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PRÉFACE

Le but de ce petit ouvrage est de faire partager au lecteur, vraisemblablement étudiant en biologie ou en psychologie -mais peut-être aussi quelque esprit curieux- une série de connaissances qui apparaîtront sans doute comme des évidences à certains, mais que j'ai mis trente ans à acquérir et à ruminer.  En effet, il y a une génération, physiologie et comportement étaient des domaines distincts et aussi miscibles que l'huile et l'eau.  Dans les facultés de médecine on enseignait une physiologie qui commençait sous la peau.  Pour nos prédécesseurs immédiats, le comportement n'appartenait pas au domaine de la science.  Pourtant la vie animale n'existerait pas sans comportement; la prise alimentaire, la prise de boisson sont des comportements, sans parler de la reproduction sexuée.  Heureusement, d'autres que les physiologistes n'ont cessé de s'intéresser de façon scientifique aux comportements.  Mais les ponts entre physiologie et comportement étaient rares et on ne les enseignait pas.

Cet ouvrage sur “La place du comportement dans la physiologie”est la mise sur papier de mon cours portant le même titre, donné à l’Université Laval.  Dans les pages qui suivent on trouvera donc le cheminement que je fais partager à mes étudiants: le comportement est notre quotidien, il est puissant, il est partout.  Comme il s’agit de mon enseignement, il ne faudra pas s’étonner que de nombreuses illustrations proviennent de mes propres recherches et publications.  Une telle prédominance n’est en rien le signe d’une exclusivité, elle est simplement le reflet d’une facilité d’accès aux documents et, bien évidemment, d’une familiarité avec leur contenu.  Cet ouvrage est donc la défense et illustration d'une thèse plutôt qu'un traité exhaustif.   Je me suis efforcé néanmoins de donner des références bibliographiques donnant accès aux travaux d’autres auteurs.  La bibliographie internationale s’accroît cependant à une vitesse telle qu’il est impossible de tenir compte de toutes les contributions.  Que ceux de mes collègues que j’aurais ainsi omis de citer veuillent bien ne voir qu'une retombée négative, regrettable, du formidable élan de notre société moderne vers la recherche scientifique et la Babel dont les scientifiques sont les premiers à souffrir.

Un dernier avertissement, enfin.  Au fil des pages le lecteur rencontrera la description de faits d'observation et de résultats expérimentaux, mais aussi un certain nombre d'interprétations des résultats, d'extrapolations et d'hypothèses.  Ces démarches sont nécessaires lorsqu'on veut comprendre ce qu'on fait et comment les nouveaux matériaux acquis par la recherche s'intègrent dans le vaste édifice de la connaissance scientifique.  Néanmoins, il convient de prendre du recul vis-à-vis de cet aspect de l'ouvrage.  On connaît l'anecdote célèbre du bourdon, dont les caractéristiques corporelles (le rapport masse/surface des ailes) sont telles que les lois de la physique lui "interdisent" le vol
.  Certaines pages seront donc à consommer avec un grain de sel.  Elles sont néanmoins incluses car le rôle de l'hypothèse n'est pas d'exprimer la vérité absolue, mais la vérité telle qu'elle paraît vraisemblable en l'état des connaissances.  Tout passe, même les plus belles hypothèses et théories scientifiques.  C'est d'autant plus vrai que le domaine d'étude est plus complexe, ce qui est le cas du comportement, rendant le contrôle des faits et l'acquisition des évidences plus difficiles en raison même de cette complexité.

Un résumé de ce livre a paru en anglais dans le traité de physiologie publié par l'American Physiological Society (Cabanac 1996).
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Chapitre I

HISTORIQUE ET DÉFINITIONS

Résumé

Le comportement était considéré par les grands fondateurs de la science physiologique, comme partie intégrante de la physiologie.  Peu à peu cependant, les physiologistes s'en sont détournés pour en laisser l'étude aux zoologistes et aux psychologues.  Dans ce chapitre, quelques uns des grands noms de la physiologie, de la psychologie et de la zoologie sont présentés pour s’ètre intéressés au comportement.  En effet, le comportement est au service des grandes fonctions du corps.  On ne peut comprendre la survie et le fonctionnement animal sans y intégrer l'étude du comportement.

Dans son édition de 1990, le Petit Larousse définit la physiologie comme "1. La science qui étudie les fonctions organiques par lesquelles la vie se manifeste et se maintient sous sa forme individuelle."  Cette définition inclut l'adjectif 'organique' qui rétrécit le domaine de la science physiologique et implique l'exclusion des réponses comportementales de son spectre de compétence.  Pourtant cette définition n'a pas toujours été si étroite puisque le même dictionnaire propose, en  "2. Au début du XIXe siècle, ouvrage traitant de manière 'objective' une réalité humaine, telle La Physiologie du mariage de Balzac".  Le dictionnaire aurait aussi bien pu donner pour exemple la célèbre livre de Brillat-Savarin: Physiologie du goût, ou Méditations de gastronomie transcendante (Brillat-Savarin 1828).  En réalité la tendance réductionniste séculaire discernable dans toutes les sciences, mais particulièrement en biologie, s'est encore accentuée entre ces deux définitions au cours des dernières décennies.  Si les traités de physiologie décrivent bien encore les grandes fonctions du corps humain indispensables à la compréhension des symptômes des maladies par les médecins, les journaux de physiologie dans lesquels se publie la recherche scientifique de cette discipline sont maintenant emplis des résultats de l'exploration des mécanismes cellulaires et intracellulaires permettant et accompagnant la vie.  Bien que cette tendance réductionniste soit périodiquement dénoncée par des esprits éclairés (Cosmides and Tooby 1995)(Ito 1986; Bunge 1989; Noble and Boyd 1993; Folkow 1994; Goldstein 1997; Schultz, Collier et al. 1999)
 elle demeure et se renforce.

Le comportement se situe aux antipodes de cette vision puisqu'il mobilise tout l'organisme pour l'atteinte d'un but, l'accomplissement d'une tâche.  Encore que la notion même de comportement ne soit pas comprise de façon identique par tout le monde.  Le Petit Larousse, encore lui, dans son édition de 1990, le définit comme: "1. ensemble des réactions d'un individu, conduite.  2. PSYCHOL. Ensemble des réactions, observables objectivement, d'un organisme qui agit en réponse à une stimulation de son milieu intérieur ou de son environnement".  On voit immédiatement une forte différence entre 1 et 2.  Cette différence était apparue aussi lors d'une colloque du 'Club Comportement' de l'Université Laval, réunissant à Québec Éthologistes, Psychologues et Physiologistes. 

Pour les éthologistes, biologistes consacrant leur recherche à l'étude du comportement animal, le comportement était toute réponse observable.  Cette définition ne satisfait pas les physiologistes puisque certaines réponses observables sont considérées par eux comme des réflexes 'végétatifs' n'entrant pas dans leur définition du comportement; la coloration des fesses d'un mandrill est une réponse observable dépendant de l'état endocrinien de l'animal, mais, pour un physiologiste, elle n'est pas en elle même un comportement bien qu'elle puisse servir de signal comportemental pour lesautres individus de la même espèce.

La définition des psychologues était voisine et calquée sur le 2. du Petit Larousse: toute réponse mesurable.  Ici encore un physiologiste ne peut se satisfaire d'une telle définition qui pourrait inclure des réponses végétatives telles que la sécrétion de sueur ou la vasomotricité cutanée.

Si on comprend bien les raisons pour l'adoption de ces définitions par les éthologistes, préoccupés par des problèmes de communication entre les individus et par les psychologues soucieux d'éliminer toute trace de psychanalyse en demeurant résolument dans le mesurable, ces définitions ne satisfont pas les physiologistes.  Pour eux, le comportement se définit de façon fort voisine de celle que je donne plus haut: mobilisation de l'organisme pour l'atteinte d'un but, l'accomplissement d'une tâche.  C'est cette dernière définition que j'utiliserai dans cet ouvrage.  Pour un physiologiste, la sécrétion salivaire, la vasodilatation cutanée sont observables et mesurables mais ne sont pas des comportements.  Ce sont des réponses autonomes, des réflexes satisfaisant les besoins physiologiques que sont la digestion des aliments et la dissipation du trop-plein de chaleur de l'organisme.

Les philosophes de l'Antiquité ne font pas de distinction entre les sciences.  Toute connaissance est bonne et la recherche de la vérité est le dénominateur commun.  Au sortir du Moyen âge, à partir du XVIIe siècle, les sciences naissent et s'individualisent; la physiologie émerge avec elles.  Alors que  dans l'Antiquité et le Moyen âge, 'le discours sur' le comportement était l'apanage des philosophes ou des théologiens, à partir du siècle des Lumières il va appartenir désormais aux trois disciplines de la zoologie, de la psychologie et de la physiologie, et devenir scientifique.  Dans ce chapitre, je ne présenterai pas une étude historique systématique, mais simplement, à titre de repères, quelques uns des plus grands noms à l'origine de l'étude scientifique du comportement par ces trois sciences modernes.

Quatre grands fondateurs de la physiologie moderne se sont intéressés au comportement.

René Descartes (1596-1650).  Né en France, il voyagea beaucoup à travers l'Europe et vécut longtemps aux Pays Bas et en Suède en raison de son état de militaire.  Il est davantage connu pour ses écrits philosophiques, mathématiques et physiques mais il s'intéressa aussi au comportement animal qu'il concevait comme exclusivement machinal; nous dirions maintenant réflexe.  Mais il a en outre pressenti le fonctionnement des nerfs afférents responsables de la sensation et des nerfs moteurs commandant l'activité musculaire.  Il comprit que tout geste est sous le contrôle et la commande du cerveau.  Il distingua les raisons d'agir en réponse aux stimulations extérieures et, comme les gens de son époque, en passions intérieures -colère, peur, etc. (Descartes 1664).  Son œuvre fut publiée surtout après sa mort.

Johannes Müller (1801-1858).  Un des plus célèbres physiologistes de son temps il enseigna aux universités de Bonn et de Berlin et fut surtout connu hors d'Allemagne comme l'auteur d'un traité magistral de physiologie.  Sa thèse de doctorat portait sur "Les lois des mouvements des animaux" et sa leçon inaugurale à Bonn fut consacrée à "La Physiologie, une science en besoin d'une vision philosophique de la nature."  Il étudia les sensations, en particulier la sensation visuelle, puis plus tard s'intéressa au chant des oiseaux.  Pour expliquer la faim, sensation adaptée aux besoins énergétiques de l'organisme, il proposa une théorie périphérique: le signal conscient de faim reflèterait l'absence des sensations positives de réplétion du tube digestif, normalement générées par les signaux post-ingestifs (Müller 1834-1840).

Claude Bernard (1813-1878).  Préparateur en pharmacie dans la banlieue de Lyon, il se destinait à l'art dramatique et alla pour cela à Paris où il changea d'avis et étudia la médecine qu'il ne pratiqua jamais.  Devenu l'assistant du fameux Magendie au Collège de France, il fit toute sa carrière dans cette institution.  Lui aussi est davantage connu pour ses travaux de physiologiste, dont la notion de 'milieu intérieur, et ses contributions philosophiques que pour son intérêt pour le comportement.  Pourtant, il considérait les motivations fondamentales de faim, de soif, d'appétit pour le sel comme devant intéresser les physiologistes.  Après avoir noté l'action antidipsique de l'injection intraveineuse d'eau il pratiqua chez le cheval des fistules œsophagiennes et conclut à l'existence d'un véritable compteur de déglutitions interrompant l'ingestion d'eau lorsque les besoins de l'animal étaient couverts.  Bien sûr, l'animal recommençait à boire peu après si l'eau n'atteignait pas l'estomac, en cas de fistule (Bernard 1855).

Ivan P. Pavlov (1849-1936).  Docteur en médecine, il s'orienta très tôt vers la physiologie et après plusieurs échecs fut recruté comme pharmacologue puis physiologiste à l'Académie militaire de médecine de St-Pétersbourg où il devint directeur du département de physiologie et le demeura pendant trente ans.  Ses travaux sur les sécrétions digestives lui valurent le premier prix Nobel de médecine, décerné en 1904.  Mais sa renommée mondiale tient à ses découvertes ultérieures.  Alors qu'il étudiait la sécrétion salivaire chez le chien en réponse à des stimulus savoureux déposés sur la langue de l'animal, il eut le génie de remarquer que la salivation pouvait se déclencher avant la présentation du stimulus.  Cela le conduisit à la découverte de la salivation 'conditionnelle'
.  Un lien s'était établi entre les signaux environnementaux que l'animal recevait et les nerfs sécréteurs de la salive.  Selon le schéma pavlovien classique, si un stimulus neutre, lumière ou son, précède à plusieurs reprises un stimulus absolu, tel que de la poudre de viande sur la langue du chien, après quelques répétitions de cette association le stimulus initialement neutre est maintenant suivi de salivation, même en l'absence de poudre de viande.  Pavlov voulut ensuite expliquer toutes les modalités de l'apprentissage sur cette base (Pavlov 1955; Pavlov 1962).

Des physiologiste contemporains illustres ont aussi porté intérêt au comportement.  Walter Bradford Cannon (1871-1945).  Dès la première année de ses études médicales à Harvard, il entreprit des travaux expérimentaux sur la motricité gastrique et les perturbations que l'émotion apporte au système digestif.  Il devint professeur de physiologie quelques années seulement après l'obtention de son diplôme de docteur en médecine.  Véritable génie de l'expérimentation il s'intéressa surtout au fonctionnement du système nerveux végétatif et créa le mot 'homéostasie' pour décrire la constance du milieu intérieur de Claude Bernard.  Lui aussi considérait le comportement comme partie intégrante de la physiologie et étudia expérimentalement le déterminisme de la soif (Cannon 1919) et de la faim.  Il s’est fort intéressé aux réponses physiologiques à l'émotion qu'il considérait comme un phénomène mental autonome plutôt que comme la perception des réponses périphériques de défense, ce qui était la théorie dominante d’alors.  Il publia ses résultats en un livre intitulé Modifications du corps pendant la douleur, la peur et la rage.  Pour une deuxième édition il étudia aussi la soif (Cannon 1929).

Walter Rudolf Hess (1881-1973).  Neurophysiologiste suisse.  Intéressé par la neurochirurgie il fut un expérimentaliste de grand talent et un précurseur des excitations du cerveau chez l'animal éveillé.  Par l’implantation chronique d’électrodes à stimulation, il obtint ainsi des comportements coordonnés, obtenus soit par excitation électrique directe de diverses zones du cerveau, soit par de petites lésions localisées (Hess 1936).  Ses travaux furent couronnés par le prix Nobel en 1949.

La psychologie depuis l’antiquité reposait sur des connaissances d’observation, sur l’introspection et sur l’intuition.  La psychologie scientifique est un peu plus récente que la physiologie.  Elle est née de la psychophysique, l'étude des relations entre un stimulus sensoriel et la sensation qu'il évoque.  Parmi les fondateurs à l'influence la plus marquante on peut citer:

Gustav Theodor Fechner (1801-1887).  Philosophe allemand, il fut le premier à s'intéresser aux relations quantitatives entre un stimulus physique et la sensation éprouvée par le sujet stimulé, fondant ainsi la psychophysique.  Étudiant la sensation lumineuse, il énonça la loi qui porte son nom et celui de son contemporain Weber, selon laquelle la sensation croît selon le logarithme de l'intensité du stimulus (Fechner 1966).

Herman von Helmoltz (1821-1894).  Physicien allemand majeur, il conçut le principe de la conservation de l'énergie et la notion d'énergie potentielle.  Lui aussi s'intéressa à la sensation et en particulier à la perception des sons.  Il décrivit la courbe 'en citron' illustrant que l'acuité auditive baisse pour les hautes et les basses fréquences.  Il a aussi montré l'influence des harmoniques dans la production du timbre d'un son (vonHelmoltz 1874).  Enfin il mesura la vitesse de déplacement de l'influx nerveux dans les nerfs.

Wilhem Wundt (1832-1920).  Allemand lui aussi, il fut essentiellement un psychologue expérimentaliste.  Pour lui, psychologie était synonyme de psychologie expérimentale.  Il décrivit la fameuse courbe 'en cloche' du plaisir sensoriel en fonction de l'intensité du stimulus.  Théoricien et philosophe il écrivit plusieurs traités de psychologie scientifique (Wundt 1886).

Edward Lee Thorndike (1874-1949).  Psychologue américain, il découvrit un nouveau mode d'apprentissage, différent du conditionnement pavlovien.  Plaçant un chat affamé dans un valise d'osier il lui donna la possibilité d'actionner un mécanisme d'ouverture du couvercle et mesura le temps que le chat mettait à sortir pour atteindre une parcelle de nourriture.  Au premier essai l'animal s'agite, appuie accidentellement sur le mécanisme d'ouverture du couvercle et trouve l’appât à l'extérieur.  Lors des essais suivants peu à peu le délai d'ouverture diminue.  Après quelques répétitions, aussitôt placé dans la valise, le chat actionne le mécanisme d'ouverture: il a appris.  Thorndike théorisa que cet apprentissage était survenu selon ce qu'il appela la 'loi de l'effet': un comportement se fixe si l'effet qu'il entraine est récompensant, et disparaît si l'effet qu'il entraine est nocif (Thorndike 1906; Thorndike 1932).  On appelle ce type d'acquisition, apprentissage 'instrumental', ou encore 'opérant'.

John Broadus Watson (1878-1958).  Lui aussi psychologue expérimentaliste américain il fut à l'origine de la tendance 'béhavioriste'.  Afin de lutter contre l'influence de la psychanalyse, qui est non-scientifique par définition puisque ses évidences n'en sont pas 'partageables', il prôna en 1913 que la psychologie devait se limiter à la mesure de ce qui est observable, c'est à dire le comportement (d'où le nom de béhaviorisme (de behavior = comportement) donné à cette tendance de la psychologie.  Le béhaviorisme, qui consiste donc en l'établissement de lois rigoureuses liant stimulus variés et réponses comportementales, a dominé la psychologie scientifique jusque dans les années 80 (Naville 1963; Watson 1983).

Burrhus Frederick Skinner (1904-1993).  Auteur de travaux sur l'apprentissage il poussa la théorisation de l'apprentissage opérant (encore appelé conditionnement instrumental ou skinnérien) à son extrême, fondant sur ce mécanisme et sur la loi de l'effet, toutes les acquisitions mentales de la vie humaine (Skinner 1971; Skinner 1972).  Il fut célèbre, outre ses mérites scientifiques, pour avoir élevé sa propre fille dans une cage de verre, selon les principes du conditionnement opérant.

Enfin l'éthologie est la cadette des trois sciences puisqu'elle est née vers le milieu du XXème siècle.  Jusque là elle était comprise comme intégrante de la zoologie et son plus illustre prédécesseur est le britannique,

Charles Darwin (1809-1882).  À l'âge de 22 ans, embauché comme naturaliste pour un tour du monde de cinq ans à bord du navire océanographique Beagle, il conclut de ses observations zoologiques la 'loi de la sélection naturelle', portant son nom.  Dans la compétition des espèces pour l'accès aux moyens de la survie le moteur de l'évolution serait le triomphe des plus adaptés.  Si dans une portée, ou une population, des individus sont porteurs d'un caractère favorable à leur survie dans leur environnement, alors ces individus auront tendance à survivre plus longtemps et à transmettre ce caractère à leurs descendants.  Comme cette sélection intervient en permanence les espèces ont ainsi tendance à se transformer imperceptiblement de génération en génération.  Ce mécanisme, qu'on qualifie de darwinien, joue pour les végétaux aussi bien que les animaux (Darwin 1875)
.  Chez ces derniers il intervient aussi pour favoriser les comportements adaptatifs.  Darwin fit aussi œuvre de psychologue puisqu’il est l'auteur d'un livre sur l'émotion qu'il considérait comme intervenant dans la communication entre individus (Darwin 1875).

Karl von Frisch (1886-1982).  Zoologiste autrichien, il a découvert le 'langage des abeilles'.  Les butineuses qui rentrent d'une exploration à l'extérieur de la ruche communiquent à leurs congénères l'information sur la direction, la richesse et la distance de sources alimentaires.  Von Frisch comprit que le message était transmis sous forme d'un frétillement abdominal et un parcours en circuit fermé dont l'intensité et la direction étaient corrélés à l'information utile.  C'est ce qu'on appelle la danse des abeilles (vonFrisch 1969).  Pour cette découverte, il reçut en 1973 le prix Nobel de médecine qu'il partagea avec Lorenz et Tinbergen.  Cette triple consécration signa l'accès de l'éthologie au rang de science à part entière.

Konrad Lorenz (1903-1989).  Zoologiste autrichien, il s'intéressa très tôt au comportement, en particulier au rôle de l'agression dans l'établissement des hiérarchies animales.  Il considéra l'agression comme une des motivations fondamentales du règne animal (Lorenz 1977).  Il découvrit aussi le phénomène de ce qu'il appela 'l'empreinte', la fixation filiale d'un oisillon sur le premier objet sonore et mouvant aperçu à l'éclosion.  Si une personne a répondu aux appels vocaux de l'oisillon avant l'éclosion, aussitôt sorti de l'œuf, le jeune oiseau suivra la personne qu'il considère dès lors comme son parent biologique (Lorenz 1974; Lorenz 1984).

Nikolaas Tinbergen (1907-1988).  Zoologiste hollandais, il termina sa carrière à Oxford après avoir eu une influence considérable en introduisant une rigoureuse discipline de quantification pour l'étude des comportements animaux dans leur environnement naturel, 'sur le terrain'.  Il a ainsi étudié la territorialité et l'établissement des relations hiérarchiques intraspécifiques chez différentes espèces animales (Tinbergen 1969; Tinbergen 1979; Tinbergen 1980).

