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Celui qui connait vraiment les animaux est par la méme capable de comprendre pleinement le
caractere unique de l'homme.

Konrad Lorenz, L’agression.






Avant-propos

Cette these s’integre dans des programmes de recherche nationaux menés dans le GDR
Ifremer-INRA « Amélioration génétique pour une pisciculture durable » 2009-2012 (AGn),
axé sur la génétique quantitative et dont les grandes lignes sont les suivantes : la forte
augmentation de la production mondiale de téléostéens repose désormais sur le
développement de 1’aquaculture alors que les captures de la péche mondiale stagnent depuis
15 ans. Ce développement doit donc se faire de facon raisonnée et prendre en compte, des a
présent, les grandes questions sociétales, comme (i) la consommation de ressources non
renouvelables ou limitées (énergie, épuisement de la biodiversité marine a travers 1’utilisation
d’huiles et farines de poissons) et (ii) I’impact environnemental des élevages, qu’il s’agisse de
pollution chimique ou de ‘pollution génétique’ a travers les interactions entre populations
d’élevage et populations sauvages.

Deux démarches complémentaires ont été proposées dans le GDR pour réaliser une
amélioration génétique susceptible d’accompagner le développement de I’aquaculture dans
une perspective de durabilité :

1. Engager une réflexion sur le choix des futurs objectifs de sélection, incluant
notamment 1’estimation des valeurs marchande et non-marchande du progres
génétique acquis ou potentiel sur différents caracteres et selon différents scénarios de
production et d’évolution des systemes (Axe 1)

2. Identifier les bases génétiques de caracteres zootechniques a priori déterminants pour
la diversification et la durabilité des productions piscicoles et affiner la description des
phénotypes associés. Les caractéres retenus sont I’adaptation a la captivité (Axe 2) et
I’aptitude a utiliser les aliments d’origine végétale (Axes 3).

Ces deux démarches reposent sur une approche pluridisciplinaire faisant intervenir outre la
génétique, les approches physiologiques et comportementales.

Ce travail de these a contribué a la caractérisation comportementale de différentes populations
produites pour répondre aux questions posées dans les axes 2 et 3 du GDR.

Il a été soutenu par les laboratoires Ifremer LRH-LR de L’Houmeau et la station
d’aquaculture de Palavas, et les activités financées sur divers fonds provenant du projet
Ifremer « Domestication et Sélection », notamment ceux du GDR et du projet FUI'
« Génétique de I’adaptation aux aliments végétaux en aquaculture (Vegeaqua) ».

Les travaux réalisé€s en Islande ont ét¢ financés par le ‘HOlar University College’ ainsi que par
des fonds provenant du centre pour la recherche en Islande (Rannis) et de 1’Université
Eimskip (Université d’Islande).

Plusieurs expériences ont également été réalisées a I’Institut National des Sciences et
Techniques de la Mer (Le CNAM, Cherbourg) me permettant ainsi de bénéficier des
installations existantes et de combiner mon activité de recherche a une formation personnelle
diplomante.
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Introduction générale

Ce travail est une étude visant la compréhension de I’adaptation aux conditions d’élevage
par une approche comportementale basée sur la comparaison de diverses populations de
téléostéens (domestiquées et sauvages) pour trois especes, 1’une marine, le bar (Dicentrarchus
labrax), les deux autres d’eau douce, ’omble chevalier (Salvelinus alpinus) et la truite
commune (Salmo trutta).

La notion d’adaptation revét des sens différents selon les disciplines scientifiques. Il nous a
donc semblé important de commencer par définir, avant d’entrer dans le cceur de nos travaux,
notre vision de 1’adaptation, en regard et par rapport a cette discipline, de tenter de mettre en
relation les principaux concepts de I’éthologie avec le concept d’adaptation et de cerner le
potentiel de I’approche comportementale dans le contexte de notre travail.

Ces définitions nous ont semblé d’autant plus importantes, que comme nous 1’avons précisé
en avant propos, ce travail de thése s’intégre dans les programmes de recherche du GDR
Ifremer-INRA-AGn faisant intervenir des généticiens, des physiologistes et des
comportementalistes pour appréhender I’adaptation dans sa globalité et développer une
démarche et des outils efficaces pour répondre aux objectifs d’une amélioration génétique.
Nous exposerons donc ici quelques notions essentielles propres a la génétique et a la
physiologie et nous verrons par la suite leurs niveaux de recouvrement ou de divergence avec
I’approche comportementale qui sera développée dans les sections suivantes.

1. La notion de réponse adaptative a un changement environnemental

La nature des réponses d’un organisme face a des changements environnementaux dépend du
temps que dure le changement et du temps de génération de I’organisme. A courts termes, la
réponse adaptative se fera a 1’échelle de I’individu et peut étre contournée, ou ses effets
réduits, en faisant intervenir une réponse comportementale. Si le changement persiste, des
mécanismes biochimiques et physiologiques seront mis en jeu, permettant alors a
I’organisme de s’acclimater. A une échelle de temps plus longue, des changements au niveau
des traits du cycle biologique apparaitront (taux de croissance, age a la maturité, etc.). Enfin,
a une échelle de temps encore plus longue, les réponses effectuées par les individus seront
détectées dans les caractéristiques démographiques de la population avec des modifications
au niveau des taux de natalité et de mortalité. Finalement, la population peut s’adapter a ces
changements a long terme, les modifications concernent alors les génes. Dans ce cas, le
changement environnemental agit comme un facteur évolutif causant des modifications dans
le pool génique de la population par le biais de la sélection naturelle (Slobodkin & Rapoport,
1974).

