. Ceci fait de notre discipline un domaine de recherche en phase avec l’évolution de la science et d’une grande modernité.

			
				
					
				
				
					
							
							Résumé

							Ce chapitre propose de définir les unités comportementales qui composent l’éthogramme d’une espèce et de recenser les méthodes d’échantillonnage des comportements des animaux, en laboratoire et en milieu naturel. La description de ces méthodes devrait permettre l’élaboration de protocoles d’observation adaptés à l’objet des études envisagées en fonction des conditions d’observation. Le problème de la validité des données collectées par plusieurs observateurs est abordé ainsi que les méthodes d’analyse propres aux espèces sociales. Enfin, la question du recueil du comportement d’espèces cryptiques ou évoluant dans des environnements qui empêchent le suivi en direct est posée et quelques méthodes sont proposées. Enfin, tout au long du chapitre, les erreurs à ne pas commettre sont mentionnées.

						
					

				
			

			
				
					
				
				
					
							
							[image: ] Questions pour mieux retenir

							1 Quelle est la différence entre description formelle et description fonctionnelle d’un comportement ? Faut-­il privilégier l’une ou l’autre des descriptions ?

							2 Quelles précautions faut-­il prendre quand plusieurs personnes collectent les données pour un même projet de recherche et pour quelles raisons ?

							3 À partir de quelles données peut-­on évaluer la hiérarchie de dominance-­subordination d’un groupe social et quelle est la meilleure méthode pour déterminer cet ordre ?

						
					

				
			

			
				
					
				
				
					
							
							[image: ] Questions pour mieux réfléchir

							1 Si vous deviez étudier le comportement de « jeu social », quelle méthode d’observation privilégierez-­vous ?

							2 La méthode un-­zéro doit-­elle être proscrite des études en éthologie ?

							3 Quelles sont les limites des appareils d’enregistrement à distance ? Peut-­on les utiliser pour étudier une espèce sociale ?
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