Nous rencontrerons la plupart des auteurs ci-dessus au fil des pages qui suivent.  

De nos jours on retrouve le comportement dans les trois disciplines définies ci-dessus.  Chacune donne à l'étude son éclairage particulier.  L'éthologie est concernée par la territorialité, les relations sociales, la reproduction, et les relations entre comportement exploratoire et sources alimentaires.  La psychologie, s'intéresse entre autres aux lois de l'acquisition et de la mémorisation des comportements, et à l'étude quantitative de la performance.  Une branche majeure de la psychologie moderne est la psychophysiologie
.  De nombreux psychologues mesurent les comportements en réponse à diverses motivations.  Il s'ensuit que des comportements à visée clairement biologique comme la prise de nourriture ou de boisson, sont étudiés par eux (Stellar 1954).  L'intérêt des psychologues pour la physiologie s'est matérialisé par de nombreux travaux sur la prise alimentaire (Kraly 1984; Bernstein and Borson 1986; Rozin and Fallon 1987; Galef 1991; Woods 1991), sur l'adaptation physiologique en général (Eikelboom and Stewart 1982; Dienstbier 1989; Zajonc, Murphy et al. 1989; Poulos and Cappel 1991), sur l'optimalité (Meyer, Abrams et al. 1988) et, bien entendu, par des publications innombrables de physiologie sensorielle.  En 1991, 63% des auteurs d'articles de recherche publiés dans la revue Physiology and Behavior, se sont clairement identifiés soit comme psychologues soit comme physiologistes.  Parmis ces 63%, 69% étaient des psychologues et seulement 31% des physiologistes.  

L'étude du lien entre les besoins du corps et leur satisfaction comportementale est donc laissée largement aux psychologues et la physiologie reste le parent pauvre.  Alors que les fondateurs de la physiologie avaient bien vu que cette science devrait s'intéresser au déterminisme des comportements à finalité biologique comme le comportement thermorégulateur, la prise alimentaire, la prise de boisson ou l'accouplement reproducteur.  Seule une poignée de chercheurs physiologistes ont travaillé dans ces domaines.  On peut le discerner à la rareté des revues bibliographiques consacrées aux comportements dans les périodiques Physiological Reviews (LeMagnen 1983; Amit and Galina 1986; Baile, McLaughlin et al. 1986) et Annual Revue of Physiology (Koob and Bloom 1982; Kung and Saimi 1982), pour les années 1980.  Le sommeil, dont la finalité reste inconnue, est un peu à part.  Il est fort étudié par les neurophysiologistes, mais davantage pour son aspect neuroanatomique que pour son retentissement comportemental (Jouvet 1992; Steriade 1999).  La vaste majorité des physiologistes contemporains s'intéresse aux mécanismes cellulaires.  Cette tendance réductionniste se manifeste aussi en neurophysiologie.  Le comportement est parfois mesuré, mais non pour lui-même; plutôt comme une fenêtre commode pour scruter le fonctionnement du cerveau et sa structure.  Une telle attitude était parfaitement compréhensible dans le passé en raison des contraintes imposées par l'anesthésie générale et l'immobilisation des animaux dans des appareils stéréotaxiques interdisant tout comportement.  Mais ces techniques sont maintenant dépassées par la miniaturisation des appareillages et surtout le développement des enregistrements à distance.  On devrait donc voir se multiplier les travaux de neurophysiologie proprement comportementale sur des animaux libres de leurs gestes et non anesthésiés.  L’avènement récent des techniques d’imagerie cérébrale in vivo chez l’humain semble confirmer cette tendance, en dépit du coût élevé de ces expérimentations
.

Le retour, modeste, du comportement au sein de la physiologie est le fait surtout des physiologistes intégratifs et environnementalistes.  Par définition, les chercheurs de ces deux disciplines sont avertis des contraintes que l'environnement exerce sur les processus biologiques, tout particulièrement dans le cas de l'équilibre énergétique.  Des études anciennes ont montré que c'est par leur comportement que les reptiles sont capables de maintenir une température corporelle à peu près constante (Langlois 1902) alors qu'ils sont réputés ètre "à sang froid".  Hardy fut un des premiers des physiologistes contemporains à considérer que la thermorégulation est principalement comportementale, que le comportement est donc un sujet d'étude physiologique; il eut aussi  le mérite de souligner l'extraordinaire complémentarité des 'réponses autonomes' et des 'réponses comportementales', terminologie qu'on lui doit dans le cas de la thermorégulation  (Fig. I. 1).

Conclusion

Le concept selon lequel l'étude du comportement appartient aussi bien à la physiologie qu'à la psychologie et à l'éthologie est encore loin d'être un lieu commun, mais on peut discerner à quelques signes que le pendule revient dans cette direction.  La réflexion de plusieurs physiologistes majeurs se nourrit de cette évidence (Ito 1986; Folkow 1994; Schultz 1996; Gordon 1998) et on voit même des grands penseurs scientifiques considérer la sphère mentale comme digne d'intérêt (Bunge 1989).
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Fig I.1.  Un exemple classique de complémentarité physiologique: Les contributions relatives des réponses autonomes et comportementales pour réduire les menaces sur la température corporelle humaine, lors d'expositions à des environnements divers. À gauche:  les températures des environments que des humains rencontrent ou pourraient rencontrer.  À droite: les réponses thermorégulatrices en relation avec leur puissance, ainsi que les marges des températures corporelle et ambiantes permettant le confort et la vie.  La liberté de déplacement de l'humain serait fort limitée en l'absence des réponses comportementales.  D'après (Hardy 1971).

Amit, Z. and Z. H. Galina (1986). "Stress-induced analgesia: adaptive pain suppression." Physiological Reviews. 66: 1091-1120.

Baile, C. A., C. L. McLaughlin, et al. (1986). "Role of cholecystokinin and opioid peptides in control of food intake." Physiological Reviews. 66: 172-234.

Bernard, C. (1855). Leçons de physiologie expérimentale appliquée à la médecine. Cours du semestre d'été 1855. Paris, Baillère.

Bernstein, I. L. and S. Borson (1986). "Learned food aversion: A component of anorexia syndromes." Psychological Review. 93: 462-472.

Brillat-Savarin, A. (1828). Physiologie du goût, ou Méditations de gastronomie transcendante; ouvrage théorique, historique et à l'ordre du jour. Paris, A. Sutelet et Cie, Libraires.

Bunge, M. (1989). "From neuron to mind." NIPS 4: 206-209.

Cannon, W. B. (1919). "Les bases physiologiques de la soif." Revue générale de Science pure et appliquée. 30: 69-79.

Cannon, W. B. (1929). Bodily Changes in Pain, Hunger, Fear, and Rage. New York, Appleton.

Cosmides, L. and J. Tooby (1995). From evolution to adaptations of behavior. Biological Perspectives on Motivated Activities. R. Wong. Northwood, New Jersey, Ablex Publ. Co.: 11-74.

Darwin, C. (1875). Voyages d'un naturaliste. Trad. Anglais. Paris, Reinwald.

Descartes, R. (1664). L'homme. Paris, Jacques Le Gras.

Dienstbier, R. A. (1989). "Arousal and physiological toughness: implications for mentaland physical health." Psychological Review. 96: 84-100.

Eikelboom, R. and J. Stewart (1982). "Conditioning of drug-induced physiological responses." Psychological Review. 89: 507-528.

Fechner, G. T. (1966). "Elements of Psychophysics. Trad. de l'Allemand."

Folkow, B. (1994). "Increasing importance of integrative physiology in the era of molecular biology." NIPS 9: 93-95.

Galef, B. J. J. (1991). "A contrarian view of the wisdom of the body as it relates to dietary selection." Psychological Review. 98: 218-223.

Goldstein, D. S. (1997). "On the dialectic between molecular biology and integrative physiology: Toward a new medical science." Perspectives in Biology and Medicine. 40: 505-515.

Gordon, M. S. (1998). "Integrative physiology and the future of IUPS." NIPS 41: 16-17.

Hardy, J. D. (1971). "Thermal comfort and health." ASHRAE J. 77: 43-51.

Hess, W. R. (1936). "Hypothalamus und die Zentren des autonomen Nervensystems: Physiologie." Archiv für Psychiatrie und Nervenkrankheiten. 104: 548-557.

Ito, M. (1986). "Were are neurophysiologists going?" NIPS 1: 30-31.

Jouvet, M. (1992). Le sommeil et le rève. Paris, Odile Jacob.

Koob, G. F. and F. E. Bloom (1982). "Behavioral effects of neuropeptides: endorphins and vasopressin." Annual Review of Physiology. 44: 571-582.

Kraly, F. S. (1984). "Physiology of drinking elicited by eating." Psychological Review. 91: 478-490.

Kung, C. and Y. Saimi (1982). "The physiological basis of taxes in Paramecium." Annual Review of Physiology. 44: 519-534.

Langlois, P. (1902). "La régulation thermique des poïkilothermes." Journal de Physiologie (Paris) 2: 249-256.

LeMagnen, J. (1983). "Body energy balance and food intake: a neuroendocrine regulatory mechanism." Physiological Reviews. 63: 314-386.

Lorenz, K. (1974). Evolution et modification du comportement. Trad. Anglais. Paris, Payot.

Lorenz, K. (1977). L'agression: une histoire naturelle du mal. Trad. Allemand. Paris, Flammarion.

Lorenz, K. (1984). Les fondements de l'Éthologie. Trad. Allemand. Paris, Flammarion.

Meyer, D. E., R. A. Abrams, et al. (1988). "Optimality in human motor performance: ideal control of rapid aimed movements." Psychological Review. 95: 340-370.

Müller, J. (1834-1840). Handbuch der Physiologie des Menschen für Vorlesungen. Coblenz, Hölscher.

Naville, P. (1963). La psychologie du comportement: le béhaviorisme de Watson. Paris, Gallimard.

Noble, D. and C. A. R. Boyd (1993). The Logic of Life.  The Chalenge of Integrative Physiology. New York, The Physiological Society & Oxford University Press.

Pavlov, I. P. (1955). Typologie et pathologie de l'activié nerveuse supérieure: vingt ans d'expérience sur l'étude objective de l'activité supérieure des animaux. Trad du Russe. Paris, Presses Universitaires de France.

Pavlov, I. P. (1962). Les reflexes conditionnés: étude objective de l'activité nerveuse supérieure des animaux. Trad. du Russe. Paris, Presses Universitaires de France.

Poulos, C. X. and H. Cappel (1991). "Homeostatic theory of drug tolerance: a general model of physiological adaptation." Psychological Review. 98: 390-408.

Rozin, P. and A. E. Fallon (1987). "A perspective on disgust." Psychological Review. 94: 23-41.

Schultz, L. A., G. Collier, et al. (1999). "Behavioral strategies in the cold: Effects of feeding and nesting costs." Physiology and Behavior. 67.

Schultz, S. G. (1996). "Homeostasis, Humpty Dumpty, and integrative biology." NIPS 11: 238-246.

Skinner, B. F. (1971). L'analyse expérimentale du comportement: un essai théorique. Trad. Américain. Bruxelles, C. Dessart.

Skinner, B. F. (1972). Par delà la liberté et la dignité. Trad. Américain. Montréal, Hurtubise.

Small, D. M., R. J. Zatorre, et al. (2001). "Changes in brain activity related to eating chocolate - From pleasure to aversion." Brain Vol 124, Part 9: 1720-1733.

Stellar, E. (1954). "The physiology of motivation." Psychological Review. 61: 5-22.

Steriade, M. (1999). "Coherent oscillations and short-term plasticity in corticothalamic networks." Trends in Neuroscience. 22: 337-345.

Thorndike, E. L. (1906). The principles of Teaching Based on Psychology. New York, A.G. Seiler.

Thorndike, E. L. (1932). The fundamentals of Learning. New York, AMS Press.

Tinbergen, N. (1969). Le comportement animal. Paris, Time-Life Books.

Tinbergen, N. (1979). La vie sociale des animaux: introduction à la sociologie. Paris, Payot.

Tinbergen, N. (1980). L'étude de l'instinct. Trad. Anglais. Paris, Payot.

vonFrisch, K. (1969). Vie et moeurs des abeilles. Paris, Albin Michel.

vonHelmoltz, H. (1874). Théorie physiologique de la musique fondée sur l'étude des sensations auditives. Paris, Masson.

Watson, J. B. (1983). Psychology from the Standpoint of a Behaviorist. Dover, N.H., F. Pinter.

Woods, S. C. (1991). "The eating paradox: how we tolerate food." Psychological Review. 98: 488-505.

Wundt, W. W. (1886). Éléments de psychologie physiologique. Traduit de l'allemand. Paris, Alcan.

Zajonc, R. B., S. T. Murphy, et al. (1989). "Feeling and facial efference: implications of the vacular theory of emotion." Psychological Review. 96: 395-416.



 Chapitre II

INTRODUCTION AUX CONTRÔLES ET RÉGULATIONS: LES ÊÊTRES VIVANTS SONT DES SYSTÈMES OUVERTS

Résumé

Après avoir défini ce qu'est un 'système', on définit les êtres vivants comme des systèmes ouverts en régime stable, gagnant de leur environnement un débit d'énergie et de matière et en perdant simultanément un débit égal. Les animaux sont des systèmes régulés, disposant de capteurs des concentrations et tensions à l'intérieur de leur corps et utilisant ces informations pour contrôler les débits d'entrée et de sortie par des boucles de rétroactions négatives et d'antéactions positives.  On propose de renouveler la représentation classique en bloc-diagramme des régulations, de façon à faire apparaître ces propriétés.  Un grand nombre de ces contrôles est de nature comportementale.

Pourquoi ce chapitre?

La physiologie moderne a emprunté à la cybernétique sa façon d'analyser les systèmes et de produire des modèles.  Le Petit Larousse définit la cybernétique (du grec , diriger) comme "l'étude des processus de commande et de communication chez les êtres vivants, dans les machines et les systèmes sociologiques et économiques".  On voit que plusieurs des mots-clés de cette définition appartiennent au domaine qui nous intéresse, le comportement, et justifient que nous consacrions quelques pages pour définir et présenter les contrôles et les régulations.  

Les physiologistes utilisent fréquement le mot système (système, circulatoire, système nerveux, etc.).  Il est nécessaire de bien comprendre ce que recouvre ce mot et notre premier pas dans cette direction sera de le définir:

On appelle système, 'un ensemble d'éléments où on peut reconnaître une entrée et une sortie liées entre elles par une loi'.

Le système nerveux comprend des organes qu'on peut disséquer, nerfs, cervelet, moelle épinière, cerveau; il reçoit et émet des messages d'entrée et de sortie.  Le système digestif, comprend tous les organes du tube digestif; il reçoit un débit intermittent d'aliments en entrée et il en sort des métabolites assimilables qui sont absorbés, et des fécès.  Cette définition du système, s'applique donc bien à ces deux ensembles d’organes, mais aussi à bien d'autres systèmes, matériels ou abstraits.  On peut définir des systèmes matériels, comme par exemple une autoroute et ses véhicules liés entre eux par les lois de la mécanique et par le code de la route, avec débits d'entrée et de sortie mesurés en nombre de véhicules par unité de temps.  On peut aussi définir des systèmes purement abstraits ou informationnels, comme par exemple l'ensemble des lois du Code Civil, et des systèmes mixtes comme par exemple les jeux de cartes avec des éléments matériels, les cartes et des éléments abstraits: toutes les règles des innombrables jeux de cartes.

Un système peut être ouvert ou fermé.  Un système fermé ne reçoit et n'émet ni entrée ni sortie, situation qui peut être temporaire.  La définition ci-dessus sous-entend que le système est ouvert.  

La science des systèmes, la cybernétique, a été développée par des ingénieurs mais sa rigoureuse discipline mentale a été aussi utilisée par des physiologistes.  Le premier bénéfice de son application à la physiologie a été une quantification poussée qui a conduit à une meilleure connaissance des divers systèmes physiologiques (par exemple voir: (Mazabraud 1962; Riggs 1963; Aubert & Bronner 1965; Milhorn 1966; Hardy & Stolwijk 1968; Toates 1975).  Cependant, l'utilisation des concepts développés par les ingénieurs recèle deux dangers pour les physiologistes, l'un sémantique, l'autre conceptuel.

Tout d'abord les biologistes peuvent mal comprendre le vocabulaire des ingénieurs, ou l'utiliser improprement.  On en a vu un bon exemple avec la correspondance échangée dans les 'Federation Proceedings' à propos de la régulation du poids corporel et de la controverse sur le pondérostat régulant la stabilité de la masse corporelle (Harris 1990; Cabanac 1991; Harris 1991).  Un groupe défendait le concept de pondérostat c’est-à-dire l’application d’une régulation et l’existence d’une consigne (set-point) pour expliquer la stabilité de la masse corporelle (Mrosovsky & Fisher 1970; Cabanac, Duclaux et al. 1971; Keesey & Powley 1975; Mrosovsky & Powley 1977; Keesey & Powley 1986; Cabanac 1991).  L’autre groupe rejetait ce concept et considérait que le poids est simplement stable par lui-même sans consigne; il se stabilise pour son point d’équilibre spontané, inhérent (settling point) (Wirtshafter & Davis 1977; Davis & Wirtshafter 1978)
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Un autre exemple de malentendu sur la nature des régulations s'est manifesté chez les thermophysiologistes.  Depuis Hardy (Hardy 1953-1954), on considérait comme acquis que la variable régulée était la température profonde du corps et cet auteur a utilisé le terme 'Régulation de la température', en substitution à 
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Fig. II.1 Le réservoir est un régime stable.  Le débit de sortie est égal au débit d'entrée et le niveau de l'eau reste constant.  Un tel système est capable de se défendre intégralement contre des perturbations transitoires: élevé par l’ajout d’un peu d’eau, ou abaissé par une pertubation le niveau revient spontanément à sa valeur d'origine car le débit de sortie réagit à la perturbation et corrige le changement du niveau d’eau.  Il résiste aussi sans être détruit à des perturbations continues: si le niveau s'élève en raison d'un apport supplémentaire, la pression augmentera le débit de sortie (et réciproquement en cas de perte additionnelle continue).  Le système change de niveau mais n'est donc pas détruit. D'après (Cabanac & Russek 1982).

'Thermorégulation'
  pour désigner la fonction qui défend la stabilité de la température profonde du corps.  Mais une controverse s'est ouverte lorsque certains ont proposé que ce soit la chaleur qui soit régulée plutôt que la température (Webb 1995).  Comme les deux variables sont liées, un examen superficiel pourrait en effet conduire à admettre que la chaleur est régulée.  Ici encore cette proposition révèle une profonde méconnaissance de ce qu'est une régulation, tout particulièrement en biologie comme on va le voir un peu plus loin.

Après la sémantique, le deuxième problème soulevé par l’application de la théorie des régulations en biologie provient de l'origine même de cette théorie des contrôles et régulations, et de l'absence de distinction nette entre signal et énergie.  La théorie développée par les ingénieurs est concernée d'abord par le 'traitement du signal' et seulement secondairement par le débit ou le bilan de l'énergie traversant le système à l'étude.  Pour un ordinateur ou un poste de télévision, l'énergie compte peu; elle est disponible en quantité infinie dans la prise électrique murale et l'ingénieur n'a à se soucier que de favoriser la thermolyse de son système pour éviter la surchauffe facteur de vieillissement des composants électroniques.  En revanche, pour les êtres vivants ce débit d’énergie et son bilan sont le problème majeur de la survie car ils ne sont pas reliés en permanence à une source d'énergie.  Il est donc nécessaire de revoir le concept global de régulation sous cet angle afin de l'adapter à ce problème spécifique des êtres vivants, plus particulièrement des animaux métazoaires.

L'avantage des perturbations

La meilleure façon d'étudier un système est de le perturber.  C'est le principe même de la méthode expérimentale.  La perturbation peut être transitoire ou permanente.  On peut classer les systèmes selon la façon dont ils réagissent à ces deux types de perturbations.

Régime stable de Burton.
Le réservoir de la figure II.1 est l'analogue des processus prenant place dans les êtres vivants.  Ceux-ci reçoivent de l'environnement un débit de masses et d'énergie et perdent simultanément vers l'environnement un débit sensiblement égal de masses et d'énergie.  Les animaux sont des systèmes ouverts comme le réservoir de la Fig. II.1.  

Imaginons que l'eau commence à se déverser par le tuyau d'entrée dans un réservoir vide.  Le réservoir va immédiatement perdre de l'eau par la sortie ouverte, mais à un faible débit car la pression est faible.  De L'eau va donc s'accumuler dans le réservoir jusqu'à ce que la pression de la colonne d'eau dans le réservoir soit telle que le débit de sortie sera égal au débit d'entrée.  Le niveau cesse alors de monter; le système est en régime stable (Burton 1939).

Les systèmes ouverts, comme celui de la figure II.1, atteignent un régime stable dans lequel les débits d'entrée et de sortie, et le niveau dans le réservoir sont constants.  Il en est de même si le débit d'entrée diminue ou augmente.  Dans un tel cas la hauteur de la colonne d'eau va changer influençant le débit dans le tuyau de sortie et le système se restabilise. 

Dans le processus conduisant à la stabilité un système accumule de l'énergie libre et ainsi diminue son entropie au dépens de l'énergie d'entrée.  Lorsque le réservoir est vide et qu'on commence à verser de l'eau par le tuyau d'entrée, le niveau de l'eau monte jusqu'à un niveau h, pour lequel la pression générée induit un débit de sortie égal au débit d'entrée.  h, représente donc une accumulation d'énergie libre (potentielle) et une réduction de l'entropie du système.  La capacité des systèmes ouverts à réduire leur propre entropie, à s'organiser, au dépens du débit d'énergie qui les traverse, est peut-être la base thermodynamique de la vie et de l'évolution.