Arms & Camp (1989) distinguent trois types d’adaptation : anatomiques, physiologiques et
comportementales. Les adaptations anatomiques concernent la structure physique de
I’organisme, e.g. les nageoires d’un manchot sont des adaptations anatomiques qui lui
permettent de nager. Les adaptations physiologiques concernent 1’ensemble des mécanismes
internes de 1’échelle cellulaire a 1’échelle macroscopique. Elles comprennent la biochimie
cellulaire et les processus qui permettent a 1’organisme d’assurer les grandes fonctions
(nutrition, reproduction, locomotion), e.g. 1’adaptation a la température chez les bactéries des
sources hydrothermales. Un exemple d’adaptation comportementale, enfin, est la capacité
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Introduction générale

du kangourou-rat de manger les feuilles de 1’arroche du désert qu’aucun autre animal ne peut
manger parce que ses feuilles contiennent des cristaux de sel. Le kangourou-rat utilise ses
incisives pour peler la couche externe de la feuille, remplie de sel et il mange ensuite la
partie interne qui ne contient pas de sel. Cette capacité d’appréter sa nourriture est un des
nombreux exemples d’adaptation comportementale permettant a un animal d’avoir acces a
une nourriture que les autres animaux ne peuvent se procurer.

En reprenant la définition donnée au début de ce chapitre, 1’adaptation est donc la
modification d’un caractere anatomique, d’un processus physiologique ou d’un trait
comportemental dans une population d’individus, sous I’effet d’une sélection naturelle ou
dirigée. Elle peut désigner le processus ou le résultat du processus.

2. La définition de I'adaptation vue par les généticiens

Pour appréhender le caractére « adaptation », les généticiens spécialisés dans 1’étude des
processus de sélection tentent d’intégrer, en dehors des objectifs zootechniques classiques
(croissance, survie, qualité¢ des rendements), des objectifs non marchands devant satisfaire a
des contraintes ou besoins environnementaux, sociétaux et de bien-&tre animal (Bodin et al.,
2010). Parmi ces caracteres, plusieurs concernent la relation de I’animal a son milieu et les
notions de robustesse, flexibilité, plasticité, rusticité ou d’adaptation a des milieux difficiles.
Ces termes possedent des définitions tres controversées (Debat & David, 2001). La robustesse
est définie par Knap (2005) comme la capacité de survie de I’animal et le maintien d’un
potentiel global de production dans des environnements stressants. La robustesse peut étre
également définie comme le maintien d’un potentiel de production spécifique ou I’animal est
dit « robuste » pour un caractere donné, si les performances pour ce caractére se maintiennent
dans des environnements variés ce qui rejoint la notion d’interaction génotype-milieu
expliquée par différents mécanismes génétiques: modele de surdominance, modele
pléiotropique, modele épistatique (Scheiner & Lyman, 1991). La « canalisation » d’un
caractere correspond alors a I’action de sélectionner pour diminuer la sensibilité aux
variations environnementales (San Cristobal-Gaudy et al., 1998).

Cette sensibilité a 1’environnement fait également intervenir la notion de plasticité
phénotypique, concept qui vu par le généticien, s’inscrit dans [’équation:
V=V +Ve+ Vi + Verreur (Scheiner & Goodnight, 1984; Via & Lande, 1985) ou Vp est la
variance phénotypique, Vg la variance génétique, Vg la variance environnementale et Vg (la
covariance de la génétique et de I’environnement). Cette équation inclut donc explicitement
I’influence d’un effet environnemental et la plasticité phénotypique se définit comme étant la
capacité d’un génotype a produire plus d’un phénotype lorsqu’il est exposé¢ a différents
environnements. Ceci peut se produire par le biais de la modification d’événements au cours
du développement ou par la capacité de 1’organisme a ajuster son phénotype en réponse a des
changements de conditions environnementales (Gordon, 1992; Scheiner, 1993; Via et al.,
1995; Freeman & Herron, 2004; Pigliucci, 2005; Stearns & Hoekstra, 2005). Il faut noter que
la mesure du déterminisme génétique de la sensibilité a ’environnement peut s’effectuer de
manigere tres précise en utilisant des clones, 1’équation précédente étant dans ce cas, réduite a
la simple expression : V,= Vg (Dupont-Nivet et al., 2007).

Les évolutionnistes, quant a eux, définissent 1’adaptation comme étant un trait génétiquement
déterminé pour lequel il y a eu sélection et qui se retrouve dans une grande partie de la
population parce qu’il augmente les chances de 1’individu qui le posséde de se reproduire
avec succes (Arms & Camp, 1989). Ce point de vue inclut la capacité de changer selon les
conditions environnementales aussi bien que celle d’apprendre. Nous y reviendrons plus loin,
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mais d’ores et déja, cette définition intégre clairement une composante comportementale (i.e.
I’apprentissage).