Maintenant étudions les propriétés de ce système en le perturbant.  Si, à l’aide d’une louche, nous versons un peu d'eau dans le réservoir, le niveau va légèrement monter.  Il s’ensuivra une légère augmentation de la pression dans le réservoir, ce qui accroîtra le débit de sortie.  Cela aura pour résultat que le niveau d'eau retournera à son état initial.  La pression, sera alors celle du départ avant que nous ayions ajouté de l’eau dans le réservoir et ainsi le débit de sortie sera de nouveau égal au débit d'entrée.  Si au lieu de verser de l’eau on enlevait de l'eau au réservoir, l'effet et l'évolution seraient inverses mais le résultat final serait identique.  Donc, lorsqu'on applique une perturbation transitoire à un système ouvert en régime stable il réagit en restituant à l'environnement l'énergie de la perturbation et en retournant au régime stable initial.  Plus le réservoir est grand, moins une perturbation transitoire le modifiera.  Plus le débit qui traverse le réservoir est intense, plus vite le système retourne à l'état initial après une perturbation transitoire.  Un système en état stable possède donc la propriété intéressante non seulement de ne pas être détruit, mais encore de réguler contre les perturbations transitoires en revenant ainsi à son état initial.

Essayons maintenant, au lieu de simplement ajouter un peu d'eau dans le réservoir, de déverser un débit d'eau additionnel en entrée supplémentaire, ou encore de créer une perte additionnelle qui s'ajoute au débit  de sortie.  Dans les deux cas notre réservoir en état stable reçoit une perturbation continue, positive ou négative.  Que de l'eau soit ajoutée ou perdue le système ne sera pas détruit comme le serait un système fermé, mais va évoluer vers un nouveau régime stable avec un niveau d'eau plus élevé, dans le cas d'un débit additionnel, ou plus bas, si on a crée une perte permanente.  La raison pour celà est que toute modification du niveau de l'eau influence la pression dans le réservoir et qu'il s'ensuit un ajustement du débit de sortie.  Cette 'réponse' contribue à la stabilité du système mais n'est pas une régulation.  C'est simplement une propriété inhérente des régimes stables face aux conditions variables de leur environnement. 
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Fig. II.2  Le régime stable se transforme en régulation.  Le régime stable est équipé de deux capteurs (les flotteurs) qui détectent toute variation de la variable régulée, le niveau d'eau,.  Une boucle de rétroaction négative contrôle le débit d'entrée qui augmente si le niveau descend et diminue si le niveau monte sous l'effet de perturbations.  Une boucle d'antéaction positive contrôle le débit de sortie qui diminue si le niveau descend et augmente si le niveau monte sous l'effet de perturbations.  Ainsi le régime stable acquiert des propriétés de stabilité accrue: le système est régulé. D'après (Cabanac & Russek 1982).

Après sa capacité à réguler contre les perturbations transitoires, un système en régime stable possède donc une deuxième propriété fort intéressante: il est capable de résister, dans une certaine mesure, à certaines perturbations permanentes sans être détruit.  Les auteurs qui, implicitement et naïvement, expliquent la stabilité du poids corporel  par un ‘settling point’ adoptent, sans le savoir, l’idée du régime stable.  Or un régime stable n’est que la base du système sur lequel se contruit  une régulation.

Système régulé

Nous pouvons maintenant améliorer la stabilité de notre réservoir en transformant le régime stable en système régulé.  Pour celà nous allons installer un mécanisme sensible à la hauteur du niveau d'eau, par exemple un flotteur, et utiliser cette information pour contrôler les robinets d'entrée et de sortie.  Ainsi, lorsque le niveau monte le robinet d'entrée se ferme et le robinet de sortie s'ouvre.  Ce mécanisme interviendra de façon strictement symétrique si le niveau d'eau tend à baisser au lieu de monter (Fig. II.2).  Ainsi l'installation d'une boucle de rétroaction négative et d'une boucle d'antéaction positive, améliore la stabilité et transforme notre système de régime stable en système régulé
.  La rétroaction est négative car le signe de l'influence de la boucle sur le débit d'entrée est différent de celui de la déviation de la variable régulée; par exemple augmentation du débit d'entrée lorsque le niveau d'eau descend.  En revanche, l'antéaction sur le robinet de sortie est positive car l'influence de la boucle est de même signe que la déviation de la variable régulée; par exemple augmentation du débit de sortie lorsque le niveau d'eau monte.
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Fig. II.3 Représentation classique d'une régulation en bloc-diagramme, incluant le système passif (ou contrôlé) à droite, et les éléments de la régulation, à gauche.  D'après (Mazabraud 1962; Riggs 1963; Hammel 1966).  Ce type de diagramme représente essentiellement des signaux et leurs traitements. 
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Fig. II.4  Le réservoir A est strictement identique au réservoir B, il s'agit du mème régime stable.  Pourtant leurs nniveaux sont fort différents.  C'est que les longueurs des tiges reliant les flotteurs au robinets d'entrées sont différentes.  Cette longueur contient une information qui ajuste le hauteur du niveau de l'eau: c'est la consigne de la régulation.  On peut ajuster la longueur de la tige, la consigne est réglable (angl., adjustable).

La rétroaction négative possède la même influence sur le réservoir que l'antéaction positive.  Le résultat est une régulation du niveau de l'eau.  Un système régulé est donc un régime stable dont les propriétés de résistance aux perturbations transitoires et permanentes sont renforcées par des boucles d'information contrôlant les débits d'entrée et de sortie.  On peut remarquer l’utilisation ici du vocabulaire proposé par Brobeck:  le niveau de l’eau est régulé, les débits d’entrée et de sortie sont contrôlés.  Nous reviendrons plus loin sur ce point important dont l’ignorance est facteur de malentendus entre les chercheurs.

Un nouveau diagramme

Une étape habituelle de la théorie des contrôles et des régulation est l'analyse graphique des systèmes.  On a l’habitude de les représenter par des schémas fonctionnels en bloc-diagrammes.  La Fig. II.3 présente la représentation habituelle d'un système régulé.  On représente par des rectangles les différents éléments du système, et par des flèches leurs relations mutuelles.  Le rectangle de droite represente le système passif, c'est à dire l'ensembles de organes et des lois physiques à l'oeuvre dans le système.  Le reste du schéma est la régulation.  Si on applique ce diagramme au réservoir de la Fig. II.2, la flèche h,  sortant du système passif est le niveau de l'eau.  Ce niveau est détecté par un capteur, le flotteur, qui envoie un signal, la boucle de rétroaction négative, comparée (dans le comparateur) à la consigne de cette régulation.  Dans notre réservoir d'eau cette consigne est incorporée dans la longueur de la tige entre le flotteur et les valves sur les tyaux d'entrée et de sortie.  Si nous modifions la longueur de cette tige il s'ensuivra obligatoirement une modification du niveau du réservoir (Fig. II.4).  La consigne est donc réglable.  Dans le chauffage central d'une maison, la consigne s'affiche sur le thermostat et on peut la modifier à loisir.  La différence entre la consigne et la valeur 'lue' par le capteur et transmise par la boucle de rétroaction, est le signal d'erreur.  Tout le travail d’une régulation consiste tout simplement à annuler le signal d’erreur.  C'est le signal d'erreur que le régulateur proprement dit tend à annuler par les réponses régulatrices, ramenant ainsi le système à son état initial.

On remarque que ce schéma, qu'on retrouve plus ou moins complet dans toutes les représentations de régulations technologiques ou physiologiques, incorpore en une seule boucle de rétroaction unique toutes les réponses régulatrices.  Pourtant, dans notre réservoir, le débit d'entrée n'est pas le débit de sortie.  Il n'est pas indifférent que l'influence restauratrice de la variable régulée s'exerce sur l’un ou l’autre des deux robinets d'entrée ou de sortie.  Certes, une augmentation du débit d'entrée et une diminution du débit de sortie aboutissent à un résultat identique sur le niveau d'eau du réservoir, mais les actions impliquées sont totalement différentes.  De mème, les régulations physiologiques modulent indépendament le débit d'entrée et/ou le débit de sortie des systèmes en question: par exemple, la température est régulée par le contrôle de la production de chaleur et celui de l'émission de chaleur, la pression artérielle par celui du débit cardiaque et celui de la résistance périphérique, la concentration des électrolytes du milieu intérieur par celui de l'ingestion d'eau et d'aliments et celui du fonctionnement rénal, etc.  On voit que les entrées et les sorties passent par des organes totalement distincts.  Pour un biologiste il est donc fondamental de distinguer si une réponse correctrice contrôle et module le débit d'entrée (thermogénèse, fréquence cardiaque, prise de boisson, etc.) ou le débit de sortie (température ambiante, résistance périphérique, rein, etc.).  Cette dualité de réponses possibles donne un degré de liberté au système.  C'est pourquoi il convient de modifier le schéma classique des régulations en tenant compte de cette importante distinction entre modulation du débit d'entrée ou du débit de sortie (Cabanac & Russek 1982).  

Dans les diagrammes de systèmes, comme celui de la Fig. II.3, on utilise des rectangles, des « boites noires » pour représenter les différents éléments du 
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Fig. II.5  A: Bloc-diagrammme du régime stable de la Fig. II.1.  On peut décomposer la boite noire de ce système, en deux boites noires pour les sous-systèmes d'entrée de de sortie.  Dans le sous-système d'entrée, le débit d'entrée détermine le niveau du réservoir; dans le sous-système de sortie, le niveau d'eau détermine le débit de sortie.

B:  Le nouveau diagramme pour représenter les régulations biologiques.  Il souligne la place prépondérante du débit d'énergie ou de masses qui traverse l'organisme et existe dans le régime stable sous-jacent.  En outre, il met en évidence que les boucles agissant sur les entrées et les sorties sont distinctes et de signe opposé.  Bien que ces deux boucles soient diamétralement différentes leurs actions sur la variable régulée, h, est identique.  Enfin ce diagramme distingue clairement les contrôles de débit d'entrée et de sortie, de la régulation de h. 

Un autre avantage de ce diagramme est la distinction entre influence positive et négative.  Il est tout à fait remarquable que des influences de nature opposée, négative ou positive, aboutissent à un résultat identique sur la variable régulée.  Ceci souligne l'importance de distinguer les modulations des débits d'entrée et de sortie.  D'après (Cabanac & Russek 1982).

système.  Chaque boite noire représente des structures ou des fonctions.  Il n’est pas nécessaire de connaître l’intimité de l’intérieur de la boite noire.  Les rectangles des diagrammes, les boites noires, sont des sous-systèmes.  Elles représentent des fonctions à tous les sens de ce terme, sens général, sens physiologique aussi bien que sens mathématique.  Dans notre réservoir ouvert, il existe un sous-système pour le robinet et le débit d'entrée et un autre pour le robinet et le débit de sortie.  Le flotteur est aussi un sous-système.

Régulation vs modulation (contrôle)

Dans de nombreux ouvrages et articles on ne peut distinguer de différence entre l'usage des mots 'régulation' et 'contrôle'; pour bien des auteurs ces deux mots sont interchangeables.  Certains auteurs parlent de régulation de la pression artérielle ou de la ventilation, d'autres du contrôle de ces variables.

Brobeck  a proposé une fort utile distinction entre les deux mots (Brobeck 1965).  Pour lui il faut conserver le mot régulation pour le processus entraînant la stabilité de la variable intensive, température, concentration, niveau h du réservoir de la Fig. II.1, et désigner par le mot contrôle, le processus de harnachement des réponses correctrices défendant la stabilité de la variable régulée.  Comme il demeure dans la bibliographie de nombreux exemples de confusion, Bligh (communication personnelle) a proposé de substituer au mot contrôle le mot modulation, qui est, lui, sans ambiguité.  Dans ce qui suit j'utiliserai indifféremment les substantifs contrôle et modulation, et les verbes contrôler et moduler, mais sans les confondre avec régulation et réguler.

Un point essentiel pour bien comprendre les régulations est que toutes les variables soumises à régulation sont de nature intensive  (température, pression, concentration) ou des corrélats de telles variables.  Il semble en effet que les capteurs biologiques à l'origine des régulations physiologiques soient tous sensibles uniquement à des variables de nature intensive.  La chaleur, la masse, la volume ne sont pas des variables intensives.  Le thermostat, le pondérostat régulent des variables intensives comme toute autre régulation.  Les propositions que soient régulés le poids corporel et la chaleur contenue dans l'organisme ne peuvent donc être retenues.  Si la quantité de chaleur contenue dans le corps reste constante c'est que la température est régulée; si la masse du corps reste stable, c'est qu'une variable dérivée de cette masse, comme par exemple la concentration du milieu intérieur en l'hormone leptine ou en hormones glucostéroides, est régulée.  On ne connaît pas de capeur de chaleur.  En revanche on connaît des capteurs de température dans la peau et dans la profondeur du corps, en particulier la base du cerveau et la moelle épinière.  Cela règle donc la controverse entre régulation de la chaleur ou de la température.

On peut toujours représenter les variables modulées par des fonctions.  Par exemple le débit cardiaque ou la ventilation alvéolaire qui ne sont pas des variables au sens mathématique du terme sont des fonctions au sens physiologique du terme.  Dans le cas de la circulation sanguine la pression artérielle et la pression partielle d'oxygène artériel sont régulées, les débits cardiaque et alvéolaire sont modulés.  La pression artérielle est régulée au moyen du débit cardiaque et de la résistance périphérique des lits capillaires.  Le débit ventilatoire est modulé afin de réguler les concentrations du sang artériel en oxygène et gaz carbonique.  Les variables modulées sont susceptibles de larges variations et contribuent ainsi à la grande stabilité des variables régulées.

Propriétés du système regulé

Une variable régulée, tension ou concentration, est une dérivée, au sens mathématique du terme, du débit d'énergie ou de masse qui traverse l'organisme, de la même façon que le niveau du réservoir de la Fig. II.1 est une dérivée du débit d'eau au robinet d'entrée.  

h = entrée /x

où h est le niveau de l'eau et x est habituellement le temps.

La variable régulée est aussi une primitive, au sens mathématique du terme, du débit de sortie d'énergie ou de masse, comme le débit d'eau au robinet de sortie est une intégrale du niveau de l'eau dans le réservoir. 

sortie= ∫h.x

 Ainsi la fonction d'entrée est une intégration et la fonction de sortie une dérivation.  On peut interpréter les réponses régulatrices comme des modifications des paramètres des fonctions d'entrée et de sortie sous l'influence des boucles de rétroaction négative et d'antéaction positive.  Ces boucles transportent une information sur la variable régulée: le signal d'erreur, e.

e= h - h c
Avec h, variable soumise à régulation (le niveau de l’eau du réservoir) et  h c, la valeur de la consigne.

Le signal d’erreur est donc l'information sur les modifications de la variable régulée soumise à des perturbations, qui sont toujours des additions ou des soustractions sur les débits d'entrée et de sortie de masses ou d'énergie.

En l'absence de toute perturbation le système se stabilise sur la valeur de sa consigne.  La consigne
  est une information.  Cette information peut être un signal externe auquel est comparée la variable régulée, ou peut être déterminée par les caractéristiques physiques du système lui-même.  Dans le cas du réservoir 
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Fig. II.6 Évolution du poids corporel de hamsters au cours d'une année complète. Deux groupes de hamsters, représentés par ____  et .…..… sont sous observation.  On voit que le poids moyen oscille avec une période circannuelle.  Les barres verticales parallèles indiquent les temps où un jeûne alimentaire a été imposé à l’un des deux groupes.  On voit que les animaux ont maigri pendant le jeûne mais qu’ils ont retrouvé exactement le poids de l’autre groupe témoins lorsqu’ils ont pu s’alimenter de nouveau.  L’oscillation circannuelle est donc ‘voulue’ par le pondérostat de ces animaux ; il s’agit d’une homéorhèse (ou rhéostase).  D'après (Canguilhem & Marx 1973).

d'eau de la Fig. II.2, la consigne est contenue dans la longueur de la tige unissant un flotteur et un robinet d'entrée ou de sortie (Fig. II.4).

La principale propriété d'un système régulé est de déclencher une réponse correctrice qui s'oppose à toute déviation de la variable régulée.  La déviation minimale tolérée par le système est le signal d'erreur minimal, déterminé par la sensibilité du capteur.  Plus le capteur est sensible, plus le signal d'erreur sera petit.

La consigne peut être constante ou ajustable, réglable.  Dans le chauffage central d’une habitation, la consigne est ajustée par les habitants de la maison.  Dans les êtres vivants les consignes peuvent aussi s’ajuster. On connaît des consignes variant cycliquement en fonction de l'heure du jour comme par exemple celle de la température corporelle, ou en fonction de la saison, comme celle du poids corporel des animaux hibernants.  Les consignes de certaine constantes biologiques dérivent de façon monotone avec le vieillisssement.  On peut proposer les termes d'homéorhèse (Nicolaïdis 1977) ou de rhéostase (Mrosovsky 1990) pour désigner l'ajustement à long terme de la consigne d'un système régulateur prenant place dans un être vivant lors du viellissement, comme par exemple la lente élévation de la pression artérielle avec l'âge, ou l'accumulation de graisse. On peut considérer cette dérive comme une adaptation de l'homeostasie à des performances comportementales déclinantes dues au vieillissement.
Dans la (ou les) boucle(s) de régulation, il existe toujours une certaine inertie engendrée par les propriétés du capteur, ou de la transmission de son message, ou encore par les propriétés mêmes de la réponse correctrice.  Par exemple, si on ajoute brusquement de l'eau dans le réservoir, l'ajustement des robinets d'entrée et de sortie mettra un certain temps avant d'atteindre une pleine efficacité correctrice.  Si une perturbation permanente est apportée au système, cette inertie va créer des oscillations continuelles mais faibles de la variable régulée.  Par exemple, l'ajout d'un débit additionnel au réservoir va hausser le niveau de l'eau.  Cette hausse sera progressive, le temps que les débits d'entrée et de sortie s'ajustent, le niveau aura dépassé le signal d'erreur normal.  La réponse correctrice s'amplifiera et son influence va faire baisser le niveau, mais en raison même de l'inertie de la boucle régulatrice, dépassera le niveau initial.  La réponse sera freinée et une nouvelle oscillation s'ensuivra.  Cette oscillation est caractéristique des régulations.  Au point qu'on peut inverser l'argument: l'observation d'oscillations dans un système similaire au réservoir de la Fig. II.1, permet de suspecter qu'une régulation d'une variable ad hoc est à l'oeuvre dans le système (Aubert and Bronner 1965; Cabanac and Russek 1982; Gordon and Heath 1983; Mohler and Heath 1988) et qu'en réalité il s'agit d'un système similaire à celui de la Fig. II.2.

On peut utiliser le système régulé illustré par le réservoir de la Fig. II.2, comme exemple de toute régulation caractérisée par une modulation permanente de ses débits d'entrée et de sortie de masses ou d'énergie.  La plupart des régulations physiologiques autonomes fonctionnent selon ce type dont les propriétés principales sont: 


a) au repos le système est traversé par un débit minimum et la variable régulée est voisine de sa consigne.  Une perturbation modifie soit le débit d'entrée, soit le débit de sortie et le débit général;


b) la perturbation maximale qu'un système peut affronter sans être détruit est celle qui est égale au débit maximal qui peut traverser le système (robinets d'entrée ou de sortie complètement ouverts); 


c) la vitesse à laquelle un système retourne à sa consigne après une perturbation transitoire est proportionnelle à la grandeur de son débit de repos (Cabanac 1991).

Les exemples physiologiques donnés jusqu'ici étaient essentiellement d'ordre autonome.  Nous allons voir maintenant que cette façon de décrire les systèmes vivants est tout particulièrement adaptée aux perturbations venues de l'environnement et aux réponses comportementales de défense contre ces perturbations.  La justification de ce chapitre devrait apparaître dans chacun des prochains chapitres, mais déjà la courte énumération des deux prochains paragraphes illustre que le comportement est primordial pour le contrôle des besoins physiologiques de tout organisme animal selon le schéma régulateur des Fig. II.2 et II.5.

Contrôle comportemental des entrées

De son environnement, le corps reçoit un courant permanent ou intermittent d'énergie chimique potentielle, de métabolites, de vitamines, d'oligoéléments et d'eau.  Tout cela entre dans le corps par la bouche et le tube digestif.  Ce sont donc exclusivement des comportements, la prise d’aliments et la prise de boisson, qui contrôlent et modulent ces courants d'entrée.  Un courant d'oxygène entre aussi dans le corps, de façon quasiement continue, par les poumons.  Bien que la ventilation pulmonaire soit essentiellement soumise à un contrôle autonome, elle est aussi contrôlée, à court terme
, pour le service de comportements comme la natation ou la vocalisation.  À l'occasion, le corps reçoit aussi de la chaleur de son environnement et de ses muscles striés; ces deux sources de chaleur sont contrôlées par le comportement, qu’il s’agisse de travail musculaire, de recherche d’une ambiance chaude, ou de fabrication de sources de chaleurs externes.  On voit ainsi que, dès la naissance et la rupture du cordon ombilical, tout ce qui entre dans notre corps est sous contrôle total ou occasionnel du comportement.  Notre survie dépend donc de notre comportement.

Contrôle comportemental des sorties

Le corps retourne sa chaleur vers son environnement en un débit permanent sous contrôle à la fois autonome et comportemental.  Il retourne aussi de l'eau dans la sueur qui est modulée de façon autonome, dans le gaz expiré qui habituellement dépend seulement du fonctionnement autonome mais peut, à l'occasion, être modulé comportementalement et dans l'urine avec un contrôle comportemental de la miction, sur un mode de relaxation.  Finalement, le corps retourne à son environnment des masses non absorbées par l'intestin sous formes de fécès et de catabolites dans l'urine c'est-à-dire avec une étape ultime comportementale, défécation ou miction, de CO2 ventilatoire avec un contrôle occasionnel comportemental et diverses sécrétions comme le lait et le sperme, sous contrôle essentiellement comportemental.  La desquamation cutanée est pratiquement indépendante du comportement.  