3. La définition de I'adaptation vue par les physiologistes

En physiologie, I’adaptation prend tout son sens dans la notion d’homéostasie. Ce concept a
été évoqué pour la premicre fois par Bernard (1859) puis défini précisément par Cannon
(1932) comme étant un état stable entretenu par tous les processus actifs qui s’opposent aux
changements des propriétés de I’organisme. Cette résistance au changement est une
caractéristique de tous les organismes et 1’essentiel de la physiologie peut étre décrit en
termes d’homéostasie et des mécanismes régulateurs qui la sous-tendent (Rieutort, 1998).
L’homéostasie existe du niveau cellulaire a 1’organisme entier. Les modifications de
I’environnement déclenchent des réactions de 1’organisme aboutissant a des perturbations
internes qui sont normalement maintenues dans des limites étroites par des ajustements
automatiques a I’intérieur du systéme, destinés a éviter les oscillations amples et a maintenir
les conditions internes a peu preés constantes (Cannon, 1932). Ces réactions ou réponses de
I’organisme, définissent 1’adaptation physiologique. Le méme auteur associait déja les
processus homéostatiques de maintien de la vie, au phénomene de stress. Selon lui,
I’homéostasie est menacée si les substances essentielles manquent ou sont en exces (origines
endogenes) ou encore, si un facteur externe est délétere (facteurs exogenes) pour I'organisme.
Au niveau adaptatif a court terme, le stress va conduire aux réactions de fuite ou de lutte qui
sont la conséquence d'un hyperfonctionnement sympathique. Il a donc un réle adaptatif
essentiel car, « tout comme un matériau ne peut résister qu'a des contraintes modérées,
I'homéostasie ne peut €tre maintenue que si les écarts a la normale restent relativement
faibles. Au-dela, des processus correctifs permettant de faire face sont nécessaires : c'est le
« stress » (Dantzer, 2002). Le stress est donc le complément a 'homéostasie qui permet de
réduire au maximum des dégats subits par 1'organisme. C'est une réaction d'urgence a court
terme qui conduit a l'évitement de la situation pathogeéne. Et en ce sens, le stress est
fondamental a 1'adaptation d'un organisme.

Plus récemment, le concept d’allostasie a été introduit pour expliquer le maintien d’un
¢quilibre face a des changements (McEwen & Wingtfield, 2003). L’allostasie est un processus
fondamental par lequel les organismes vont activement s’ajuster, par le biais de réponses
morphologiques, physiologiques et comportementales, a des évenements prévisibles ou non.
Un état allostatique fait référence a des niveaux d’activités de médiateurs primaires (e.g.
glucocorticoides) modifiés de fagon durable en réponse a un facteur de stress. Le résultat
cumulatif d’un état allostatique est la charge allostatique. Dans certaines limites, 1’organisme
peut « faire avec» et s’adapter ou tolérer les facteurs de stress pour maintenir son
homéostasie. Cependant, lorsque le systeme ne parvient pas a s’accorder avec le facteur
perturbateur, 1’augmentation de la charge allostatique résulte en une surcharge allostatique.
La surcharge allostatique est soit un état dans lequel la demande énergétique excede 1’énergie
disponible (type I), soit un état dans lequel des challenges déléteres (e.g. sociaux) sont
chroniques et conduisent a un état allostatique prolongé et indépendant des changements
saisonniers (type II). De sérieuses pathologies peuvent en résulter si la surcharge n’est pas
réduite. L’allostasie forme en fait un continuum entre les événements du cycle de vie normal
et les perturbations imprévisibles avec des transitions et des conséquences bien définies.

Nous reviendrons plus loin sur les réponses neuroendocriniennes au stress chez les téléostéens
qui ont fait I’objet de nombreux travaux (Prunet & Auperin, 2007) car certaines d’entre elles
seront utilisées comme indicateurs dans ce travail en complément de 1’approche
comportementale. Notons toutefois que I'utilisation de ce terme est ambigué car il désigne
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souvent indifféremment 1’évenement (le facteur de stress) et la réponse (réponse de stress). A
la lumiere du concept d’allostasie, le terme de stress est utilisé pour décrire les événements
qui menacent un individu et qui déclenchent des réponses physiologiques et
comportementales faisant partie de 1’allostasie et qui viennent s’ajouter a celles imposées par
le cycle biologique dans les conditions normales.

4. L’approche comportementale.

Avant de développer 1’approche comportementale de ’adaptation, il convient de définir le
concept de comportement ainsi que I’éthologie, discipline a laquelle il est rattaché. Encore
une fois, il n’existe pas de définition unique pour le terme « comportement ».

4.1. La notion de comportement et d’éthologie

Dans une approche écologique, les comportements vont étre appréhendés de manicre
relativement globale : les séquences de comportement sont analysées en termes d’unités,
appelées « actions », et définies par rapport a la fonction ou au but de la séquence observée
(Feyereisen & De Lannoy, 2001). De telles actions chez un organisme, ont pour fonction
globale de lui assurer une certaine probabilité de survie dans certaines conditions de milieu.
D’autres auteurs définissent le comportement comme 1’ensemble des processus de décisions
par lesquels les individus ajustent leur état et leur situation par rapport aux variations
abiotiques et biotiques du milieu (Danchin et al., 2005). Watson (1917) définit quant a lui, le
comportement comme l'ensemble des réactions objectivement observables qu'un organisme,
généralement pourvu d'un systéme nerveux, exécute en réponse aux stimulations du milieu,
elles-mémes objectivement observables. Cette définition souligne I’imbrication de 1’éthologie
et de la physiologie. L’ensemble de ces définitions place toujours le comportement en
interaction avec les facteurs environnementaux.

Tinbergen (1963), définit 1’éthologie comme « I’étude biologique du comportement » et,
caractérise cette science par un phénomene observable (comportement ou mouvement) et par
un type d’approche, une méthode d’étude (la méthode biologique). Ce méme auteur posera
dans 1’ouvrage précité, les 4 questions fondamentales de 1’éthologie : (1) Quelles sont les
causes immédiates du comportement ? (2) Quelle est sa valeur de survie ? (3) Comment s'est-
il mis en place au cours de 1’ontogenese ? (4) Comment s'est-il mis en place au cours de la
phylogenese ? Les définitions se sont en fait diversifiées depuis les travaux fondateurs de
Konrad Lorenz, Nikolaas Tinbergen et Karl von Frisch et I’apport des disciplines voisines
qui ont suivi, notamment celle de la physiologie, des neurosciences comportementales, de la
zoologie, des sciences de 1’évolution et de la psychologie expérimentale. Ainsi, la définition
de Campan & Scapini (2002) tente-t-elle d’intégrer les apports de ces différents courants
d’influence : « I’éthologie est I’étude du comportement dans toutes ses manifestations et a
tous les niveaux, de la cellule a I’organisme entier et aux sociétés animales, des causes qui le
déterminent et de ses fonctions ». Parmi les sciences du comportement enfin, I’éthologie
animale appliquée est une discipline moderne qui se définit comme [’étude du
comportement des animaux dans leur milieu habituel et en interaction plus ou moins
constante avec 1’homme, ses productions ou son environnement. L.’animal est alors décrit en
fonction de son utilité sociale pour I’homme : animal de rente, de compagnie, de laboratoire
ou encore de sport, ou animal sauvage maintenu en captivité, entomofaune utile ou nuisible
(Boissy et al., 2009). L’approche comportementale développée dans ce travail de these se
rattache a cette derniere définition.
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4.2. La plasticité phénotypique comportementale

La définition de la plasticité phénotypique a été¢ développée précédemment en abordant la
définition de D’adaptation par les généticiens (cf. 2). Ce concept peut s’étendre au
comportement. Dans ce cas, 1’organisme va présenter des modifications comportementales
en réponse aux changements de 1’environnement. Il s’agit, comme nous I’avons déja évoqué
d’un mécanisme essentiel de 1’adaptation. Classiquement, on distingue deux types de
plasticité phénotypique qui différent par la vitesse et la réversibilité¢ de la réponse (Sih et al.,
2004). La premiere, appelée plasticité phénotypique développementale, est lente et
irréversible et elle devrait étre favorisée si I’environnement varie de fagon lente et prévisible
alors que la plasticité phénotypique comportementale ou flexibilité, rapide et réversible,
s’exprimerait dans un environnement qui varie rapidement et de fagon imprévisible (Piersma
& Drent, 2003). La flexibilité du comportement permettrait donc une adaptation rapide aux
changements de l'environnement. A ’aide d’un modele mathématique basé sur la théorie des
jeux, Fauvergue & Tenielier (2004) illustrent ’avantage adaptatif de la flexibilité
comportementale lors de changements brusques de I’environnement. Ces auteurs définissent
la décision comportementale comme un phénotype déterminé par un génotype, et la flexibilité
phénotypique comme la possibilité pour un génotype donné de déterminer plusieurs
phénotypes de facon réversible. Pour une population d'individus au comportement canalisé
génétiquement, la convergence vers le comportement optimal nécessite plusieurs générations
de sélection fréquence-dépendante. En revanche, des individus capables d'apprendre la
qualité¢ de l'environnement convergent vers l'optimum au cours d'une seule génération
(Figure 1).

canalisation flexibilité
génétique phénotypique

parcelle A B A B

| | | |

| | | |
proportion (pcpulation) & 1-P P 1-P
probabilité (ndividu) 1 p 1p

phéno type ‘

ou

geénotype @\l
=

Figure 1. Relation entre génotype et phénotype dans le cas d’un phénotype (une décision comportementale) a
deux alternatives (Fauvergue & Tenielier, 2004)

Dans le cadre de cette thése, nous nous intéresserons a la flexibilité comportementale,
notion différente de la « plasticité développementale » au sens qui lui est accordé en physique
: la propriété d’un solide de se déformer sous 1’action d’une force, et de conserver la forme
acquise lorsque la force cesse d’agir. Dans ce sens, il existe peu de décisions
comportementales plastiques (Fauvergue & Tenielier, 2004).

Cette flexibilité comportementale peut s’exprimer notamment via 1’apprentissage qui est un
processus d’optimisation plus rapide que la sélection naturelle. Il est important de préciser
que cette flexibilité n’est pas un phénomene totalement épigénétique. Les structures et les
mécanismes de traitement de I’information (perception, mémoire, intégration) qui permettent
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la flexibilité sont eux-mémes des phénotypes [enzymes, régions cérébrales (Silva et al.,
1997) sur lesquels la sélection naturelle agit (Mery & Kawecki, 2002)].

4.3. L’acclimatation

La notion d’acclimatation est un autre terme li¢ a I’adaptation et a la plasticité phénotypique.
Wilson & Franklin (2002) la définissent comme toute modification facultative d’un trait
physiologique en réponse aux changements d’une ou de plusieurs variables en conditions
naturelles ou de laboratoire. Ces changements peuvent survenir au cours du développement
ou a des stades ultérieurs du cycle biologique de I’organisme. Les réponses peuvent é&tre
bénéfiques, neutres ou négatives. L’acclimatation ainsi que 1’apprentissage et la mémoire,
sont compris dans la définition la plus compléte de la plasticité phénotypique.

4.4. La personnalité et les « coping styles »

Autres concepts relativement récents en éthologie, les traits de personnalités et les « coping
styles » peuvent également étre reliés a la plasticité phénotypique et a ’adaptation.