La part jouée par le comportement dans le contrôle des débits de sortie est donc plus modeste que dans celui des débits d'entrée.  Néanmoins elle reste importante d'un point de vue théorique.  Elle montre que le comportement est ubiquitaire pour la satisfaction des besoins physiologiques de notre corps même lorsque ces besoins sont subtils et non vitaux.  Enfin, le contrôle propositionnel du débit de sortie de l'air ventilé permet la phonation et la communication verbale.

Tous les gains et pertes du corps en eau, électrolytes, masses, énergie, oligoéléments, etc. vis-à-vis de l'environnement sont donc modulés par le comportement.  En outre, par son comportement le corps reçoit et émet des signaux de communication vers son environnement physique et social.  Or, on peut admettre que l'information contient une forme de l'énergie.  De ces constatations il s’ensuit que la vie des animaux supérieurs serait impossible sans comportement.  Comme nous allons le voir dans le prochain chapitre ces réponses comportementales peuvent modifier soit l'environnement soit le sujet lui-même.
Conclusion

La représentation des systèmes en blocs diagrammes permet de comprendre leur fonctionnement sans nécessairement en connaître tous les éléments constitutifs.  Il suffit d'inclure la fonction dans une boite noire et d'en identifier clairement l'entrée et la sortie.  Cette simplification est particulièrement bienvenue pour  les comportements dont l'étude est intégrative et implique, par définition, la totalité de l'organisme.  Elle s'accompagne d'une quantification rigoureuse des éléments du système à l'étude, étape indispensable de la connaissance scientifique.

EN.REFLIST
Chapitre III

L'ÉTUDE SCIENTIFIQUE DES COMPORTEMENTS

Résumé

Après avoir défini ce qu'est la science, on passe en revue quelques unes des méthodes scientifiques utilisées pour l'étude du comportement.  On décrit les principes de conditionnement, utilisés comme méthodes d’études et on passe en revue quelques-uns des écueils rencontrés dans l’étude du comportement.

Qu'est-ce que la recherche scientifique? 

La science est l'accumulation d'évidence partageables entre les individus puis l'organisation des connaissances ainsi acquises selon des lois.  La recherche scientifique consiste à accroître la quantité d'information accessible selon ces règles.  Appliquée au comportement, la recherche scientifique rencontre une difficulté  majeure:  parce que le comportement est visible, observable par chacun, le laïc croit en posséder la connaissance.  Mais il y a loin de l’observation empirique à la connaissance scientifique.

La définition d'un système telle que donnée au chapitre précédent entraîne trois situations possibles selon que l'on connaît deux des trois élément constitutifs, entrée, sortie et loi unissant entrée et sortie [1].  En effet lorsqu'on en connaît deux, on peut alors calculer le troisième élément, comme dans une famille de n équations à n inconnues.

Si on connaît l'entrée et la loi, la situation est celle de prédiction scientifique, c'est-à-dire de prédiction avec un degré raisonnable de certitude et une bonne précision.  Connaissant la masse d'un projectile, la force de sa projection et les lois de la balistique, je peux prédire le point de chûte.  Ou encore, connaissant la physiologie humaine et les propriétés d'une drogue je peux prédire le résultat de l'administration d'une dose donnée à un sujet d'un poids donné.  Cette prédiction scientifique est différente de la situation où un mage ou un charlatan prédit l'avenir à partir de la combinaison d'un jeu de cartes ou de la lecture d'une boule de cristal, car aucune loi n'unit ces signes aux événements du futur.  Le jeu de carte et la boule de cristal, ne constituent pas des systèmes incluant la vie d'un humain.

Dans le problème inverse on connaît la loi et la sortie.  C'est la situation de diagnostic, familière au médecin ou au mécanicien qui observent des symptômes, connaissent les lois de fonctionnement du corps ou du moteur automobile et diagnostiquent la cause du trouble. 

Dans la dernière situation on connaît, ou on mesure, l'entrée et la sortie, l'élément inconnu est la loi.  C'est la situation de recherche scientifique dans laquelle la mesure et la corrélation des entrées et des sorties permet de décrire la loi qui les unit.  Nous retrouvons donc la définition de la recherche scientifique donnée plus haut.  Bien entendu ces trois mots prédiction, diagnostic et recherche s'appliquent à l'étude du comportement.

Les quatre problèmes de Tinbergen 

Selon Tinbergen, lorsqu'un éthologiste étudie un comportement particulier il doit s'y intéresser des points de vue suivants: 1) causalité, 2) développement ontogénique, 3) valeur de survie et 4) évolution [2].

Si, avec Tinbergen nous posons la question "Pourquoi les étourneaux chantent-ils?", on pourra y répondre selon les quatre points de vue suivants: causalité, dévelopement , fonction et évolution.

Causalité
Ce point de vue est celui du 'comment ça marche?'  La réponse à cette question n'est pas aussi évidente qu'on pourrait le croire à première vue car il existe des causes proximales et des causes distales.  On connaît la boutade des quatre réponses possibles à un policier qui arrête votre voiture pour vous demander où vous allez: 1) jusqu'au prochain feu rouge, 2) à l'aéroport prendre l'avion, 3) en vacances à la Guadeloupe et 4) vers ma mort depuis ma naissance.

De façon similaire on pourra répondre à la question de ce qui cause le chant de l'étourneau: parce que le débit de la colonne d'air à travers le larynx de l'oiseau subit des vibrations; ou encore: parce que l'augmentation de la durée du jour déclenche des modifications hormonales qui commandent le comportement de chant, ou encore: parce que l'étourneau a atteint l'âge de la reproduction.

Développement
Ce point de vue est celui de l'ontogénèse.  Dans l'exemple proposé, la réponse à cette question est: parce que les jeunes ont appris le chant par l'exemple reçu de leurs parents et des oiseaux du voisinage.

Fonction
C'est le point de vue du rôle du comportement pour la survie de l'animal ou de l'espèce.  On peut y répondre pour les étourneaux: parce que le chant attire des partenaires pour la reproduction.

Évolution
C'est le point de vue de la phylogénèse.  La réponse à la question: parce que le chant a évolué chez les oiseaux leurs ancêtres.  Même les oiseaux les plus primitifs émettent des sons.  On peut penser que le chant a évolué de génération d'étourneaux en génération, parce qu'il facilitait le recrutement de partenaires 
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Fig. III.1 Les trois éléments d'un système, d'après [1]. N.B.  Il s'agit ici de la définition large d'un système telle que présentée au chapitre précédent: ensemble d'éléments où on peut reconnaître une entrée et une sortie liées entre elles par une loi. 

reproductifs et que chaque génération héritait du caractère de ses parents.  Ainsi à partir de sons simples chez leurs ancêtres les étourneaux ont évolué en produisant un chant de plus en plus raffiné jusqu'à celui des étourneaux actuels.

Les trois premiers points de vue ne soulèvent pas de problème pour les physiologistes, familiers avec les questions de causalité, développement et fonction.  En revanche le quatrième mérite quelques explications car il est le produit de la sélection naturelle et des considérations largement théoriques du darwinisme.

La sélection naturelle

On peut résumer le darwinisme comme suit:  les individus diffèrent les uns des autres par leur morphologie, leur physiologie et leur comportement.  Au sein de chaque espèce il existe ainsi une variation anatomique, fonctionnelle ou comportementale.  Une part de cette variation est héritable.  En général des petits tendent en effet à ressembler, selon les critères anatomique, physiologique et comportemental, davantage à leurs parents qu'aux autres membres de la population ou de l'espèce.  On observe dans la nature que le nombre d'individus dans un groupe, une population, ou une espèce tend à demeurer stable.  Or les possibilités reproductrices sont immenses.  Qu'on pense au nombre de spermatozoïdes ou même au nombre d'ovules produits au cours de la vie d'un adulte.  La limitation du nombre d'individus provient d'une compétition aiguë pour l'accès aux ressources, entendues comme la nourriture, les partenaires reproducteurs, le milieu environnant favorable et l'évitement des prédateurs.  En raison de cette compétition, certains des individus, ceux dont la performance est la meilleure, laisseront davantage de descendants que les autres.  Ces descendants auront hérité des caractères de leurs parents et à la génération suivante seront également un peu plus efficaces que la majorité de leurs congénères.  Ainsi un changement évolutif prendra place progressivement par sélection naturelle.  La sélection naturelle entraîne une adaptation des organismes à leur environnement.  Les individus sélectionnés seront les plus performants pour trouver des partenaires, de la nourriture, etc.
 Bien entendu il ne faut pas comprendre la sélection naturelle comme une intention, mais comme un simple mécanisme a posteriori.  

Le philosophe Mario Bunge de Montréal est un des grands théoriciens de la psychologie évolutioniste [4]. Après lui, les psychologues Cosmides et Tooby ont postulé que ce processus s'exerce non seulement sur les caractères anatomo-physiologiques mais aussi sur les caractères psychologiques; un traît mental favorisant la survie et la performance reproductrice d'un individu aura tendance par simple sélection naturelle à envahir la totalité de la population au fur et à mesure que les générations se succèdent [5].

Sélection naturelle et génétique

En termes modernes [3, 6] la sélection naturelle peut s'analyser par des mécanismes génétiques comme suit:

Tous les êtres vivants ont des gènes qui encodent les enzymes que sont les protéines.  Ces enzymes contrôlent le fonctionnement du système nerveux, les muscles et les particularités anatomo-physiologiques du sujet, déterminant ainsi son comportement.  Dans une population de nombreux gènes sont présents sous forme de deux allèles, ou parfois davantage, qui codent des formes légèrement différentes de la même enzyme.  Cela cause des différences de développement et entraîne des variations dans la population.  Il existe une compétition de facto entre les différents allèles d'un gène pour un locus donné sur un chromosome.  Cette compétition est semblable à celle qui existe pour les individus; tout caractère favorable à la survie sera sélectionné positivement.  Un allèle qui améliore la performance de son porteur et ainsi peut produire davantage de copies de lui-même va tendre, au fil des générations, à remplacer les autres et envahir la totalité de la population.  La sélection naturelle s'exerce donc et entraîne la survie différentielle des gènes plutôt que des individus.  Comme la sélection des gènes passe par celle des phénotypes, les gènes les plus efficaces sont ceux qui favorisent certes la survie de l'individu, mais surtout son succès reproducteur.

On connaît des cas où un comportement est affecté par un seul gène, mais le plus souvent ce sont des associations de gènes qui déterminent le comportement.  Mais cela ne change rien au processus de sélection des gènes efficaces.

Les étapes de l'étude d'un comportement

Les règles de la recherche 

Une expérimentation consiste à modifier une variable, ce que nous avons appelé précédemment perturber un système, et à examiner les effets de cette modification sur les autres éléments du système.  Le secret de l'observation consiste à conserver 'toutes les autres  conditions égales par ailleurs' afin de pouvoir attribuer à la perturbation les effets observés, avec un degré de certitude raisonnable quant à cette causalité.  Dans ce processus on appelle 'variable indépendante' la cause, la perturbation apportée au système et 'variable dépendante' la variable sur laquelle on enregistre l'effet observé.  Par exemple, si on étudie les effets de la température ambiante sur la prise alimentaire d'un animal, la variable indépendante sera la température ambiante, la perturbation une chûte de cette température et la variable dépendante sera la masse de nourriture ingérée par l'animal.  Le froid, perturbation de la variable indépendante, entraîne pour réponse de la variable dépendante à cette perturbation un accroissement de la prise alimentaire.

Un procédé efficace pour éliminer les conclusions erronées d'une expérience consiste à exposer les animaux à des séances 'témoins'.  Une expérience témoin consiste à faire toute l'expérience intégralement, sauf la perturbation.  Dans l'exemple ci-dessus l'expérience témoin consiste à mesurer la prise alimentaire du même animal, ou d'un l'animal de même age, sexe et poids que celui de l'expérience et à lui offrir la même nourriture, à la même heure et pendant la même durée que pour l'expérience.  La seule différence entre les conditions témoins et expérimentales est la température ambiante: froide pour l'expérience et confortable pour la mesure témoin.  Ainsi la condition témoin élimine tous les facteurs d'erreur provenant du protocole expérimental et permet d'imputer à la perturbation l'effet observé sur la variable dépendante.  Le témoin permet d'éliminer les effets de la manipulation de l'animal, d'une administration éventuelle par piqüre, etc.  

L'ordre de présentation des conditions d'une expérience est à prendre en compte également.  Par exemple la simple manipulation d'un animal par un expérimentateur est susceptible, comme on le verra plus loin, d'éveiller des réponses de type émotionnel, qui disparaîtront aux séances suivantes.  Lorsqu'on veut éliminer les effets cumulatifs d'une séquence de plusieurs séances on peut utiliser un 'carré latin' pour administrer les différents traitements.  Dans un carré latin, les ordres de présentation des conditions expérimentales sont permutées systématiquement d'un sujet à l'autre de façon que chacune des conditions survienne à tous les rangs dans la séquence. 

Par exemple, si trois conditions expérimentales sont prévues, on pourra suivre chez un même nombre de sujets chaque fois, les ordres de présentation des conditions A, B et C de gauche à droite comme suit:

	1
	A
	B
	C

	2
	B
	C
	A

	3
	C
	A
	B


Et on traitera un nombre égal d'animaux selon les séquences des lignes 1, 2 et 3.

De même si 4 conditions sont prévues on les présentera à des nombres égaux d'animaux selon les séquences des lignes 1, 2, 3 et 4.

	1
	A
	B
	C
	D

	2
	B
	A
	D
	C

	3
	C
	D
	A
	B

	4
	D
	C
	B
	A


On remarque que dans le carré latin à trois conditions A, B, C et dans le carré latin à quatre conditions A, B, C, D, chacune des conditions se trouve à une place différente pour les séquences 1, 2, 3 ou 4.  Lorsque deux conditions reviennent dans le même ordre, par exemple A puis B (lignes 1 et 3 dans le tableau ABCD), un même nombre d'animaux recevra les conditions A puis B en ordre inverse, B puis A (lignes 2 et 4).

Il est toujours plus efficace d'utiliser un sujet comme son propre témoin.  Cela consiste à reprendre le sujet dans toutes les conditions de l'expérience.  Cela n'est pas toujours possible, comme par exemple lorsqu'on étudie un apprentissage, car l'animal est modifié par la question même qu'on pose, ou encore lorsqu'on doit sacrifier l'animal afin d'examiner les effets de l'expérimentation sur son anatomie.  Mais, si les conditions le permettent, utiliser un sujet comme son propre témoin, élimine le nombre immense de variables incontrôlées qui différencient un sujet d'un autre et font de chaque individu vivant un exemplaire unique et non reproductible, sauf les cas de gémellité identique, ou de clonage.  Même alors, l'histoire passée des sujets n'est alors pas nécessairement identique.

Poser une question claire 

Combien doit-on observer de sujets pour tirer une conclusion solide d'une expérience?  Comme sous-entendu au paragraphe précédent, il est le plus souvent indiqué d'observer un comportement chez plusieurs sujets avant de conclure à l'authenticité d'une observation.  Après tout, avec une sujet unique, on pourrait avoir affaire à un animal anormal, déviant et extrapoler à tort les lois de son comportement à toute l'espèce.  Tout dépend en fait de la question posée.  Si nous nous demandons si les chats peuvent distinguer la couleur verte, il suffit de démontrer qu'un seul chat distingue le vert du reste du spectre coloré pour répondre affirmativement à la question.  Mais, si nous voulons savoir quelles longueur d'ondes les chats distinguent dans le visuel, il sera nécessaire d'utiliser plusieurs chats afin d'éviter des conclusions erronées dues à des résultats obtenus avec un animal qui, par malchance était anormal.  Les arbitres externes des revues à comité de lecture insistent souvent pour faire augmenter le nombre de sujets.   Ce faisant ils ne réalisent pas qu'ils affaiblissent la force démonstrative d'un résultat expérimental.  Autant pour des raisons statistiques qu'éthiques, toute expérimentation devrait viser à utiliser le plus faible nombre possible d'animaux. Les expériences peuvent être source d'inconfort ou même de souffrance pour les sujets; pourquoi les multiplier?
  Dès qu'un résultat est significatif il faut terminer l'expérimentation.  On trouvera des informations plus complètes sur le nombre de sujets nécessaires dans les articles suivants: [7, 8, 9, 10].  Mais pour simplifier on pourra s'en tenir aux recommandations de Robert Bolles.  Celui-ci a consacré un article à ce problème du nombre d'animaux et d'observations nécessaire pour obtenir un degré de certitude raisonnable [11].  Il donne six règles pour la recherche.  Ces règles énoncées par un psychologue, sont valides pour toutes les sciences du comportement.  Elles permettront d'éviter le recours aux statistiques pour démontrer la véracité de vos résultats:

1-  Recherchez des résultats évidents; intéressez vous à des problèmes importants.

2-  N'utilisez pas de groupes témoins mais comparez plutôt les sujets à eux mêmes; la puissance d'une telle épreuve est bien plus grande car elle annule toutes les variations liées à la variabilité spontanée d'une population, même homogène comme le sont les rats et souris d'élevage.

3-  Mettez à l'épreuve les hypothèses ridicules.  Si vous avez une hypothèse fort ridicule qui s'avère être vraie, vous aurez juste à montrer vos résultats pour convaincre, sans avoir à recourir à des tests.

4-  Mesurez des données plutôt que tester une hypothèse statistique à leur sujet; ce que vous cherchez c'est à comprendre 'comment ça marche', non à faire des statistiques.

5-  Faites des figures pour voir à quoi ressemblent vos résultats.  Ne vous contentez pas de chiffres; les figures sont beaucoup plus éloquentes, en un coup d'œil on saisit le message qu'un vaste tableau de chiffres délivre à grand peine.

6-  Trouvez des lois simples, comme la régression linéaire; des lois compliquées décrivent peut-être plus en détail ce que vous observez, mais elle restent largement abstraites et difficiles à mémoriser.
Quelques écueils 

Fièvre émotionnelle. Comme indiqué plus haut la simple présence d'un expérimentateur ou d'un observateur visible est susceptible de modifier le comportement d'un animal.  Nous reviendrons plus loin sur ce phénomène important qui nous permettra d'explorer la sphère mentale des animaux.  Disons simplement pour l'instant que chez le rat la simple manipulation par un expérimentateur qui se contente de le caresser  ou de prendre sa température rectale, élève la température de l'animal pendant tout le temps de la manipulation et dans les minutes qui suivent.  Au cours de manipulations les jours suivants, le phénomène se reproduit, mais peu à peu la réaction s'atténue et finit par disparaître lorsque l'animal est apprivoisé.  Si on change de manipulateur, la température de l'animal rebondit comme au premier jour  [12].  L'élévation thermique, qui est une véritable fièvre accompagnée de vasoconstriction cutanée et de frisson, est due à l'émotion vécue par l'animal.  

Effet 'placebo'.  Avant la découverte des antibiotiques, la tuberculose, une des grandes tueuses de l'humanité, était traitée dans de vastes hôpitaux spécialisés, les sanatoria, généralement situés dans en altitude.  Lorsque le premier antibiotique actif sur le bacille de Koch fut découvert et qu'on l'expérimenta pour la première fois en clinique humaine les résultats furent spectaculaires, les tuberculeux non seulement ne mouraient plus mais guérissaient.  Mais les réserves de streptomycine prévues pour cette expérimentation étaient limités.  Dans le sanatorium où cette étude prenait place, les voisins de lit des malades traités demandèrent à recevoir aussi de ce nouveau remède miracle.  Hélas les quantités disponibles n'étaient pas suffisantes pour traiter tous les patients.  Par charité les médecins fabriquèrent des cachets d'aspect identique à la streptomycine mais, bien sur, sans antibiotique puisque les réserves ne le permettaient pas, et les distribuèrent en même temps que les vrais cachets.  À leur grande surprise, les malades recevant ces cachets inactifs, s'améliorèrent et 30% d'entre eux guérirent.  C'est ce qu'on appelle l'effet placebo, du latin 'je plairai'. 
Facteurs emboités. Il n'est pas toujours facile de trouver plusieurs sujets pour former un groupe et observer une réponse comportementale moyenne représentative d'une plus large population.  Si tel est le cas il faut se méfier de ce qu’on appelle en anglais l'effet de nichée 
 et en français les facteurs emboités.  On peut le décrire avec un exemple: supposons que nous voulions connaître à quel âge les jeunes chatons ouvrent les yeux et commencent à s'orienter visuellement.  Nous collectons trois chattes gravides.  À la mise bas, l'une a 4 chatons, la seconde 2 et la troisième 1.  Le total de 7 chatons peut paraître satisfaisant, mais l'importance relative de la portée numéro 1 déséquilibre ce groupe, puisque cette portée à elle seule représente plus que la moitié du groupe.  Si pour une raison quelconque cette portée est anormale, nous tirerons des conclusions erronées de la moyenne brute des résultats.  Pour éviter ce biais, il convient de calculer le résultat moyen pour chaque portée soit, résultat moyen des 4 chatons de la première portée, résultat moyen des 2 chatons de la deuxième et résultat du chaton unique de la dernière portée.  Alors seulement on pourra calculer la moyenne des trois résultats moyens.