Les traits de personnalité sont des tendances qui s’expriment dans différents contextes (deux
ou plus), varient entre les individus d’une population donnée et qui sont stables dans le temps
(Sih et al.,, 2004; Réale et al.,, 2007). En <écologie comportementale, la plasticité
comportementale est habituellement considérée comme étant illimitée (les individus peuvent
toujours exprimer I’optimum), immédiate (peu ou pas de décalage) et infiniment réversible
(Sih et al., 2004). Les traits de personnalité se situent entre les deux extrémes constitués par
la plasticité développementale et la flexibilité. La personnalité traduit 1’existence de
différences individuelles dans le comportement des membres d’une méme espece. Des
¢tudes de plus en plus nombreuses suggerent en effet, que les individus d’'une méme espéce
différent dans leur niveau moyen d’expression comportementale dans divers contextes et
dans leur niveau de réponse aux variations environnementales. Plasticité et personnalité ne
s’opposent pas, ce sont deux aspects complémentaires du phénotype de I’individu
(Dingemanse et al., 2009).
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Figure 2. Représentation graphique d’un syndrome comportemental (D apreés Sih et al., 2004). Chaque ligne
sur cette figure représente un individu différent et comment son activité change dans deux environnements
distincts (A : sans prédateur ; B : avec prédateur). Les étoiles indiquent le niveau optimal d’activité pour
chaque environnement (niveau haut en A, bas en B). Le syndrome comportemental apparait quand les lignes de
plasticité tendent a étre paralléles. Les individus les plus actifs en A sont également les plus actifs en B,
maintenant leur rang d’un environnement a [ autre.

Récemment, Réale et al. (2007) ont suggéré que personnalité, tempérament et individualité
étaient des termes équivalents qui pouvaient étre classés en 5 catégories : activité, timidité ou
témérité (en réponse a des situations de risque), exploration (en réponse a des situations
nouvelles), agressivité et sociabilité. Lorsque des corrélations existent entre traits de
personnalité, ils forment un syndrome comportemental (Sih et al., 2004). C’est le cas par
exemple, de I’axe proactif-réactif ou les individus proactifs sont a la fois agressifs et
téméraires (Koolhaas et al., 1999; Réale & Festa-Bianchet, 2003). Ces traits de personnalité
ont ét¢ décrits pour une variété¢ de mammiferes (Nettle, 2006), d’oiseaux, de reptiles,
d’amphibiens, d’insectes, d’araignées, de céphalopodes et de téléostéens (Gosling, 2001) et
sont souvent caractérisés par des traits physiologiques sous-jacents (Koolhaas et al., 1999;
Van Riel et al., 2002; Carere et al., 2003; Feldker et al., 2003; Sluyter et al., 2003; Veenema
et al., 2003; Overli et al., 2006). Ces traits de personnalité peuvent également étre héritables
(van Oers et al., 2005). D’un point de vue adaptatif, DeWitt et al. (1998) soulignent que dans
un monde idéal, les individus seraient infiniment plastiques et adapteraient leur comportement
en toute circonstance, mais I’existence de syndromes comportementaux implique comme
nous 1’avons déja dit, une plasticité limitée, peut-Etre en raison du cofit élevé engendré par la
plasticité.

Les «coping styles», quant a eux, ne se distinguent pas des concepts de personnalité, de
syndrome ou de tempérament pour un grand nombre d’auteurs (Sih et al., 2004; Bell, 2007).
Pourtant, ce terme est souvent associ¢ au stress. Selon Koolhass et al. (1999), les « coping
styles » sont en effet une série cohérente de réponses comportementales et physiologiques au
stress qui persistent au cours du temps et qui caractérisent un certain nombre d’individus.
L’impact de stimuli aversifs ou de facteurs de stress est souvent mesuré par la capacité de
I’organisme a « faire face » (cope) a la situation (Ursin & OIff, 1995; Ursin, 1998) et les
« coping styles » sont les stratégies comportementales et physiologiques mises alors en place
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par I’organisme (Wechsler, 1995). Henry & Stephens (1977) ont suggéré que 1’on pouvait
distinguer deux types de réponses au stress. La premicre ou réponse active (réponse de fuite
ou de combat) est caractérisée par un comportement territorial et de 1’agressivité. La seconde
est caractérisée a I’inverse par de I’'immobilité et de faibles niveaux d’agression.

4.5. L’apprentissage et la cognition

L’apprentissage et la cognition jouent également un rdle majeur dans I’adaptation. La
cognition inclut la perception, I’attention, la mémoire et les fonctions exécutives relatives au
traitement de 1’information dont I’apprentissage et la résolution de problémes (Brown et al.,
2007). L’étude de la cognition a été largement centrée sur les oiseaux et les mammiferes, mais
depuis quelques décennies, il a été¢ également montré que les téléostéens a I’image des autres
vertébrés, étaient capables d’exprimer une grande diversité de comportements sophistiqués et
que D’apprentissage jouait un role majeur dans leur développement comportemental. Des
capacités de mémoire a long terme ont été mises en évidence (Brown & Laland, 2001;
Warburton, 2007) ainsi que des capacités cognitives comparables a celles des primates
(Odling-Smee & Braithwaite, 2003). Ces différentes aptitudes vont clairement favoriser
I’adaptation des téléostéens en élevage. Il existe également un lien entre traits de personnalités
ou « coping styles » et cognition. En effet, les téléostéens possédant comme les mammiferes,
des traits de personnalité tels que la timidité ou la témérité, ont également des capacités
d’apprentissage et des motivations différentes (Koolhaas et al., 1999; Kristiansen & Ferno,
2006). Certains aspects comportementaux des « coping styles » pourraient méme étre
modifiés par I’expérience (Ruiz-Gomez et al., 2008).

4.6. Le comportement, la physiologie, la morphologie et ’'adaptation

Le comportement, la physiologie, mais aussi la morphologie relévent de mécanismes
imbriqués. Les traits comportementaux sont complexes car ils sont composés de nombreux
niveaux sous-jacents, eux-mémes imbriqués de facon hiérarchisée (Figure 3). En général, les
sélections naturelle et sexuelle vont avoir tendance a agir plus fortement aux niveaux
d’organisations biologiques les plus élevés. La sélection agit plutdét sur la variation
phénotypique qui reflete la variation de I’expression du géne.

Figure 3. Le comportement et ses niveaux sous-jacents en relation
avec l'intensité de la sélection naturelle ou sexuelle (Garland Jr &
Kelly, 20006)

de la sélection naturelle
ou sexuelle
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Le comportement est donc souvent le mécanisme par lequel s’exerce la spécialisation chez
de nombreuses espeéces animales. Une modification comportementale dans I’évolution d’une
espece conduit fréquemment a un changement de niche écologique et une sélection dirigée
sur d’autres traits tels que la morphologie et la physiologie (Futuyma & Moreno, 1988). En
effet, le comportement est une composante plus flexible que la morphologie et la physiologie
(Schluter, 1996; Skulason & Jonsson, 1999) et de nombreuses études, en particulier chez les
téléostéens (Klemetsen et al., 2006; Sacotte and Magnan, 2006; Svanbick and Eklov, 2006),
ont montré que la différentiation comportementale précéde la différentiation morphologique.
Ainsi, variabilités comportementale et morphologique sont intimement liées. De tres
nombreuses études, en particulier chez les salmonidés, montrent le lien entre la taille et les
comportements d’agressivité (Abbot et al., 1985; Huntingford et al., 1990). D’autres auteurs
(Benhaim et al., 2003) ont montré qu’au moment de la premicre alimentation exogene, il
existait des différences comportementales entre petits et gros juvéniles d’omble chevalier
(Salvelinus alpinus) de mémes ages. Les résultats de ces observations montrent que, des ces
stades précoces, les individus les plus gros sont plus actifs, ont un temps de réponse plus
court a la distribution de 1’aliment et se nourrissent principalement a la surface de 1’eau. Les
individus les plus petits sont moins mobiles, passent plus de temps au fond et font moins de
tentatives que les gros pour happer la nourriture et le font indifféremment au fond ou en
surface.

5. Les facteurs environnementaux intervenant sur la plasticité
comportementale

Dans presque toutes les sections précédentes, I’influence de ’environnement a été évoquée
au travers de son impact sur la plasticité phénotypique : I’interaction génotype-milieu (§2),
les réactions physiologiques de ['organisme en réponse a des modifications
environnementales (§3), 1’éthologie qui étudie D’interaction des individus avec leur
environnement (§4.1). Il convient maintenant de préciser la nature de ces facteurs
environnementaux et en particulier, ceux rencontrés en conditions d’élevage. D’une maniere
générale, nous les classerons en deux grandes catégories : les facteurs abiotiques et les
facteurs biotiques.

5.1. Les facteurs abiotiques

En écologie, les facteurs abiotiques représentent 1’ensemble des facteurs physico-chimiques
d’un écosystéme influengant une biocénose donnée (Ramade, 1984). Parmi ces facteurs,
I’auteur distingue des facteurs climatiques (température, éclairement, etc.) et des facteurs
physico-chimiques non-climatiques (pression, teneur en sels minéraux, teneur en oxygene
dissous etc.). Ces définitions s’appliquent aussi au milieu d’élevage aquatique ou le maintien
de la plupart de ces facteurs dans une certaine gamme de valeurs est primordial pour la
survie des especes et la productivité des entreprises.

Ainsi, ’eau est a la fois un simple support physique pour ’animal aquatique (apportant
I’oxygene et diluant les produits du métabolisme) et un milieu biologique. Par rapport au
milieu aérien, 1’eau présente plusieurs caractéristiques originales comme une densité élevée
et la capacité de dilution d’éléments toxiques (ammoniaque). Les organismes aquatiques sont
amenés a supporter des contraintes de milieu et des variations d’environnement dont les
amplitudes sont souvent beaucoup plus importantes que celles habituellement observées pour
les organismes vivant en milieu aérien. Les principaux facteurs impliqués sont la pression

partielle en oxygene, la composition chimique et les propriétés physiques du milieu comme
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la température, la pression hydrostatique et 1’intensité lumineuse (Billard, 2005). Nous ne
reviendrons pas sur ces parametres qui ont été largement étudiés du fait de leur caractere
essentiel dans la maitrise zootechnique, mais en revanche, nous étendrons la liste des
facteurs abiotiques a ’aliment artificiel, aux pratiques et aux structures d’élevage pour les
diverses raisons expliquées ci-apres :

- En élevage intensif, les animaux sont nourris exclusivement avec un aliment composé
dans lequel est incorporé 1’ensemble des nutriments indispensables. Nous vy
reviendrons dans le §8.1.4, mais soulignons déja ici la grande complexité de ce
facteur et le fait que I’essor de 1’aquaculture mondiale conduit a revoir la formulation
complete des aliments pour téléostéens, notamment leurs teneurs en lipides et
protéines d’origine marine.

- Le mode de distribution de 1’aliment varie également d’une espece a I’autre et d’un
stade de développement a 1’autre. Selon la méthode utilisée (distribution manuelle a
satiété, distribution automatique, systeémes d’auto-alimentation), les performances
d’élevage, le comportement des téléostéens, la structure sociale des populations
seront impactés. Une ressource spatialement ou temporellement limitée peut favoriser
I’émergence de comportements agressifs (Grant & Guha, 1992; Grant & Kramer,
1992).

- Des tris sont souvent réalis€s en routine pour réduire 1’hétérogénéité en taille. Cette
derniere, outre les difficultés liées a 'utilisation de la nourriture et a la gestion de la
vente du cheptel, peut favoriser le cannibalisme et le stress et affecter ainsi de
maniere tres significative les taux de survie (Baras, 1998; Kestemont et al., 2003).
Cette pratique engendre néanmoins du stress et pourrait déstabiliser la structure
sociale d’un groupe avec des conséquences sur la quantité d’aliment ingérée, le
rythme alimentaire et le taux de croissance (Millot, 2008).