Effet 'Kluge Hans'.
  Selon les mots de [13] la recherche sur le comportement animal est "hantée par l'effet clever Hans".  Hans était un cheval savant.  Son maître parcourait avec l'Allemagne et gagnait sa vie en démontrant les capacité calculatrices de Hans.  Lorsqu'on lui présentait des problèmes d'arithmétique simple, Hans frappait du sabot le sol un nombre de fois correspondant à la bonne réponse au problème.  Tout le monde, y compris bien des scientifiques et Monsieur von Osten son propriétaire était convaincu que Hans avait appris les éléments de l'arithmétique.  Mais une étude systématique du comportement de Hans montra que lorsque son maître était absent, ou lorsque aucun spectateur ne connaissait la réponse, Hans se trompait et semblait répondre au hasard.  En réalité, Hans avait appris à surveiller la respiration de son maître qui, en toute bonne foi, et même à son propre insu, suspendait sa respiration au moment où Hans atteignait la bonne réponse [14].  Cette histoire sert à illustrer la difficulté où parfois se trouve l'étudiant du comportement à discerner la cause première d'une réponse.

Le conditionnement classique ou pavlovien

Les chercheurs auront souvent recours à des études de conditionnement soit pour étudier les lois de l'apprentissage, soit pour répondre à d'autres questions comme par exemple, tout simplement: l'animal perçoit-il un signal?  La Fig. III.2 représente de façon schématique, tel que découvert par Pavlov, le réflexe conditionnel dans lequel la sécrétion de salive, une réponse physiologique, produite par un peu de nourriture sèche, stimulus absolu, est accrochée au tintement d'une cloche, stimulus conditionnel
, incapable initialement de faire sécréter  de la salive.  Pour que le conditionnement s'établisse, il est indispensable que le stimulus conditionnel précède le stimulus absolu.  Le réflexe conditionnel s'est surimposé au mécanisme autonome réflexe de la salivation [15, 16].

Le comportement opérant, ou instrumental

Expérience de Thorndike

Le psychologue Thorndike s'intéressait à l'apprentissage par les animaux.  Il eut l'idée d'étudier scientifiquement ce phénomène à l'aide de ce qu'on a appelé ses fameuses "boites problèmes."  Le principe consiste à placer un chat affamé dans une boite à claire voie à travers laquelle l'animal peut voir et sentir un petit appât alimentaire placé à l'extérieur.  La boite est équippée d'un appareil permettant de l'intérieur son ouverture.  Dans un premier temps, le chat se comporte de façon naturelle lorsqu'il est furieux et affamé.  Il miaule, s'agite, griffe.  Par chance il actionne ainsi le levier, la porte s'ouvre et le chat sort pour manger.  Thorndike le replace et le manège se reproduit.  Comme la quantité de nourriture ingérée à chaque sortie est faible le chat reste fortement motivé à sortir.  Mais, peu à peu le délai entre l'enfermement et la sortie raccourcit et finalement aussitôt mis dans la boite, le chat actionne le levier et sort pour manger.  Il a appris à se servir de cet instrument [17].  

Cette acquisition d'une réponse comportementale est complètement différente du conditionnement réflexe pavlovien.  Dans ce dernier un réflexe préexiste, par exemple la sécrétion de salive en réponse à un stimulus gustatif placé sur la langue.  La conditionnement pavlovien consiste à accrocher cette réponse naturelle à un stimulus dit conditionnel, le son de cloche, qui précède le stimulus naturel, saveur sur la langue.  Dans l'expérience de Thorndike, certes l'appui sur le levier est un geste naturel, mais il ne préexiste pas, n'est pas programmé comme tel dans le système nerveux du chat et aucune cloche n'annonce la nécessité de cette réponse.  Le chat a acquis une réponse nouvelle adaptée à son besoin en fonction de l'effet qui suit le geste d'appuyer sur le levier.  La répétition de la séquence, geste puis récompense, enseigne à l'animal le geste efficace; c'est la loi de l'effet.  On appelle indifférement conditionnement instrumental ou conditionnement opérant ce mode d'apprentissage basé sur la loi de l'effet qui peut s'exercer positivement si l'effet est une récompense, ou négativement si l'effet est une punition.

Le conditionnement instrumental classique

À la suite de Thorndike les psychologues ont utilisé ce principe pour des études innombrables (Fig. III.3).  Le principe en a été simplifié tout particulièrement par Skinner qui fut à la fois le technicien et le théoricien de l'étude du conditionnement instrumental [18, 19].  Le principe consiste à normaliser au maximum les conditions de l'expérience de façon à éliminer les erreurs d'interprétation.  Skinner travaillait avec des pigeons placés dans des boites semi-obscures dans lesquelles un distributeur de grains de maïs était commandé par un un petit disque déclancheur lorsque l'oiseau le picorait.  Ce type d'appareil permit l'étude rigoureuse des lois de l'apprentissage.  La Fig. V.2 donne un exemple de résultat obtenu avec un chien ainsi placé dans une boite problème, mais le problème y était simple puisqu'il s'agissait dans ce cas là pour le chien, d'apprendre simplement que de lever le museau vers sa droite ou vers sa gauche lui procurait une bouffée d'air frais ou quelques secondes de chaleur infra-rouge.  On peut faire augmenter l'intensité du comportement pour obtenir une récompense.  Par exemple on peut conditionner un pigeon à frapper un seul coup de bec sur un disque pour obtenir un grain de maïs (Fig. IV.2).  Puis on augmente le travail à accomplir pour recevoir la récompense.  On étudiera ainsi le comportement de l'oiseau selon que un puis plusieurs coups de bec seront nécessaires pour obtenir un grain de maïs, ou encore lorsque des récompense sont obtenables par les coups de becs, mais seulement à des intervales réguliers.  On peut ainsi varier les conditions instumentales presqu'à l'infini.  

Ce type de conditionnement peut s'appliquer à toutes les réponses comportementales.  La prise de nourriture, d'eau, l'obtention de chaleur ou de froid, l'évitement de nuisances, l'accès à un domaine d'exercice ou de rencontre d'un partenaire reproducteur, etc., ont été étudiés selon ce principe.  Bien que le conditionnement pavlovien soit souvent considéré comme s'appliquant davantage à la sphère des réponses autonomes et le conditionnement instrumental à celle des réponses comportementales, en réalité cette distinction est erronnée.  Le conditionnement instrumental peut également s'appliquer aux réponses autonomes.  Des animaux peuvent ainsi 'apprendre' à accélérer ou à ralentir leur cœur [20],  ou à contrôler le fonctionnemt de leurs viscères, comme par exemple la sécrétion d'urine par leurs reins [21] (voir Fig. IV.4).  De tels apprentissages sont utilisés en clinique humaine pour enseigner aux patients le contrôle de leurs troubles fonctionnels.

 La mesure
Lorsqu'on s'intéresse à un comportement, on peut l'observer de divers points de vue: la latence d'apparition, la fréquence, la durée, ou l'intensité du comportement.

            essais 
              cloche               poudre de viande                     salive

      1…………………………………….PV……………………….
      2……….…………………………………………………………
      3……….…………………………PV………………………..

      4……….…………………………PV.
………………………

…………………………………………………………………………

      n……….………………………………………………………
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Fig. III.2  Le conditionnement pavlovien.  On présente à un chien affamé un peu de poudre de viande  sèche  (PVdans une soucoupe; cela entraîne une salivation ().   C'est un réflexe sécrétoire.  On fait entendre au chien le tintement d'une cloche  (); cela n'entraîne aucune salivation.  Si on fait suivre le tintement par la présentation de la nourriture de façon répétée, après un certain nombre de répétitions la salivation survient au tintement de la cloche et en l'absence de présentation de la nourriture.

            essais         signal  
 comportement          récompense

      1
………...…………….…………………….
      2

  ……………………………………..


3

..……………………………….

      4

…………..…………………….

      ……………………………………………………………

      n

  ……… …..…………………….
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Fig. III.3  Le conditionnement instrumental, ou opérant.  Par hazard l'animal affamé active l'appareil (comportement: ) et obtient la récompense alimentaire ().   La répétition du comportement d'abord accidentelle, devient ensuite délibérée lorsque l'animal 'désire' obtenir la récompense.  On peut, comme dans cette figure, annoncer par un signal sonore (), ou lumineux, que la récompense sera disponible aussitôt que l'animal aura produit le comportement attendu.
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Fig. III.4.  Le rat placé dans la cage de verre dispose d'un levier qui active une lampe infra-rouge.  Le rat apprend rapidement à se servir de ce dispositif pour se réchauffer lorsqu'on place la cage dans une chombre froide.  D'après [22].

La latence est le délai avant l'apparition du comportement.  Ce délai peut être compris comme le temps écoulé entre un signal donné et la réponse comportementale adaptée, par exemple le temps écoulé entre le placement du chat dans la boite-problème de Thorndike et la sortie de l'animal, ou comme la date d'apparition d'un comportement au cours de la maturation et du vieillissement d'un sujet, comme par exemple le délai entre la naissance et l'ouverture des yeux d'un chaton.

La fréquence est le nombre de réponses pendant une période de temps donnée.  Par exemple, combien de fois en une seconde un rat lèche-t-il le goulot humide d'un biberon pour étancher sa soif?  Il s'avère que ce nombre est constant pour un biberon donné, ce qui facilite la mesure de la réponse; puisque cette fréquence de léchage est constante, il suffit de mesurer la durée de contact du rat avec le biberon pour connaître le nombre de coups de langue.

La durée est celle pendant laquelle le comportement s'exprime.  Comme on vient de le voir pour connaître la quantité d'eau bue par un rat il suffit de mesurer la durée de son comportement de léchage du biberon d'eau.  Mais cette durée peut se fractionner en durée totale ou durée de chaque prise d'eau.  Au cours de la journée un rat boit à plusieurs reprises.  La durée totale renseignerait sur la quantité totale d'eau bue par le rat pendant la journée.  Il est plus simple de peser le biberon matin et soir pour obtenir cette information.  En revanche, la durée de chaque prise d'eau renseigne sur la motivation et la satiété à un instant donné.

L'intensité d'une réponse est rendue accessible de façon aisée grâce au conditionnement instrumental.  L'intensité de la réponse est fournie par la fréquence d'appui sur le levier dispensateur de récompenses.  Cependant, ce qu'on mesure n'est pas indifférent comme nous l'avons vu avec la prise de boisson du rat.  La prise totale informe sur le bilan hydrique global de l'animal.  La durée de chaque prise informe sur la motivation à un instant donné.  Cela apparaîtra encore mieux dans l'exemple suivant qui illustrera divers aspects des méthodes et problèmes de l'étude quantitative des comportements.

Weiss & Laties furent les premiers à proposer à des rats placés en environnement froid, un levier actionnant une lampe infra-rouge (Figure III.4).  Ainsi les rats pouvaient se réchauffer sans avoir à utiliser leur frisson coûteux en énergie [22].  Comme les auteurs étaient des psychologues ils ont tout naturellement appliqué les techniques et méthodes du conditionnement opérant familier à cette discipline.  C'est-à-dire qu'ils ont mesuré la fréquence d'appui des rats sur le levier.  Or cette variable reflète la motivation de l'animal pour obtenir de la chaleur mais n'indique que très imparfaitement la quantité de chaleur qu'il reçoit, car il peut appuyer frénétiquement avant même que la lampe ne soit éteinte.  Déjà le compte des appuis était une mesure quantitative du comportement mais, pour une bonne compréhension de la physiologie de ce comportement il fallait mesurer la durée d'éclairement de la lampe ce qui représente la chaleur que l’animal reçoit effectivement, plutôt que le nombre d’appuis ou la fréquence.  Cela fut fait ultérieurement.

Avant toute mesure il est donc bon de mettre parfaitement au clair à quelle question on se propose de répondre.  On veut mesurer, ce qui est louable et donne des informations fiables, mais on veut aussi faire de cette bonne mesure un information significative, c'est-à-dire valide pour la compréhension du comportement.

Conclusion

Il est donc possible d'étudier scientifiquement les comportements.  Dès qu'une réponse comportementale est reproductible et mesurable elle appartient au domaine de la science.  Nous verrons plus loin que les réponses verbales ou gestuelles de sujets humains pour décrire leur vécu, à un moment donné et des circonstances bien définies, sont aussi des réponses comportementales et permettent donc l'étude scientifique de la pensée.

EN.REFLIST
Chapitre IV

LES DIVERS TYPES DE COMPORTEMENT ET LA SATIFACTION DES BESOINS PHYSIOLOGIQUES

Résumé

On passe en revue les divers comportements: posture, migration, construction de microenvironnement, comportement parental, utilisation des appareils construits par les expérimentateurs.  L'ultime comportement est l'auto-ajustement des fonctions physiologiques selon le mode instrumental.  Cette dernière technique est aussi utilisée pour permettre aux animaux de stimuler leur propre cerveau.  On passe enfin brièvement en revue quelques uns des comportements pathologiques rencontrés en éthologie.

Tous les comportements à finalité physiologique consistent en des ajustements des relations du sujet et de son environnement.  On peut les classer par ordre de complexité croissante.

Adaptations posturales

Un des plus simples comportements est l'ajustement de la posture.  Cette réponse est fort efficace lorsqu'on l'applique au flux d'énergie reçu du soleil ou à l'échange par convection dans le vent; c'est la principale réponse thermorégulatrice des vertébrés ectothermes (Stevenson 1985).  Tous les animaux terrestres, et certains végétaux, positionnent leur corps dans ce flux et se placent perpendiculairement aux rayons lorsqu'ils doivent se réchauffer et parallèlement lorsqu'ils veulent éviter l'hyperthermie.  En atmosphère sèche le 
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Fig. IV.1 Selon qu'un sujet s'oriente perpendiculairement au rayonnement solaire ou se roule en boule, sa surface d’exposition varie de 2,8 à  1.  

soleil irradie la surface de la terre avec environ 1 kW.m-2.  Un tel flux appliqué aux ailes d'un papillon est suffisant pour réchauffer l'animal en quelques secondes.  Même lorsque le rapport masse/surface est plus grand, comme chez les grands mammifères, la posture peut moduler le gain de chaleur solaire de façon fort efficace: la surface d'exposition d'un humain au rayonnement solaire varie de 1 à 3 entre une position roulé en boule et une position écartelée à la Léonard de Vinci (Fig. IV.1).  Les dromadaires du Sahara (Camelus dromedarius) s'orientent ainsi de façon à toujours faire face au soleil, pattes repliées sous eux, ce qui minimise leur gain de chaleur par irradiation solaire (Pilters-Gauthier 1961).  

Bien entendu, ce mécanisme joue tout aussi puissament en environnement aqueux puisque l'eau est 25 fois plus conductrice de la chaleur que l'air et que la chaleur quitte le corps par sa surface.  Une modification de la surface de 1 à 3 est un outil thermorégulateur fort efficace pour des corps immergés.  Ce type de comportement est loin d'être tout-ou-rien.  Au contraire il est remarquablement nuancé.  Par exemple les crocodiles Crocodylus johnstoni dans la nature quantifient avec une grande précision leur orientation par rapport au rayonnement solaire et la portion de leur corps immergée dans l'eau.  Il s'ensuit que le taux d'échange de chaleur entre leur corps et l'environnement est étroitement contrôlé ce qui leur permet de conserver une température corporelle remarquablement stable (Seebacher 2000).  En jouant ainsi sur sa silhouette d'exposition au soleil un sujet humain peut ainsi gagner ca. 700 W chaleur, équivalent à environ 10 fois sa propre production de chaleur du métabolisme basal; en environnement chaud, il peut éviter d’en gagner 500 W, juste en ajustant sa posture.  Ces coefficients s’appliqueraint aussi à la perte de chaleur en environnement froid.  La posture s'adapte évidemment aussi pour la satisfaction d'autres besoins physiologiques que la perte ou le gain de chaleur, comme les besoins d'eau et de nourriture
, le sommeil ou l'hibernation.

Migration
La migration est un comportement de locomotion pour satisfaire un besoin physiologique.  On peut comprendre la migration dans son sens habituel c'est-à-dire le voyage transcontinental saisonnier de populations d'oiseaux ou de mammifères, causé par la rareté des ressources alimentaires de la mauvaise saison.  On connait la migration des passereaux, des oies des neiges et des caribous.  Cependant le mot peut s'appliquer aussi à des déplacements plus modestes comme lorsque des animaux recherchent un trou d'eau, explorent l'environnement à la recherche de nourriture, ou recherchent un écran de protection contre la bise ou la chaleur du soleil.  Nous n'avons pas l'habitude de considérer toute locomotion comme une migration, mais chaque fois qu'un animal se déplace pour satisfaire un besoin physiologique, c'est une migration.  La différence entre la migration classique des oies blanches  du 75ème au 38ème parallèle et la remontée à la surface d'un cachalot depuis une source de nourriture à 2 000 m de profondeur dans l'océan est simplement la constante de temps des fonctions physiologiques à l'origine de ces deux déplacements.  Les oies qui se déplacent pour la nourriture portent en elles-mêmes une réserve d'énergie sous forme de graisse, leur permettant la dépense d'énergie du voyage et l'attente de plusieurs jours d'inanition.  Le cachalot qui retourne à la surface à l'issue d'une plongée de 30 min doit recouvrer son oxygène en 3-4 min.  La différence entre l'oie et le cachalot repose donc simplement sur la constante de temps de déplétion/réplétion de la variable physiologique qui va bénéficier de la migration.  Les deux sont similaires dans leur principe: une réserve est épuisée et la locomotion va permettre de restaurer cette réserve et satisfaire un besoin d'ordre physiologique.

Construction de microenvironnements

Un sujet peut économiser l'énergie qu'il devrait dépenser pour migrer, en constuisant un microclimat autour de son corps et ainsi satisfaire ses besoins physiologiques à moindre coût.  Dans l'espèce humaine cette observation est un lieu commun.  Les humains vivent dans des milieux artificiels pourvoyant des conditions favorables de survie peu coûteuse.  Pour notre espèce l'environnement naturel est artificiel.  Les batiments chauffés ou climatisés fournissent bien entendu un environnement favorable, mais il en est de même pour le vêtement aussi bien en environnement froid (Scholander et al. 1957) que chaud (Shkolnik et al. 1980), et pour la literie (Goldsmith et al. 1968; Candas et al. 1978) qui fournissent des conditions optimales de déperdition thermique et de température cutanée.  Il s'ensuit que les humains sous toutes latitudes vivent en permanence en climat tropical dans leurs microenvironnements portables.  C'est ainsi que, par la construction de microclimats thermiques les humains, bien que normalement animaux tropicaux, ont pu envahir la totalité de la surface de la planète.

Ce type de comportement n'est pas le privilège exclusif de l'humain.  On trouve de nombreux exemples de microclimats artificiels dans le règne animal.  Parfois la technique est élémentaire comme dans le cas de la simple agrégation d'individus, ce qui crée entre eux un microenvironnement.  Ainsi les manchots de l'antarctique (Aptenodytes forsteri) font "la tortue" en se serrant les uns contre les autres et sont capables de maintenir leur dépense d'énergie près d'une valeur basale (LeMaho 1977; Jouventin et al. 1980).  Ce même comportement est présent chez les rats-taupes (Heterocephalus glaber) (Yahav & Buffenstein 1991), des rongeurs vivant exclusivement sous terre en de vastes colonies.  Le même comportement peut viser à un résultat inverse.  Les dromadaires du Sahara se font mutuellement de l'ombre et rayonnent ainsi vers des surfaces moins chaudes que le désert environnant (Pilters-Gauthier 1961).  Les nids, terriers et tanières sont vus le plus souvent comme des refuges contre les prédateurs mais ils fournissent aussi le plus souvent un microclimat thermique, respiratoire et nutritionnel favorable.  Un tel comportement n'est pas réservé aux homéothermes.  Les insectes sociaux sont particulièrement performants de ce point de vue.  Les abeilles maintiennent la température interne de la ruche aussi stable que possible.  La consommation d'oxygène -c'est-à-dire la production de chaleur- de la ruche augmente lorsque la température externe décline et la température interne demeure alors stable (Lindauer 1951).  Réciproquement, par temps chaud les abeilles ventilent la ruche et accroissant la convection interne elles en évacuent la chaleur; elles vont aussi chercher de l'eau qu'elles déposent sur les rayons contenant le couvain pour la faire évaporer et absorber de la chaleur (Hazelhoff 1954). 

Comme pour l'espèce humaine qui utilise des appareils respiratoire et des logements sous-marins, des combinaisons et des stations spatiales, les microenvironnements artifiels animaux ne sont pas uniquement thermiques.  Plusieurs animaux bâtissent des microenvironnements respiratoires.  L'araignée aquatique Argyroneta aquatica construit sous l'eau une toile et y stocke une réserve d'air qu'elle va chercher à la surface (Grassé & Poisson 1961).  Les abeilles, encore elles, entretiennent un microenvironnement respiratoire dans la ruche en produisant un courant d'air par les battements d'ailes des gardiennes placées à la porte (Stussi 1967).  

Bien entendu la réserve de miel de la ruche est aussi un microenvironnement nutritionnel favorable produit par le comportement.  L'amassement de nourriture dans des caches, des terriers, une ruche ou une maison enrichit ainsi l'environnement immédiat en anticipation d'un besoin alimentaire physiologique d'énergie et de métabolites (VanderWall 1990).  Nous verrons plus loin que, chez les rongeurs, ce comportement est étroitement lié au besoin physiologique puisque la masse de nourriture entassée dans le nid est proportionnelle à l'amaigrissement de l'animal.