- Les enceintes d’élevage, enfin, peuvent jouer un rdle important sur les performances
de production comme c’est le cas par exemple de certains dispositifs d’élevage en
particulier chez les salmonidés ou la présence d’un refuge artificiel ou d’un substrat
permettent de meilleures performances de croissance et de survie (Eriksson &
Westlund, 1983).

5.2. Les facteurs biotiques

En écologie, les facteurs biotiques intégrent les interactions entre les €tres vivants et celles
des étres vivants sur le non-vivant. Parmi les premiers, on peut citer les interactions
intraspécifiques (relations entre les individus d’une méme espece) et interspécifiques
(relations entre individus de deux ou plusieurs espéces) (Ramade, 1984). Cette définition
s’applique entierement au milieu d’¢levage aquatique, mais dans le cadre de cette theése, nous
ne nous intéresserons qu’aux seules interactions intraspécifiques.

Le comportement social signifie que les individus d’une méme espéce tendent a former des
relations coopératives et interdépendantes et qu’ils vivent et se reproduisent dans des
communautés plus ou moins organisées (Webster, 1980). Banks & Heisey (1977) précisent
que le comportement social recouvre tous les modeles comportementaux qui impliquent au
moins deux membres d’une méme espece et qui incluent ’agressivité, la reproduction, les
soins parentaux ou le comportement d’entraide. Une autre nuance apportée par McFarland
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(1982) et décrivant une interaction sociale comme une interaction ou chaque individu
influence le comportement de 1’autre, sera aussi utile dans le cadre de ce travail.

Parmi les interactions sociales, la relation entre la taille et la dominance, est considérée
comme 1’un des plus importants facteurs conduisant a une hiérarchie alimentaire (Koebele,
1985) en favorisant éventuellement I’agressivité (Abbot & Dill, 1989) et dont la conséquence
directe est la diminution de croissance chez les individus de faible rang. Chez les salmonidés
par exemple, il existe une grande variabilité de taille des ceufs qui résulte en une large
distribution en taille des juvéniles au moment de la premicre nutrition exogene (Wallace &
Aasjord, 1984). Outre le développement de hiérarchies sociales, des différences
comportementales entre petits et gros juvéniles d’omble chevalier de méme age ont aussi été
démontrées (Benhaim et al., 2003, cf. §4.6). Cette différence de taille entre juvéniles peut
donc étre reliée a une stratégie alimentaire. Il est intéressant de noter que la corrélation entre
la taille des ceufs et des juvéniles de cette espece persiste au-dela d’une année (Wallace &
Aasjord, 1984), ce qui n’est pas le cas chez les autres espeéces de salmonidés.

Il est cependant important de noter que 1’agressivité n’est pas toujours le levier par lequel
s’exprime la compétition entre les individus. Ward et al. (2006) définissent en effet trois types
de compétition : « la compétition d’exploitation » ou il n’existe pas d’interactions directes
entre compétiteurs (un individu exploite et épuise la nourriture disponible avant qu’un second
individu n’arrive, la « scramble competition» ou chaque individu peut détecter ses
compétiteurs et tente d’étre le premier a obtenir la particule alimentaire et « le combat » qui
implique une agression directe entre les compétiteurs.

Enfin la densité ou charge en téléostéens que I’éleveur est tenté de maximiser pour des
questions de rentabilité, est également un facteur source d’interactions sociales. Elle peut
s’avérer bénéfique ou négative pour les phénomenes de dominance selon les especes. Chez la
truite arc-en-ciel (Oncorhynchus mykiss), les fortes densités ont un effet négatif sur I’activité
alimentaire et les taux de croissance (Alandrd, 1996). C’est également le cas chez le saumon
coho (Oncorhynchus kisutch) (Schreck et al., 1985) et chez I’omble de fontaine (Salvelinus
fontinalis) (Vijayan & Leatherland, 1988). En revanche, les taux de croissance chez 1’omble
chevalier sont corrélés positivement a la densité du groupe (Wallace & Kolbeinshavn, 1988;
Jorgensen et al., 1993). Cette variabilité des réponses a la densité est probablement liée a
I’écologie et au type d’habitat naturel du téléostéen (Ruzzante, 1994). La plupart des
salmonidés précités sont des especes territoriales et ¢’est probablement la raison pour laquelle
ils répondent négativement a I’augmentation de la densité qui correspond a une diminution de
I’espace disponible dans les bassins d’¢levage. Des especes comme le bar (Dicentrarchus
labrax) ou la daurade (Sparus aurata), especes relativement grégaires en milieu naturel,
montrent une meilleure tolérance aux fortes densités. Chez le bar, il a méme été clairement
démontré que le facteur limitant n’était pas la densité, mais la dégradation de la qualité de
I’eau qu’une mauvaise gestion de 1’élevage entraine rapidement en cas de fortes charges
(Roque d'Orbcastel et al., 2010). Paspatis et al. (2003) montrent aussi chez le bar juvénile que
le taux de croissance augmente avec 1’accroissement de la densité quel que soit le mode de
nourrissage (manuel ou distribution a la demande).

6. La domestication

Selon Price (1999), la domestication est le processus par lequel une population d’animaux
devient adaptée a ’homme et a un environnement de captivité par le biais de changements
génétiques survenant générations apres générations ainsi que par des effets environnementaux
sur les étapes de développement renouvelées a chaque génération. Ce processus conduit a un
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certain nombre de changements phénotypiques comme I’apparition de caracteres
morphologiques et comportementaux modifiés par rapport a la forme sauvage ancestrale
(Bilio, 2007a). Certains de ces caracteéres ont été stabilisés en raison de leur intérét pour
I’homme. Par exemple, certains poulets ont été sélectionnés pour étre plus gros, des bovins
pour rester plus petits et les moutons pour perdre leur couche externe de poils drus (crin),
mais pour conserver la couche interne de poils doux (la laine) (Diamond, 2002).

I1 est important de noter que la plupart des animaux sauvages qui ont contribué a fournir des
animaux domestiqués d’intérét sont de grands mammiferes terrestres herbivores et omnivores
dont le processus de domestication a commencé il y a 10 500 ans (Diamond, 2002).

Le processus de domestication peut étre divisé en trois phases (Bilio, 2007b) :

1) Phase de pré-domestication: adaptation a I’environnement d’élevage et succes
persistant de la reproduction controlée ;

2) Domestication non contrdlée et sélection dirigée (sélection de caractéres désirés et
¢limination éventuelle de caractéres non désirés) ;

3) Etablissement de populations aux pédigrées connus (« stabilisation » génétique des
lignées les plus adaptées aux futurs besoins en termes de production).

Ce processus ne peut donc pas étre dissocié de celui de la sélection car il intégre trois types de
sélection (Figure 4) : (1) la sélection artificielle, (i1) la sélection induite par la captivité et iii) le
relachement de la sélection naturelle (Price & King, 1968; Price, 1998).

Milieu naturel Elevage

Sélection induite + relachement de la
sélection naturelle (+ sélection artificielle)

Animal Animal

Sauvage domestiqué

F1 F2 Fn

Figure 4: Le concept de domestication et de sélection (schéma d’aprés Millot, 2008 et concept selon Price &
King, 1968). F : génération ; 1, 2, ....n : nombre de générations.

Fraser et al. (1997) montrent trois circonstances qui permettent d’illustrer I’importance de la
pré-adaptation pour les animaux en cours de domestication (Figure 5). Selon ces auteurs, un
animal peut posséder : (i) des adaptations basées sur son histoire évolutive qui n’ont plus
d’utilit¢ fonctionnelle en captivité, (ii) des adaptations qui peuvent occasionner des
expériences négatives en captivité ou (ii1) ne pas posséder les adaptations nécessaires a la vie
en captivité.
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Cercle A Cercle B
Adaptations possédées par Situations de challenges
I'animal auxquelles I'animal fait face en

captivité

Adaptations n’ayant plus d’utilité

- Challenges pour lesquels
fonctionnelle gesp q

'animal ne posséde pas les
adaptations requises

Challenges pour lesquels
I'animal possede les
adaptations requises

Figure 5 : modeéle conceptuel illustrant 3 types de problemes rencontrés par I’animal lorsque les adaptations
qu’il possede (cercle A) ne répondent pas parfaitement aux situations de challenge rencontrés en élevage
(cercle B). Dans les aires 1 et 2, les adaptations de |’animal ne correspondent pas aux situations de challenge
auxquelles il fait face (d’aprés Fraser et al., 1997).

6.1. Les téléostéens : espéces sauvages captives ou espéces domestiquées ?

Balon (2004) défend I’'idée que seules quelques especes de téléostéens peuvent Etre
considérées comme réellement domestiquées. Parmi ces derniéres, on peut citer la carpe
commune (Cyprinus carpio L.) introduite en France par les Romains lors de 1’occupation de
la Gaule a des fins de consommation et le poisson rouge (Carassius auratus L.) dont la
domestication a des fins ornementales est mentionnée en Chine en 970 av. J.C. A part
quelques exceptions donc, 1’aquaculture reste une filiere trés récente par rapport aux autres
€levages d’animaux terrestres. En effet, 97% des especes cultivées ont ét¢ domestiquées
depuis le début du 20°™ siécle (Duarte et al., 2007) et la production aquacole mondiale repose
sur quelques especes seulement qui ont été choisies sur des critéres économiques et
techniques (Fontaine et al., 2003). La plupart des téléostéens d’élevage devrait donc
davantage étre considérée comme des espeéces captives exploitées plutot que domestiquées et
seules quelques unes d’entre elles seraient en voie de franchir le seuil de domestication
(Balon, 2004). Cet auteur argumente son point de vue en avancant les faibles différences
existant entre les espéces captives exploitées et leur forme sauvage ancestrale, ce qui leur
permettrait de retourner dans le milieu naturel. De son c6té Denis (2004) souligne 1’existence
d’un continuum de domestication, sachant qu’aucune espeéce animale ne peut étre considérée
comme définitivement domestiquée.

Il est important de préciser aussi que 1’aquaculture est le domaine de production animale qui
connait la plus forte croissance au niveau mondial (9% par an, FAOstat, 2008) et que le
nombre d’espéces élevées a fortement augmenté ces dernieres décennies, certaines d’entre
elles a des fins alimentaires, d’autres a des fins de repeuplement. Les statistiques de la FAO
(2007) couvrant la période 1950-2005, révelent une croissance constante de 43 a 219, du
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nombre d’especes de téléostéens utilis€es en aquaculture (Figure 6), ce qui suggere que le
développement aquacole de ces dernic¢res décennies repose sur I’élevage de nouvelles especes
(Fontaine et al., 2009).
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Figure 6 : Evolutions, de 1950 a 2005, de la production aquacole (en tonnes) et du nombre d’espéces en élevage
(d’apres Fontaine et al., 2009).

Cette augmentation du nombre de nouvelles especes cultivées place la domestication au coeur
des débats scientifiques actuels et notamment ceux ayant trait a la notion de dé