Finalement, un microenvironnement peut résoudre plusieurs problèmes environnementaux simultanément.  Comme une habitation humaine nous avons vu que la ruche fournit des conditions de température, de respiration et de nutrition favorables.  La hutte du castor est une protection contre les prédateurs et un microclimat thermique favorable.  Mais parfois le microenvironnement bâti pour résoudre un problème peut en poser un autre.  La vie dans les galleries souterraines entraîne un confinement et pose des problèmes respiratoires.  Le terrier est visiblement dans ce cas, une protection contre les prédateurs, mais il s'enrichit en CO2, au point de menacer la survie.  Les rats-taupes de l’espèce Spalax ehrenbergi (Arieli et al. 1977) ont poussé l’adaptation à la vie dans leur micro-climat souterrain à un point tel qu’ils ont modifié leur physiologie de façon à tolérer l’hypercapnie en inhibant leur métabolisme.  En revanche les chiens de prairie (Cynomys ludivicianus) de l'ouest nordaméricain apportent au même problème une élégante solution comportementale; ils orientent l'axe du terrier par rapport à la direction des vents dominants et élèvent la sortie de façon à ventiler les galleries sousterraines par un effet venturi lorsque le vent souffle à la surface (Vogel et al. 1973).  

Comportement opérant (ou instrumental)

Nous avons défini au chapitre précédent ce qu'est le comportement intrumental: c'est l'utilisation d'une réponse motrice, ou verbale, pour obtenir une récompense de nature sensorielle.  On peut utiliser ce principe pour proposer expérimentalement à un animal d'accomplir un geste ou une action qui modifiera son environnement et lui procurera une récompense.  Ce principe est utilisé chaque jour dans les laboratoires de psychologie pour explorer telle ou telle variable comportementale car il simplifie la mesure et surtout la quantification de la réponse de l'animal.  La Fig. IV.2 donne un exemple de comportement instrumental dans lequel la récompense est de nature alimentaire.  Cette technique est utilisée en effet dans des travaux innombrables pour l'étude de la prise alimentaire ou la prise de boisson.  Mais elle a aussi été utilisée dans le cas de la régulation de la température (Fig. III.4 & V.2).
La Fig. IV.3 montre un autre exemple de comportement intrumental thermorégulateur dans laquelle avant éclosion, un poussin de l'intérieur de sa coquille contrôle son environnement thermique en appelant un parent à l’aide.  La demande est proportionnelle au besoin thermique de part et d'autre d'un seuil voisin de la consigne du thermostat biologique du poussin; c’est donc une réponse régulatrice parfaite.  

Comportement parental

Lorsque les parents nourrisent et réchauffent leur petit ils assurent par leur comportement les conditions environnementales et physiologiques de sa survie même sous les latitudes extrêmes (Blix & Steen 1979).  Parfois la protection consiste en une amélioration de l'environnement respiratoire du petit (VanIersel 1953; Courtenay & Keeleyside 1983).  Comme on vient de le voir, la Fig. IV.3, donne un autre exemple de comportement parental... attendu par le poussin dans son œuf (Evans 1990).  L'effet final des appels sera bien sûr le comportement parental.  Les humains nouveaux-nés -et même les prématurés (Brück 1968) - ne se comportement pas différemment que les poussins de la figure et utilisent un signal vocal pour assurer la couverture de leurs besoins thermiques et nutritionnels.  La sensibilité du parent à ces signaux émis par le petit et la réponse comportemente ad hoc seront fonction de signaux hormonaux du milieu intérieur du parent, en particulier la teneur en prolactine (Schradin & Anzenberger 1999).

Auto-ajustement comportemental

Le comportement peut viser à modifier non l'environnement immédiat mais le sujet lui-même.  Dans ce cas la réponse comportementale est similaire à une réponse autonome et il peut être difficile de distinguer l'une de l'autre puisque toutes deux se situent à l'intérieur du corps.  On peut reconnaître de tels exemples dans l'exercice musculaire pour se réchauffer (Cabanac & LeBlanc 1983) et l'auto-administration d'eau par voie intraveineuse chez des sujets deshydratés (Nicolaïdis & Rowland 1974).  La miction et la défécation qui commencent de façon réflexe sont des comportements qui modifient le sujet lui-même, bien que fort modestement.  Réciproquement, les prises de boisson et de nourriture commencent comme des comportements mais se terminent par des 
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Fig. IV.2.  Un pigeon dans une « boite-problème ».  Lorsque la lampe du haut s’allume, elle attire l’attention du pigeon qui tôt ou tard, car c'est un compotement exploratoire inné pour le pigeon, picore la clé de Morse.  Cela déclenche le distributeur de nourriture et un grain de maïs est délivré dans la mangeoire.  L’attention du pigeon est attirée alors vers le bas par la deuxième lampe qui éclaire la « récompense ». La répétition du signal lumineux aboutit à un raccourcissement du délai de réponse du pigeon qui « apprend ».  Après un certain nombre de répétitions le pigeon picore immédiatement la clé de Morse, dès que la lumière s’allume.  On peut alors programmer l’appareil pour que le grain de maïs ne soit délivré qu’après un certain nombre de coups de bec (taux fixe), après un nombre variable de coups de bec (taux variable), après un délai fixe ou variable, etc., ou encore pour étudier l’extinction de cet apprentissage. (Ferster & Skinner 1957).
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Fig. IV.3.  Nombre d'appels (pépiements) de poussins de pélican blancs encore enfermés dans leur oeuf avant l'éclosion.  Chaque nombre est une moyenne de une mesure sur 15 oeufs pour des périodes d'exposition de 10 min à diverses températures (abscisses).  La moyenne est donnée par le trait horizontal, le rectangle indique ±1 erreur standard, et la ligne verticale indique les valeurs extrêmes.  On voit que ces poussins appellent à l'aide proportionnellement à leur température de part et d'autre de 37,8°C  D'après (Evans 1990).

réflexes qui modifient le sujet lui-même.  On peut considérer l'hibernation comme un auto-ajustement de nature réflexe déclenché par le raccourcissement de la durée du jour et la baisse de la température ambiante, mais elle est accompagnée par toute une séquence de comportements qui la rendent possible et sécuritaire pour l'animal, ne serait-ce que la recherche de l'emplacement favorable pour hiberner.  L'apnée volontaire et la vocalisation sont des réponses comportementales rendues possibles par un contrôle de la physiologie du sujet par lui-même.  Finalement, le sommeil entre dans cette catégorie des auto-ajustements, bien que le rôle physiologique du sommeil demeure encore inconnu à ce jour (voir (Jouvet 1992)).

De nombreuses expérimentations sur des animaux ou des humains ont montré qu'on peut volontairement modifier son propre fonctionnement viscéral (Fig. IV.4).  Le principe est celui du comportement opérant.  Les animaux inhibent ou stimulent une fonction donnée, par exemple la fréquence cardiaque qu'ils accélèrent ou ralentissent, afin d'obtenir une récompense, qui peut être sensorielle comme de la chaleur ou de la nourriture, ou qui peut être une stimulation électrique de leurs propres centre nerveux de récompense (voir plus loin, dans ce chapitre) (Miller & DiCara 1967; Trowill 1967; Miller 1969).  Les humains sont aussi capables d'apprendre à contrôler leurs divers fonctionnements viscéraux le plus souvent avec pour récompense la satisfaction d'améliorer leur santé (Weiss & Engel 1971; Sterman & Friar 1972; Lang 1974; Engel & Schneiderman 1984; Huang et al. 1989). 

Un comportement intéressant de certaines espèces endothermes est la recherche d'environnements plus froids en cas d'hypoxie.  Celà abaisse leur température corporelle et leur métabolisme, donc leur besoin d'oxygène (Wood 1991).  Ce comportement semble assez courant chez les vertébrés ectothermes on peut le considérer comme une anapyrexie
  comportementale. 

Les comportements décrits dans cette section modifient l'état interne des sujets mais ne sont pas nécessairement accomplis dans le but conscient et délibéré de satisfaire un besoin physiologique.  Les sujets satisfont une motivation et le résultat est physiologique.  Nous verrons plus loin comment motivation et besoin physiologique peuvent s'articuler.  En revanche, lorsque des humains modifient délibérément leur régime alimentaire ou pratiquent un sport pour maigrir ou abaisser leur taux de cholestérol sanguin, leur intention est bien de modifier leur physiologie par leur comportement.  Ces efforts sont à considérer d'un regard différent que les précédents car le comportement ne satisfait pas alors un besoin physiologique, mais au contraire s'oppose au fonctionnement physiologique normal du sujet.

L'auto-ajustement ultime: autostimulation des centres nerveux

Lorsqu'un sujet présente l'un ou l'autre des comportements ci-dessus on peut se demander comment le sujet 'sait' qu'il se comporte adéquoitement.  La réponse à cette question sort du cadre du présent chapitre et sera envisagée plus loin dans le cas du comportement humain.  On peut néanmoins déjà admettre que le système nerveux reçoit des messages de capteurs situés en périphérie ou dans la profondeur de son corps et que le comportement se modifie en fonction de ces informations.  Il existe cependant des comportements qui ne modifient en rien, ni l'environnement, ni le milieu intérieur.  Ces comportements courtcircuitent l'étape des afférences sensibles en agissant directement sur le cerveau.  Olds a découvert que si on place des électrodes au bon endroit dans la profondeur du cerveau et qu’on branche le stimulateur sur un levier auquel l’animal a accès, des rats peuvent ainsi autostimuler leur propre cerveau par des excitations électriques (Olds 1955; Gallistel 1988; Conovert & Shizgal 1994) ( Fig. IV.5).  On appelle ce comportement « autostimulation électrique intra-cérébrale » (ICSS
) et on en trouvera une analyse complète des paramètres anatomiques et électriques dans (Shizgal & Murray 1989).

Ce comportement n'est pas réservé au rat.  Tous les mammifères chez lesquels il a été recherché en ont fait montre.  En appuyant sur un levier l'animal va ainsi inlassablement stimuler certaines aires de son propre cerveau.

L'autostimulation peut être aussi pharmacologique (Olds et al. 1964; Wise & Hoffman 1992) comme les toxicomanie humaines l'ont démontré depuis des temps immémoriaux.  L’autostimulation des centres nerveux peut être aussi davantage spécifique, comme dans le cas de l'autostimulation thermique du cerveau (Corbit 1973), ou de la moelle épinière (Dib et al. 1982).   Dans ce cas, l'animal hyperthermique, chez qui on a au préalable implanté une sonde dans l'hypothalamus ou le canal rachidien, auto-refroidit ses centres nerveux en faisant circuler de l'eau froide dans la sonde.  De même, l'animal hypothermique est capable d'autoréchauffer ses centres nerveux en activant lui même la commande de la pompe à eau chaude perfusant la sonde implantée à demeure dans ses centres.

Nous reviendrons sur cette question (Chap. XI).

Les comportements pathologiques

Les réponses qu'on peut qualifier de pathologiques sont des inadaptations du comportement aux causes déclanchantes.  On peut placer divers comportements sous ce titre.

Stéréotypies

Les animaux enfermés dans des espaces étroits, comme les volailles élevées en batterie, les porcs et les bovidés placés dans des stalles étroites, ou les animaux de jardin zoologique déclenchent fréquement des gestes répétitifs qualifiés de stéréotypies.  Ainsi un ours de zoo dans une cage trop étroite parcourra inlassablement le même court trajet, des poules se picoreront mutuellement à mort, des veaux se lècheront sans interruption eux-mêmes, ou mutuellement, 
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Fig. IV.4  Deux groupes de rats reçoivent des récompenses électriques dans leur cerveau, selon le mode du conditionnement opérant.  Ceux du premier groupe sont récompensés, lorsque leur cœur se ralentit (----) et ceux du deuxième lorsque leur cœur s'accélère (___).  On voit qu'en une heure et demie d'entraînement les rats sont capables de contrôler leur fréquence cardiaque à un point point tel que la différence entre les deux groupes est voisine de 200 bat/min.  D'après (Miller & DiCara 1967).
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Fig. IV.5  Autostimulation électrique du cerveau.  Chaque fois que le rat appuie sur le levier, il reçoit une petite décharge électrique localisée dans le cerveau.  Pour certaines localisations le rat répète inlassablement les appuis.  On qualifie ces zones de « récompensantes ». D’après (Olds 1956).

créant des lésions graves avec leur langue rapeuse (Ödberg 1978; Wiepkema 1985; Ödberg 1989).  Il semble que ces comportements véritablement pathologiques  proviennent de l'étroitesse de l'environnement, cause de stress, et que les animaux répondent de façon maladaptée à cette situation non naturelle (Cooper et al. 1996).

Obésité du régime dit "cafétéria"

Lorsqu'on présente à des rats des aliments de haute palatabilité et de grande variété, on voit se détériorer le comportement de prise alimentaire.  Les rats se mettent à sur-consommer et le comportement ne semble plus en prise avec les besoins physiologiques de l'animal qui devient obèse.  C'est ce qu'on a appelé l'obésité "cafétéria" (Sclafani & Springer 1976; Rogers & Blundell 1984)..

L'impuissance apprise

Lorsqu'on place un animal dans une situation où il peut apprendre à éviter un stimulus désagréable, comme un léger choc électrique qu’il peut éviter en appuyant sur un levier, mais où, dans un deuxième temps on dérègle l'appareil de façon que le comportement n'apporte plus le soulagement attendu par l'animal, on voit se développer un syndrome dans lequel l'animal est indifférent et devient incapable d'apprendre de nouvelles réponses.  C'est ce que Seligman, qui a découvert ce phénomène apparenté à certaines névroses humaines, a appelé « l'impuissance apprise » (learned helplessness) (Seligman & Maier 1967).  L'exposition alors à une seule séance de chocs, mais cette fois inévitables, produit un tableau comportemental similaire (Seligman et al. 1975).  Il s’agit d’une véritable régression, rappelant certaines pathologies humaines car les animaux, non seulement ne réagissent plus à leur environnement mais perdent aussi des réponses comportementales utiles apprises précédemment (Dess et al. 1988).

Le stress

On appelle stress "la tempête biologique libérée par des événements catastrophiques et des conflits de passions" (Dantzer 1989).  Le stress implique des retentissements psychologiques de situations biologiques agressives et réciproquement des retentissements biologiques de situations psychologiques agressives.  De façon générale, les situations où les animaux sont incapables de faire face à une agression (sociale, ou environnementale) pour y répondre de façon adaptée, efficace, sont génératrices de stress lui-même générateur de comportements inadaptés (Ödberg 1989).  Parfois le transport en bétaillère est suffisant pour produire un stress tel que certains animaux en meurent (Dantzer 1981). 

La vie en société est un stress.  Les études d'animaux sauvages montrent qu'il existe deux grands types de réponse au stress social: proactive et réactive.  Selon le premier profil l’animal anticipe les situations; selon le second il réagit a posteriori. Ces styles de comportement adaptatif semblent jouer un rôle dans l'écologie de chaque espèce.  Ces deux profils de comportement persistent aussi chez les animaux commensaux en dépit de siècles ou de millénaires de domestication.  À chaque style correspond un profil non seulement comportemental, mais aussi endocrinien qui pourrait expliquer la vulnérabilité et aussi la spécificité adaptative en réponse au stress (Koolhaas et al. 1999).

On remarque à cette courte énumération que les comportements pathologiques se manifestent dans des situations anormales, artificielles, jamais rencontrées dans la nature.  On peut penser qu'il s'agit de court-circuits des mécanismes adaptant le comportement aux besoins de l'organisme et échappant ainsi au filtre de la sélection naturelle.

Conclusion

Dès que la vie apparaît, elle utilise le comportement.  Avec la complexification des êtres vivants, le comportement lui aussi devient plus complexe et simultanément plus efficace.  À toutes les étapes de l'évolution et du perfectionnement, les comportements restent au service des fonctions physiologiques des animaux.  L'autostimulation du cerveau par les animaux est vraisemblablement voisine du comportement toxicomaniaque humain.

EN.REFLIST
Chapitre V

EFFICACITÉ ET PRÉCISION DU COMPORTEMENT

Résumé

On examine quelques réponses comportementales vis-à-vis des contraintes de l'environnement: besoins de chaleur, de nourriture et d'eau.  Ces comportements ont donc pour but la satisfaction de besoins physiologiques fondamentaux permettant la survie.  La mesure quantitative des réponses comportementales les montre étroitement ajustées à la couverture de ces besoins, estimés en fonction des conditions environnementales.

Les quelques exemples rencontrés dans les chapitres précédents ont apporté la démonstration que le comportement est à la fois protéiforme et ubiquitaire pour le service des besoins physiologiques.  Il s'ensuit que le comportement est l'étape obligatoire dans le processus de la vie animale.  Nous allons voir maintenant que ce contrôle du comportement pour des fins vitales n'est pas seulement qualitatif mais aussi quantitatif avec précision, comme déjà quelques exemples l'ont montré.  Le comportement s'ajuste au service des besoins physiologiques du corps à court terme aussi bien qu'à long terme.  Des progrès majeurs pour la compréhension de l'un et de l'autre sont survenus au cours des dernières décennies. 

Ajustements à court terme

Régulation de la température

La thermorégulation est une fonction particulièrement favorable pour l'étude du comportement car, contrairement à ce qui se passe pour d'autres variables du milieu intérieur, l'organisme dispose de peu de moyens pour stocker la chaleur et doit donc en permanence ajuster assez étroitement ses pertes et ses gains de chaleur afin de garder constante sa température interne.  Alors que la prise alimentaire est « à distance » du besoin, car la satiété qui accompagne un estomac plein survient sans que les réserves tissulaires en énergie aient été ni épuisées ni restaurées, le comportement thermorégulateur est lui « en prise directe » avec le besoin avec un délai de l'ordre de quelques minutes seulement.  On peut donc étudier le comportement thermorégulateur indéfiniment en continu, sans interruption de satiété.  Tant que la température ambiante reste nocive, l'animal, s'il n'a rien d'autre plus vital à faire, va produire le comportement qui lui permet de résister.  Cette particularité permet d'accumuler de grandes quantités de données et ainsi de gagner en précision.  La Fig. V-1 donne une idée de l'efficacité d'un comportement thermorégulateur tout simple: l'immersion d'une main dans de l'eau agréablement fraiche à 20°C par un sujet humain hyperthermique.  On voit que ce simple geste arrache environ 70 W de l'organisme, c'est à dire l'équivalent de la quantité de chaleur totale produite dans le corps du sujet au repos.

Le comportement opérant permet une bonne quantification de la réponse comportementale.  Nous avons déjà rencontré ce type de résultats avec les Fig. IV.2-5.  La Fig. V.2 nous apporte un autre exemple de comportement opérant étroitement thermorégulateur.  Un chien a appris que lever son museau et interrompre un faisceau lumineux lui apporte 1000 W de chaleur infrarouge pour 4 s, s'il lève le museau à gauche et une bouffée de 5 s d'air frais s'il lève le museau à droite.  On voit que lorsque la température de la paroi de sa petite chambre climatique est modifiée par l'expérimentateur, le chien se comporte de façon strictement thermorégulatrice.  En effet on sait que les échanges de chaleur entre le chien et son environnement sont de nature linéaire, or sa réponse comportementale est également linéaire en fonction de la température ambiante.  Il s'ensuit de ce comportement que le chien peut faire l'économie de ses réponses autonomes, frisson coûteux en énergie et polypnée coûteuse en eau.
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Fig. V.1.  Enregistrement direct de la différence de température entre l'eau entrant et sortant d'un grand gant de caoutchouc, exprimée en fonction du temps en abscisse.  De 0 à 6 min la main est hors de l’eau: on voit que la différence est nulle, l'eau sortant du gant est à la même température que celle y entrant.  À la première flèche (in) la main d'un sujet hyperthermique (température œsophagienne=39°C) est immergée dans le gant.  On voit qu'immédiatement la différence devient positive: la chaleur sort de la main et réchauffe l'eau.  Lorsque la différence se stabilise, le plateau correspond à un débit de chaleur de 70 W quittant la main.  On voit donc l'efficacité extrême de ce comportement tout simple, puisqu'à lui seul il équilibre la production de chaleur basale du sujet.  À la deuxième flèche (ex), le sujet retire sa main du gant et la différence redevient nulle.  D'après (Cabanac et al. 1972).
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FIG. V.2  Comportement thermorégulateur d'un chien placé pendant 90 min dans une petite chambre climatique dont l'expérimentateur ajuste la température des parois (photo à gauche).  Le chien lève le museau (réponse) pour interrompre le faisceau lumineux d'une des deux rampes lumineuses.  Il peut ainsi obtenir soit une bouffée de 5 s d'air frais à 0°C (130 l/s) avec la rampe à sa droite, soit 4 s de rayonnement infra-rouge (1000 W) avec la rampe à sa gauche.  Au premier plan on aperçoit les compteurs des coupures de faisceaux lumineux et de part et d’autre les enregistreurs d'événements et de températures.  La partie de droite de la figure donne les résultats en fréquence de demandes de chaud ou de froid par le chien au cours des trente dernières minutes d’une séance de 90 min, en fonction de la température des parois de sa chambre.  On voit que ces deux comportements sont strictement proportionnels à la température ambiante.  À la neutralité thermique, le comportement s'interrompt.  Il s'ensuit que le chien tend à ramener par son comportement la température ambiante à la neutralité thermique.  D'après (Cabanac et al. 1970).

Prise de boisson

La pluspart des mammifères boivent chaque jour et équilibrent ainsi étroitement leurs apports et leurs pertes hydriques.  Si on limite l'accès à l'eau à une période  de la journée le sujet boit sa ration en une fois.  Si on retarde encore l'accès à l'eau, le sujet ajuste son comportement de façon à couvrir le déficit accumulé (Fig. V.3).  Ce comportement est quantitativement ajusté au besoin de la physiologie.  

Prise alimentaire

L'adaptation de la quantité de nourriture ingérée au besoin énergétique est un lieu commun.  Chacun sait que les « travailleurs de force » doivent manger davantage que les travailleurs sédentaires.  Leur prise alimentaire spontanée est en effet proportionnelle à l'intensité du travail qu'ils accomplissent (Fig. V.4).

La Fig. V.5 illustre un autre type de quantification.  Lorsque la densité énergétique de leur alimentation est diluée avec l'addition de kaolin, substance inerte pour eux puisque leur système digestif ne peut pas digérer cette argile sans valeur nutritive, les rats compensent par une ingestion accrue, à peu près proportionnelle à la dilution.  Ce n'est que lorsque la teneur en kaolin dépasse 60% que la compensation plafonne puis diminue, en raison probablement de la faible valeur sensorielle de l'aliment.

L'ajustement du comportement au besoin  peut atteindre une quasi-perfection.  La Fig. V.6 illustre bien à quel point un animal équilibre la quantité de la nourriture obtenue et le travail musculaire, c'est-à-dire le coût mesuré en terme d'énergie ou de temps nécessaire pour obtenir cette nourriture.  Le comportement du pigeon de cette figure est presque superposable à celui d'une machine parfaite.  Mais l’optimisation n’est pas limitée à ce type artificiel d’expérimentation.  À chaque étape d’une séquence comportementale pour l'obtention de nourriture, recherche, traitement et manipulation, le coût énergétique est minimisé par rapport au gain d'énergie 
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Fig. V.3  Quantités d'eau bues par des rats lorsqu'on leur donne accès à l'eau après un intervale de temps variable (abscisses).  On voit que la prise d'eau est proportionnelle à la durée de la privation bien que le rein intervienne en concentrant l’urine pour limiter les effets de la deshydratation en abscisse.  Le comportement couvre exactement le besoin.  D'après (Cabanac 1985).
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Fig. V.4.  Quantité d’énergie spontanément ingérée dans la ration alimentaire par les sujets pratiquant les activités suivantes: 1, sujet sédentaire, 2 employé de bureau, 3 conducteur de taxi, 4 serveur, 5 éboueur, 6 forgeron, 7 mineur de fond (données récoltées dans  diverses publications).
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Fig. V.5  Réponse du rat à l'addition d'une substance inerte dans la nourriture qu'on lui fournit.  Cette dilution de la nourriture est évidemment faite avec soin et l'aliment est homogénéisé de façon que l'animal ne puisse trier ce qui est inerte de ce qui est alimentaire.  Dans ces conditions, on voit que la prise alimentaire augmente proportionnellement à la dilution, jusqu'à doubler lorsque la moitié de l’aliment offert est du kaolin.  Ainsi l'animal continue à ingérer une ration énergétique correspondant à ses besoins.  Ce n'est que lorsque le contenu en kaolin  devient prépondérant que ce mécanisme atteint ses limites et que l'animal plafonne son ingestion.  D'après (Kennedy 1950).
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Fig. V.6  Un pigeon placé dans une cage à expérimentation reçoit un grain lorsqu'il se place au bon endroit de la cage, ce que lui indique une lumière qui s'allume.  Le rythme d'éclairement et d'extinction de cette lumière est variable.  Cette figure plotte le logarithme du taux du temps passé du côté gauche de la cage en fonction du logarithme du taux des grains reçus à gauche, sur le nombre de grains reçus à droite au cours d'une séance.  Les points et leur ligne de régression indiquent le comportement de l'oiseau (équation en bas à droite).  À titre indicatif on donne la droite passant par l'origine avec une pente=1, ce qui représenterait un comportement parfait.  On voit que le comportement réel du pigeon est voisin de la perfection.  D'après (Baum & Rachlin 1969).    
(Collier & Rovee-Collier 1981; Collier 1989).  Le comportement est donc optimisé quantitativement pour couvrir les besoins physiologiques.

Ajustements à long terme

Le comportement intervient aussi dans les régulations à long terme prenant place au long des années de la vie.  Ces mécanismes sont aussi fort précis.  On aura une idée de l'incroyable précision de ces réponses comportementales avec un exemple particulièrement éloquent pris dans l'espèce humaine.  Hervey a estimé que l'Anglaise moyenne mange vingt tonnes de nourriture pendant les quarante ans de sa vie entre les âges de 25 et de 65 ans.  Pendant cette période son poids corporel s'accroît en moyenne de 11 kg, ce qui fait penser à certains que le comportement ingestif est en boucle ouverte sans qu'aucune régulation ne prenne place.  Pourtant étalée sur une période de 40 ans, l'augmentation de 11 kg représente une dérive du poids corporel de l'ordre de seulement 0,75 g par jour.  Mieux encore, si on rapporte cette augmentation à la masse ingérée, soit environ 1370 g/j, la dérive est de l'ordre de 0,0005 g/j ou encore de 0,0002 g par repas.  Une telle précision indique que le comportement de prise alimentaire est au service d'une régulation physiologique assurant la stabilité de la masse corporelle et que les 11 kg gagnés par l'Anglaise moyenne sont dus, non pas à une imperfetion du système, mais à une dérive de la valeur de consigne du pondérostat (Hervey 1969).  Ici encore on peut, sur cette base, considérer la réponse comportementale comme voisine de la perfection.

On connaît d'autres mécanismes de régulation à long terme avec des réponses comportementales également fort précises quantitativement.  Un certain nombre d'espèces animales vivant en climat alternant les saisons riches et pauvres en sources alimentaires, en particulier les rongeurs et certains passeraux, accumulent de la nourriture pendant la belle saison et en disposent pendant l'hiver.  Ce comportement est connu des paysans iraniens qui en période de disette vont creuser les terriers des rongeurs champêtres pour récupérer les tonnes de grains accumulées dans ces galleries

.  Chez les rongeurs, ce comportement est inversement proportionnel au poids corporel de l'animal accumulateur (Fig. V.7).  On peut étudier ce comportement en laboratoire.  Il suffit pour cela de donner au rat l’accès à une ‘maison’  où il peut s’abriter dans le noir, car le rat est un animal nocturne, de placer la nourriture à distance de cet abri et d’éclairer violemment le tas de nourriture.  Lorsque le poids du rat passe au dessous de la consigne de son pondérostat, le rat commence à accumuler de la nourriture dans sa maison et la masse ainsi rassemblée est proportionnelle au déficit pondéral (Fantino & Cabanac 1980).  L'amassement de nourriture est donc une réponse anticipatrice à long terme.

La Fig V.7 donne un exemple de la masse de nourriture accumulée par un rat dont on fait varier le poids corporel en abcisse, lorsqu'il doit aller chercher sa nourriture dans le plateau en avant de sa cage.  Si on augment le coût du comportement d’amassement en plaçant la nourriture à diverses distances dans un environnement glacé et potentiellement mortel pour le rat, la pente de la droite de régression diminue lorsque le cout du comportement s'accroit, mais la seuil d’apparition reste virtuellement constant.  La consigne du pondérostat n’est pas modifiée par le cout du comportement, elle est inhérente à l’animal.

Le mise du comportement au service des régulations physiologiques à long terme a été particulièrement étudiée par (Mrosovsky 1990).  Cet auteur a montré que le concept d’homéostase n’est plus suffisant pour décrire l’adaptation du milieu intérieur aux contraintes d’un environnement en perpétuel changement.  Les régulations s’ajustent à chaque instant en fonction du milieu extérieur et des consignes internes des systèmes régulés
.  Comme la réponse des animaux à ces 
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Fig. V.7  En haut: On place un rat dans une grande cage et dans un coin on lui fournit une maison obscure dans laquelle il aime se réfugier.  La nourriture est donnée au rat seulement deux heures par jour de la façon suivante: la porte avant de la cage est ouverte et un plateau contenant une grande réserve de nourriture devient accessible à l'animal.  On illumine cette nourriture à l'aide d'une forte lampe afin que la maison sombre soit encore davantage perçue comme un abri par le rat qui y accumule de la nourriture.  Si on espace les séances expérimentales, le rat perd du poids. À gauche: un rat au travail.  À droite: la masse de nourriture accumulée en deux heures dans la maison peut être considérable.  Elle est proportionnelle à son déficit pondéral (en bas).  Cette réponse est si vitale pour le rat qu'il lui donne priorité sur l'ingestion de nourriture.  D'après (Gosselin & Cabanac 1996).

diverses contraintes est essentiellement comportementale la physiologie du changement exige une attitude de recherche intégrative.

Ajustement qualitatif

Les Fig. V.3-6 nous enseignent qu'un ajustement de la prise de boisson et de nourriture se manifeste en fonction des besoins.  Ces besoins peuvent être non seulement quantitatifs mais aussi qualitatifs.  On sait que la ration alimentaire, doit contenir, outre de l'énergie, un certain nombre d'acides aminés dits 'indispensables' car l'organisme ne peut les synthétiser, des vitamines et d'autres oligoéléments.  Le comportement de prise alimentaire s'ajuste en fonction de ces besoins qualitatifs.  Les animaux recherchent et consomment préférentiellement les aliments sources de ces oligoélémants.  Nous verrons plus loin (Chapitre VII) d'autres exemples d'ajustement qualitatifs du comportement de prise alimentaire par des mammifères.  Disons simplement pour l'instant que cette adaptation de la prise alimentaire aux besoins nutritionnels qualitatifs n'est pas limitée aux mammifères.  Chez plusieurs espèces de tortues d'eau douce, les juvéniles sont carnivores alors que les adultes sont herbivores.  On a pensé que le régime carnivore était dû à un développement incomplet du tube digestif ne permettant pas aux juvéniles de traiter et digérer les grandes quantités de végétaux nécessaires à leur survie.  En fait, une expérience de dilution du régime, chez Trachemys scripta elegans, a montré que aussi bien les juvéniles que les adultes compensaient simplement par de plus grands repas la dilution des aliments qui leur étaient fournis et pouvaient ainsi ingérer un régime constant, tant en énergie qu'en azote (McCauley & Bjorndal 2000).  L’alimentation carnée des juvéniles correspond donc vraisemblablement à une recherche sélective d’azote par l’animal en croissance rapide.  Accessoirement, cela montre que le passage au végétarianisme ne dépend pas de la maturation du tube digestif.

Un exemple superbe d’ajustement simultanément qualitatif et quantitatif de la prise alimentaire  a été apporté par l’observation du comportement de l’orignal
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Fig. V.8  Comportement de prise alimentaire de l’orignal.  Les lignes indiquent les contraintes imposées au comportement.  L’orignal doit manger des mélanges de plantes terrestres et aquatiques en quantités supérieures aux deux seuils indiqués par les lignes (sodium & énergie).  Mais il ne peut manger davantage que son estomac ne peut contenir; il doit donc rester en dessous de la ligne du contenu gastrique.  Il s’ensuit que pour rester vivant et en santé il doit partager son régime et limiter les volumes ingérés, de façon à se trouver dans la zone triangulaire ombrée.  Les observations montrent que tel est bien le cas dans la nature.  D’après (Belovsky 1978).

 (Alces alces) dans la nature.  Pour conserver une bonne santé comme tous les herbivores il doit ingérer de grandes masses de végétaux.  Son alimentation doit lui apporter de l’énergie mais aussi du sodium.  Dans son habitat naturel l’orignal accède à deux sortes de plantes : les plantes terrestres, riches en énergie mais relativement pauvres en sodium et les plantes aquatiques, riches en sodium mais relativement pauvres en énergie.  L’orignal pourrait se gaver de l’une ou l’autre catégorie et couvrir ainsi les deux besoins, mais son estomac n’a qu’une contenance limitée.  La Fig. V.8 montre comment l’orignal se comporte en fonction de ces trois contraintes et réussit à satisfaire ses besoins à la fois qualitatifs et quantitatifs (Belovsky 1978).

De tels comportements se manifestent aussi chez les humains de façon spontanée.  Lorsque des sujets entreprennent un programme d’entraînement à l’exercice musculaire, ils modifient leur régime alimentaire en privilégiant les glucides sur les lipides.  Ce faisant, sans même le savoir, car ces modifications sont presqu’inconscientes, ils apportent à leurs muscles des métabolites plus aisément métabolisables que les lipides.  Ce comportement s’inverse à l’interruption de l’entrainement (Tremblay & Alméras 1995).

Conclusion

Le comportement est donc un moyen extrêmement efficace et quantifiable avec précision pour le service des diverses fonctions physiologiques.  Nous allons voir au prochain chapitre que, grâce à ces propriétés, il pourra souvent se substituer aux réponses autonomes régulatrices et permettre ainsi des économies, pouvant être vitales, de masses et d'énergie.
EN.REFLIST
Chapitre VI

LE CLASSEMENT DES PRIORITÉS

Résumé

L'urgence des principales fonctions physiologiques peut se juger d'après la constante de temps du processus régulateur de la constance du milieu intérieur pour la fonction considérée.  Elle est de l’ordre de quelques secondes pour les fonctions les plus urgentes et de quelques heures pour les moins urgentes.  Les fonctions les plus urgentes disposent de plusieurs réponses régulatrices, dont des réponses comportmentales.  L'organisme joue ainsi sur le clavier de ces différentes réponses, substituant l'une pour libérer l'autre.  Le comportement est une "voie finale commune" pour la satisfaction de nombreuses fonctions.  À chaque instant l'organisme devra donc classer par ordre d'urgence les diverses motivations pour l'accès au comportement.  On examine quelques cas concrets de réponses comportementales à des motivations présentées simultanéments.

Les quelques exemples rencontrés dans les chapitres précédents montrent que le comportement  produit des effets similaires à ceux des réponses autonomes pour le service des besoins physiologiques.  Il contrôle et module les débits d'énergie et de masses entrant dans l'organisme et le quittant.  La similarité des effets des réponses autonomes et comportementales se manifeste en partie grâce à l'identité des appareils sensoriels captant les signaux pertinants pour les deux ordres de réponses.  Les voies afférentes, les centres nerveux et des lois reliant les signaux afferents aux réponses ad hoc, sont souvent identiques, que ces réponses soient autonomes ou comportementales.  Les réponses autonomes et comportementales sont donc complémentaires et l'organisme peut substituer les unes par les autres et réciproquement.  Ainsi un organisme peut posséder 

plusieurs réponses alternatives pour un même défi environnemental et peut jouer sur des substitutions de réponses ce qui lui donne une plus grande liberté.  Cette souplesse trouve son utilité lorsque plusieurs fonctions physiologiques entrent en compétition pour l'utilisation d'un même organe et aussi lorsque plusieurs motivations entrent en compétition pour accès à la voie finale commune comportementale.  Cette expression de "voie finale commune comportementale" à justement été créée par Mcfarland & Sibly en 1975, pour faire toucher du doigt la convergence des motivations sur un moyen unique de satisfaction: le comportement, qui mobilise l’organisme entier et ne peut donc se partager (McFarland & Sibly 1975).  La pluspart des comportements sont en effet mutuellement exclusifs.  On ne peut simultanément dormir et s'alimenter.  La Fig. VI.1 classe dans la colonne de gauche les fonctions physiologiquues principales par ordre de priorité décroissante de haut en bas.  La priorité est estimée en fonction du délai de déviation de la régulation normale toléré avant que la mort s'ensuive ou, si on préfère, en termes de constante de temps des régulations impliquées avant que le besoin ne soit satisfait.  La colonne de droite indique les réponses possibles pour la satisfaction des besoins des régulations.  Une même régulation peut contrôler plusieurs réponses et plusieurs régulations peuvent converger vers une même réponse.  Quelques unes des réponses sont autonomes, d'autres sont comportementales.  L'organisme dispose donc d'un véritable clavier de réponses autonomes et comportementales possibles.  Il s'ensuit qu'à chaque instant les priorités devront être ainsi rangées par ordre de priorité.  L'organisme dispose le plus souvent de plusieurs réponses possibles, pour une même fonction.  Par exemple, la défense de l'osmolarité du milieu intérieur se fait par l'excrétion rénale et la prise d'eau, accessoirement par la prise alimentaire et la sudation.  Si le comportement est mobilisé pour une urgence plus haute, l'organisme pourra utiliser son rein pour éliminer du sel en attendant que le comportement soit disponible pour la prise de boisson.

Complémentarité des réponses autonomes et comportementales: gain d'un degré de liberté

Cette complémentarité des réponses autonomes et comportementales donne un degré de liberté au système qu'est l'être vivant.  La réponse autonome libère le comportement, et réciproquement. La Fig. VI.2 donne un bon exemple d'une complémentarité entre réponses autonome et comportementale.  Parmis les animaux utilisés pour les études expérimentales de physiologie les pigeons domestiques sont fort étudiés en raison de leurs faible masse corporelle, de leur acceptation d'appareillages portables en vol et de leurs performances aériennes remarquables. Dans cette expérience de conditionnement opérant, des pigeons (Columba livia) ont utilisé l'appareil mis à leur disposition pour contrebalancer comportementalement le stress de la température ambiante, pour maintenir une température corporelle stable et économiser l'eau qui serait nécessaire sans cela pour la thermolyse.

Dans une autre expérimentation des pigeons ont compensé la rareté alimentaire par leur comportement en économisant la chaleur thermorégulatrice et sélectionnant une température ambiante plus élevée (Ostheim 1992).  De tels exemples démontrent que les oiseaux peuvent substituer une réponse comportementale à une réponse autonome pour le service de la thermorégulation. 

L'inverse est également vrai et des pigeons peuvent utiliser leurs réponses autonomes afin de libérer leur comportement pour d'autres fins, comme par exemple la fuite d'un prédateur.  Lorsque le vol est prioritaire, comme par exemple lors de la migration, ils peuvent économiser l'eau en vol bien que la température ambiante puisse s'élever, tout en conservant un hématocrite et une osmolalité plasmatique remarquablement constants pour des heures de vol ou d'hyperthermie (Carmi et al. 1994; Adams et al. 1997).  Ces propriétés leur permettent de voler sans interruption pendant un jour entier.  

Le gain de liberté est supérieur lorsque l'adaptation génétique d'une espèce lui confère une performance accrue de la fonction autonome impliquée surtout s'il existe une adaptation croisée à plusieurs contraintes.  Ainsi la vie en altitude favorise à la fois la résitance au froid et la performance respiratoire des mammifères (LeBlanc 1992), ce qui libére le comportement pour le service de ces deux fonctions.  Réciproquement, l'adaptation à la chaleur améliore les performances cardiaques qui sont, évidemment, une condition sine qua non pour tout comportement performant (Levy et al. 1997; Horowitz 2001).  Selon la même optique, on peut penser que la dérive du poids corporel à la hausse chez les humains (et les rats) vieillissants est une adaptation somatique à des capacités comportementales déclinantes; ainsi la graisse corporelle permet un délai avant que l'inanition ne devienne dangereuse.  
Il est maintenant bien connu que les animaux ectothermes sont en réalité, non des animaux 'à sang froid' mais qu'ils doivent avoir recours exclusivement à leur comportement pour réguler leur température corporelle (Stevenson 1985).  Ce sont des 'ectothermes' car ils reçoivent leur chaleur de leur environnement.  Ce qu'on sait moins est que cela est vrai aussi pour certains mammifères.  Comme nous l’avons vu précédemment, le rat taupe, Heterocephalus glaber, un rongeur vivant en colonies souterraines, ne dispose d'aucun moyen autonome de lutte contre le froid et doit utiliser des moyens comportementaux pour éviter l'hypothermie par basse température ambiante (Yahav & Buffenstein 1991).  Un autre rat taupe, Spalax ehrenbergi, lui aussi souterrain exclusif, tolère de fortes concentrations de dioxyde de carbone et de basses concentrations d'oxygène dans son environnement habituel, les vastes galleries souterraine; cela lui permet de maintenir une activité et un métabolisme normaux tout en échappant à des prédateurs éventuels (Arieli et al. 1977).  On voit donc que la vie souterraine sans prédateur, c'est-à-dire la libération du comportement, est permise par ces adaptations autonomes exceptionnelles.

Réciproquement, le comportement peut se substituer à un fonctionnement autonome défiscient  pour permettre une physiologie normale.  Le porc qui ne transpire pas et ne possède qu'une polypnée thermique rudimentaire ne dispose que de sa vasomotricité cutanée pour lutter contre la chaleur.  Il doit utiliser des moyens exclusivement comportementaux pour éviter l'hyperthermie en ambiance chaude (Ingram & Mount 1975).  On comprend que les porcs se roulent dans la boue lors des vagues de chaleur.

La Fig. VI.3 montre un cas de complémentarité des fonctions autonomes et comportementales chez un ectotherme bradymétabolique, un lézard d'Amérique du sud, Tupinambis teguixin, lorsque la nourriture se fait rare.  On peut voir que chez cet animal aux capacités limitées aussi bien autonome (métabolisme bas) que comportementale (capacité de prise alimentaire plafonnant à une valeur double de la prise initiale) la complémentarité joue puisque la croissance est ralentie et les mues espacées.  Ce ralentissement de la physiologie permet d'assurer la survie dans des conditions acceptables en dépit d'occasionnelles  raréfactions considérables de la nourriture. 

Les oiseaux, qui sont des reptiles évolués, semblent répondre de façon similaire; en cas de pénurie de nourriture ils semblent capables d'abaisser leur température corporelle et ainsi diminuer leur besoin en énergie (Thouzeau et al. 1999).  Réciproquement en cas de pénurie d'eau ils tolèrent une hyperthermie qui leur permet des économies d'évaporation (Tieleman & Williams 2000).  Le manchot empereur (Aptenodytes forsteri) est capable d’accumuler jusqu'à 40% de son poids corporel sous forme de graisse.  Il peut ainsi jeuner pendant presque quatre mois au cours de la saison reproductrice, à 120 km à l'intérieur du continent antarctique (LeMaho 1977; Jouventin et al. 1980) c'est à dire à l'abri de toute prédation. 

En revanche, de telles adaptations autonomes semblent plus rares chez les mammifères.  Certaines espèces, comme on l'a vu avec les rats taupes, ont développé des facultés autonomes particulières qui leur donnent des performances dans un domaine particulier bien supérieures à celles des autres espèces ou races.  Mais, sans que d’autres mammifères présentent des adaptations aussi poussées, on
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Fig. VI.1  Les principales fonctions physiologiques, à gauche, classées de haut en bas par ordre d'urgence.  L'urgence est estimée en terme de constante de temps avant la perte de connaissance ou la mort de l'organisme.  Par exemple, une privation du cerveau en oxygène entraîne la perte de connaissance en quelques secondes et le mort en trois minutes alors que la baisse des réserves énergétiques de l'organisme peut ètre tolérée pendant des mois et mème des années.  À droite les différentes réponses correctrices au services des régulations de gauche.  Les quatre réponses du haut sont des fonctionnements autonomes; les quatre du bas des réponses comportementales.  Les flèches indiquent quelles réponses seront au service de quelles régulations, et l'épaisseur donne une idée de l'intensité de la demande de cette réponse.  En tirets les commandes hypothétiques mais vraisemblables.  Ce schéma illustre que la pluspart des réponses sont au service de plusieurs fonctions et régulations.  À chaque instant l'organisme devra donc établir un tri des urgences, et les fonctions les plus haut placées à gauche auront toujours priorité sur les fonctions situées en dessous d'elles.  D'après (Cabanac & Russek 1982).
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Fig. VI.2  Un pigeon se se trouve dans une chambre climatique dont l'expérimentateur fait varier la temperature (en abscisses).  L'oiseau peut picorer un interrupteur et ainsi mettre en œuvre un ventilateur qui lui fournit une bouffée d’air frais. La figure donne la moyenne des résultats obtenus sur trois pigeons en 43 séances.  A)  Comportement des pigeons: fréquence de coups de becs (RF), et réponse autonome:  fréquence respiratoire (resp. rate).  Cela montre que le comportement des oiseaux était proportionnel à la température ambiante, c'est-à-dire directement thermorégulateur.  Il s’ensuit que les pigeons ont conservé une fréquence respiratoire normale et n’ont pas eu besoin de halètement, leur réponse autonome de lutte contre la chaleur. (B); Les températures corporelles des pigeons:  Tax=température profonde enregistrée sous l'aile; Ts=température de la peau du dos. Ta =température ambiante moyenne, résultant de la combinaison de l'effet de la chambre climatique et du comportement des oiseaux.  On voit que par leur comportement les pigeons conservent une température ambiante stable, des températures corporelles basses et font l'économie du refroidissement par halètement qui leur coûterait de l'eau.  D'après (Schmidt 1978).
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Fig. VI.3  Réponses autonome et comportementale moyenne de quatre lézards Tupinambis teguixin, lorsque la nourriture se fait rare.  En abscisses les nombres de jours espaçant l'accès à la nourriture; cette variable est imposée par l'expérimentateur.  On voit que la masse ingérée augmente lorsque l'intervalle passe de 1 à 3 j, mais qu'ensuite elle reste voisine de 7,5 g.  Cela indique que la capacité de l'estomac limite la prise alimentaire qui plafonne pour cette valeur quelle que soit la durée du jeûne qui a précédé.  La réponse des lézards à la raréfaction de la nourriture ne pouvant être comportementale, est donc autonome: on voit que le jeûne s'accompagne d'un espacement des mues et d'un ralentissement de la croissance, c'est-à-dire d'un ralentissement du métabolisme.  D'après (Cabanac 1985).
connaît quelques cas d'adaptation autonomes libératrices du comportement.  Par exemple la chèvre bédouine du Moyen Orient (Capra hircus) est capable de stocker de l'eau dans sa panse, de maintenir un débit urinaire extrêmement bas, de recycler dans son intestin jusqu'à 90% de sa production d'azote uréique et de digérer des fibres  végétales indigestes pour les autres herbivores, y compris pour les autres races de chèvres (Shkolnik 1992).  Ces facultés permettent à ces chèvres de survivre dans le désert à plusieurs jours de marche des souces d'eau, distances que ne peuvent se permettre leurs prédateurs  (Fig. VI.4).  Il s'ensuit que leurs bergers n'ont aucun besoin de les protéger des panthères qui elles ne peuvent s'éloigner de plus d'un demi-jour de marche du point d'eau car elles doivent boire chaque jour au moins une fois.  Le dromadaire (Camelus dromedarius) s'accomode parfaitement du climat désertique car lui aussi recycle son urée, inhibe sa glande thyroide et son pancréas endocrine, tolère une haute température dans le tronc, une hyperglycémie et une hyperosmolarémie si nécessaire.  Il est capable de compenser toutes ces perturbations en se rehydratant en l'espace de seulement quelques minutes (Yagil 1985).

Ces adaptations physiologiques extraordinaires libèrent le comportement et permettent le séjour de ces espèces dans des lieux où les prédateurs ne peuvent pas les suivre.  On peut se poser la question devant cette situation sur le primum movens de cette évolution: est-ce le perfectionnement des fonctions physiologiques qui a permis de longs séjours dans des environnements aussi hostiles que le désert, le continent antarctique ou des galleries souterraines irrespirables pour d'autres animaux ? ou la tendance naturelle à fuir les prédateurs qui a entraîné le développement des adaptations autonomes ?  Il est vraisemblable que la tendance comportementale à fuir les prédateurs et l'extrême efficacité des fonctions physiologique pour résister aux contraintes environnementales résultent d'une co-évolution des deux processus.  Il doit cependant exister un coût pour ces adaptations autonomes exceptionnelles, si ce n'est pour l'individu au moins pour l'espèce.  Ce coût est vraisemblablement le faible taux de fécondité lié à la rareté des sources alimentaires en environnement hostile.
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[image: image70..pict]Fig. VI.4   Les chèvres de la race bédouine-noire peuvent rester 4 jours sans boire.  Elles peuvent donc s'éloigner à 2 j de marche du point d'eau.  En revanche les panthères doivent boire chaque jour au moins une fois.  Elles peuvent donc s'éloigner au plus de 1/2 journée de marche du point d'eau.  Il s'ensuit que les chèvres bénéficient d'une vaste zone de sécurité en auréole autour du point d'eau correspondant à la différence entre 1/2 et 2 j de marche.   D'après Shkolnik A. (1992).

La complémentarité étroite des réponses autonome et comportementale se retrouve dans des situations pathologiques.  Lorsque le fonctionnement autonome est interdit par une pathologie, ou par un expérimentateur, la réponse comportementale au stress environnemental prend le relai pour assurer la régulation.  Bien évidemment, ce relai implique un coût, comportemental.  Inversement, des agressions psychologiques ou comportementales peuvent avoir un impact autonome.  En fait, les stimulus psychologiques sont les plus puissants pour affecter le systeme hypophyso-surrénalien: la réaction au stress apparaît seulement si le sujet manifeste une réponse psychologique de type émotionnel (Mason et al. 1976).  Les premières études de Hans Selye, celles qui lui ont permis de définir le stress, consistaient en des expositions au froid ou en des traumatismes physiques comme la dégringolade dans un tambour rotatif (Selye 1956).  Mais, de nos jours, le stress est généralement compris comme une réponse biologique généralisée à des exigences environnementales d’ordre psychologique et les études expérimentales du stress sont toujours des contraintes comportementales (voir (Dantzer 1989)). 
En cas de maladie, créée artificiellement par l’expérimentateur avec une administration de pyrétogènes, la réponse à court terme de prise alimentaire est inhibée mais non la régulation à long terme du poids corporel (Aubert et al. 1997).  Ainsi la compétition entre fonctions donne priorité à la thermorégulation à court terme pour produire de la fièvre, mais ménage la survie à long terme par l’accumulation de nourriture pour plus tard.

Dans les situations de stress social, comme la compétition reproductrice entre individus d’une même espèce, la défaite produit une forte décharge sympathique, faiblement suivie par un rebond parasympathique.   Il s’ensuit une tachy-arythmie (voir Chap. VIII).   Ces effets sont particulièrement puissants chez les animaux sauvages.  Selon que l’animal rencontre un dominant, un égal ou un subordonné, l’activation émotionnelle change (Sgoifo et al. 1999).  Ces situations représentent donc des cas où le comportement prime et où le fonctionnement autonome s’ajuste aux contraintes comportementales.

Conflits de motivations

La voie finale commune comportementale

Dans le milieu naturel une motivation se présente rarement seule.  Les motivations comportementales sont nombreuses puisque la survie devant les prédateurs, la reproduction, les besoins alimentaires, la majeure partie de la thermorégulation, le sommeil, passent par une satisfaction comportementale.  Le plus souvent plusieurs motivations coexistent mais ne peuvent être satisfaites simultanément car les réponses comportementales ad hoc sont mutuellement incompatibles.  La couvaison représente un tel dilemme pour les oiseaux qui doivent garder chauds les oeufs et cependant s’alimenter (Hainsworth et al. 1998).  Les mammifères se trouvent dans une situation similaire avec la garde des petits (Twiss et al. 2000).  Un des problèmes les plus fascinants de la biologie moderne est celui de la façon dont le comportement vient à bout de ces contradictions et parvient à satisfaire toutes les motivations, qu'elles soient physiologiques ou d'une autre nature.  Nous venons de voir que les animaux supérieurs peuvent substituer des réponses autonomes et libérer ainsi à l'occasion le comportement pour certaines tâches.  Ils gagnent ainsi un degré de liberté mais ce n'est pas suffisant.  Des trocs entre les différentes motivations concurrentes doivent prendre place afin que la performance puisse s'optimiser.
Les éthologistes britanniques McFarland et Sibly ont apporté une clarification importante au problème en faisant toucher du doigt que le comportement est une "voie finale commune" (McFarland & Sibly 1975).  L'expression voie finale commune comportementale  décrit la convergence de motivations multiples vers un moyen unique de rassasiement.  Ce terme à bien de quoi attirer l'attention des physiologistes.  En effet il souligne la magnifique homologie du comportement et du système nerveux de la motricité, puisque le grand physiologiste anglais Sherrington avait le premier nommé "voie finale commune", le neurone moteur alpha dont le corps est situé dans la corne antérieure de la moelle épinière et sur lequel convergent de multiples influences excitatrices et inhibitrices. Le comportement est aussi une voie finale commune vers laquelle convergent toutes sortes de motivations.  De même que le motoneurone alpha intègre ces influences pour ne générer qu'un seul ordre moteur ou inhibiteur vers le muscle, de même le comportement intègre à la fois des motivations contradictoires qu'on ne peut satisfaire simultanément (comme manger et dormir) et doit gérer une quantité d'informations avant exécution.  Il s'ensuit que les motivations entrent en compétition et que l'organisme doit les classer par ordre d'urgence, la plus importante devant avoir la première accès au comportement.  Le comportement doit donc être utilisé de façon séquentielle pour servir les différentes fonctions.  Lorsqu'un cachalot plonge à la recherche de nourriture le besoin d'énergie et de nutriments est classé premier.  Lorsqu'il remonte à la surface pour respirer, le besoin d'oxygène vient au premier rang, bien que la motivation nutritionnelle persiste éventuellement.

Que choisir?: La courbe d'isomotivation

Cette situation des conflits de motivations a fait l'objet d'études théoriques (McFarland & Sibly 1975; McFarland 1977).  En particulier elle est bien connue des économistes.  La Fig. VI.5 présente un tel exemple théorique tel que compris en microéconomie.   On voit qu'une relation inverse réunit les objets tentants puisque on est prêt à échanger  des chapeaux contre des paires de chaussures et que la courbe d'isomotivation est une hyperbole équilatère.

Cette connaissance théorique est vérifiée par des expérimentations portant sur diverses espèces animales et sur des humains.  Le principe consiste à rendre incompatible la satisfaction simultanée de deux motivations.  Il faut que le sujet, animal ou humain, choisisse quelle priorité il accorde à chacune des deux motivations ainsi affrontées et on mesure la « sortie » du système.  

Études expérimentales

Un bon exemple de telles études est la mesure systématique de l'ingestion d'eau et de sel par des rats également motivés par des déficits en l'une et l'autre.  En combinant réponses comportementales et hormonales le rat parvient à satisfaire presque simultanément les deux besoins (Stricker & Verbalis 1988).  On connaît d'autres exemples d'études expérimentales où des animaux placés dans des situations de conflit entre une température ambiante trop élevée ou très basse et la nécéssité pour se nourrir de quitter un abri climatisé ont alterné leurs séjours dans l'abri thermique et auprès de la mangeoire (Ingram & Legge 1970; Murakami & Kinoshita 1977; Malechek & Smith 1979; Johnson & Cabanac 1982; Johnson & Cabanac 1982; Johnson & Strack 1989).  Dans d'autres cas ce sont les besoins de nourriture et de boisson qui ont été affrontés l’un contre l’autre par les expérimentateurs (Lester 1984), ou encore le besoin de nourriture et la motivation reproductrice (Perrigo 1987).  Dans d'autres cas enfin, c'est le besoin de nourriture et la lutte contre le froid qui sont placés en opposition (Schultz et al. 1999).

L'autostimulation électrique intracérébrale, stimulus sans retentissement sur la physiologie de l’animal, à aussi été mise en concurrence avec divers besoins physiologiques (Phillips et al. 1970; Stutz et al. 1971; Frank et al. 1981; Ishikawa et al. 1988).  Contrairement à ce qu'on croyait autrefois, les rats ne se laissent nullement mourir d'inanition pour autostimuler interminablement leur cerveau.  Ils alternent autostimulation et service des besoins physiologiques.  Ce type de prise de décision à été utilisé dans des expérimentations explorant l'origine de la perception du confort thermique, c'est l'autostimulation thermique soit de la peau soit du cerveau qui a été proposée aux animaux de laboratoire.  Le rat pouvait, à son choix refroidir soit son cerveau soit sa peau (Corbit & Ernits 1974; Dib & Cabanac 1984) .  L’animal donnait alors la priorité à son cerveau.

Dans des situations plus complexes trois motivations ont été affrontées: température, besoin d'eau et besoin de nourriture (Rautenberg et al. 1980), ou encore température, besoin de nourriture et palatabilité de cette nourriture (Balaskó & Cabanac 1998), ou enfin soif, faim et fatigue (Squires & Wilson 1971) (Fig. VI.6).  Enfin Hainsworth a étudié le comportement des spermophiles (Ammospermophilus leucurus) en milieu naturel et montré que leur comportement prend en compte simultanément la forte température extérieure, leur propre température corporelle, la température de leur terrier, la distance vers des sources de nourriture et la richesse de la source de nourriture (Hainsworth 1995).

Bien qu'on puisse croire, à l'énumération ci-dessus, que les expériences sur les comportements en situation de conflit de motivation soient un axe de recherche bien représenté et bien qu'elles soient assez variées, en réalité les travaux dans ce domaine sont relativements peu nombreux (par ex., voir (Johnson & Cabanac 1982; Schultz et al. 1999)).  Les résultats montrent universellement que les animaux jouent sur tous les paramètrers disponibles, comme sur un clavier: ils utilisent ainsi leurs réponses autonomes et comportementales en complément les unes des autres et jouent également sur les divers paramètres comportementaux.  La Fig. VI.7, donne un tel exemple.  À -15°C, une température potentiellement mortelle pour eux, des rats contrebalancent la durée du trajet vers la nourriture, en allongeant la durée de leurs séjours à la mangeoire.  Lorsque la distance augmente, ils prolongent la durée du repas.  De cette façon, au prix de gelures minimes des extrémités, ils minimisent la durée du trajet et du séjour 'inutile' au froid, tout en assurant une prise alimentaire constante. 

Le comportement parental intervient en compétition avec les besoin du parent lui-même.  Nous avons vu précédemment comment le jeune oiseau réclame à ses parents une température adéquate déjà avant l'éclosion (Fig. IV.4).  Le parent doit tenir compte de ses propres besoins ne serait-ce que pour survivre, première condition pour assurer la survie de ses petits.  Le comportement des parents intègre ces demandes concurrentes de façon à assurer au mieux le développement de leurs petits et leur propre physiologie (Hainsworth et al. 1998).

Conclusion

Ces expérimentations montrent que les animaux allouent du temps et des efforts aux motivations concurrentes en fonction de l'urgence de chaque besoin estimé en fonction de son état physiologique.  L'évitement des prédateurs, conduit à des choix environnementaux exceptionnels, vie souterraine, environnement désertique, continent antarctique.  Il n'est possible que grâce à des propriété autonomes exceptionnelles de tolérance vis-à-vis du confinement respiratoire, de 
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Fig. VI.5 Courbe théorique d'isomotivation telle que proposée en microéconomie.  Si on donne à un sujet la possibilité d'acheter soit des paires de chaussures soit des chapeaux, la courbe théorique d'iso-motivation indique que pour une même somme d'argent il obtiendra indifféremment des chapeaux et des paires de chaussures (en excès de ses besoins).  L'hyperbole indique que les motivations pour les chapeaux et les paires de chaussures sont interchangeables.  Si on demande au sujet de choisir soit la combinaison A, soit la combinaison C, il est probable qu’il choisira A car il ne voudrait pas abandonner 6 ou 8 chapeaux contre une seule paire de chaussures.  On doit donc s’attendre à trouver seulement des signes positifs au dessus de la ligne d’isomotivation et des signes négatifs au dessous. D'après (Thurstone 1931).
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Fig. VI.6  L'expérimentation prends place en Australie, en milieu particulièrement chaud et sec.  Deux groupes de moutons mérinos (• et x) peuvent boire et manger en deux points et l'expérimentateur fait varier la distance entre les lieux où se trouvent l'eau et le fourrage.  En abscisses les distances entre l'eau et la nourriture.  De haut en bas les trois réponses comportementales: l’eau et la nourriture consommées, les distances parcourrues.  Significations des lettres (en haut): A=2 prises de boisson par jour; B=3 prises de boisson tous les 2 j; C=une prise de boisson par jour.  On peut voir que les moutons choisissent de maintenir à peu près constants prise d'eau, prise de nourriture et coût, tel que mesuré par la distance parcourue.  D'après (Squires & Wilson 1971).
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Fig. VI.7  Un rat dispose d'une maison chauffée où il peut séjourner à volonté.  La maison est placée dans une chambre climatique réglée à -15ºC, température mortelle pour un rat s'il devait y rester longtemps.  Le rat est nourri 2 h par jour.  La nourriture est alors placée à des distances variées (abscisses).  Lorsque la nourriture est à 16 m de distance le rat doit voyager 160 s pour son trajet aller et retour.  La figure présente les résultats moyens de six rats.  On voit que lorsque la distance augmente les rats ont joué sur le nombre de trajets vers la nourriture et la durée de chaque séjour à la mangeoire de façon à rester le même temps total dans le froid.  Néanmoins, comme les séjours au froid étaient plus long lors des longs trajets, les rats ont vu leur température profonde baisser de 38,8ºC à 38,3ºC, mais surtout leur température cutanée descendre au voisinage de 0ºC, occasionnant de petites gelures aux oreilles et extrémité de la queue.  À ce prix, la prise alimentaire est restée constante, ca 10-15 g, quelle que soit la distance a parcourir.  Un trait continu au dessous de deux points expérimentaux indique des résultats non significativement différents.  D'après (Johnson & Cabanac 1982).

la déshydratation, ou du jeûne.  Se nourrir, se protéger contre une température ambiante dangereuse, économiser l'énergie du travail musculaire et, bien sûr, éviter les prédateurs sont des motivations concurrentes qui rarement peuvent être satisfaites simultanément.  La plus urgente passe au premier rang des activités selon les disponibilités de l'environnement et le coût relatif de chaque comportement.

Ces résultats confirment que le comportement tend vers l'optimalité dans des situations où pourtant plusieurs motivations convergent vers la voie finale commune.  Le choix des séquences comportementales combiné aux facultés autonomes aboutit, comme nous allons le voir au prochain chapitre, à une optimalité non seulement théorique (Sibly & McFarland 1976) mais aussi bien réèle, telle que la physiologie nous permet d'en juger.

EN.REFLIST
Chapitre VII

OPTIMISATION DU COMPORTEMENT

Résumé

Sur des critères physiologiques, on constate que le comportement d'animaux et d'humains placés dans des conditions de besoin physiologique, est optimal pour la satisfaction de ces besoins.  Le comportement est adapté de façon qualitative à la couverture des besoins, mais aussi de façon étroitement quantitative, que le besoin concerne une seule fonction (par exemple, régulation de la température) ou deux fonctions présentées simultanément (par exemple, prise alimentaire et régulation de la température).

Pour les éthologistes le comportement manifesté par un animal est optimal a priori car déterminé par une longue sélection de type darwinien qui, à terme, écarte impitoyablement tous les individus et les réponses inadaptés.  Seuls survivent les mieux adaptés, gènes, espèces, fonctions et comportements.  De ce fait, les éthologistes ont développé le concept d'optimalité, selon lequel ce que fait un animal à un moment donné dépend du bilan entre coût et bénéfice de son action.  La théorie a été développée spécifiquement pour décrire la recherche et l'utilisation des ressources alimentaires (Emlen 1966; MacArthur etPianka 1966), mais McFarland a étendu le concept d'optimalité à tous les processus de prise de décision (McFarland 1977).  Nous reviendrons plus loin sur ce concept pour en étudier le mécanisme (Chap. IX et X).  Pour l'instant contentons-nous de le décrire et de l'illustrer.  Cette optimalisation se fait donc à long terme, elle est le fait de l’espèce autant et davantage que de l’individu.  En effet l’optimisation spécifique passe parfois, pour l’individu, par des inconvénients majeurs allant jusqu’au sacrifice vital.   Ce type de sacrifice est fréquent chez les arthropodes.  Par exemple, on sait que des mâles araignées sont dévorés par la femelle au cours de l'accouplement.  Et aussi que chez les insectes sociaux, l'optimisation passe par la stérilité reproductrice de la majorité des individus.

Pour estimer l'optimalité, les physiologistes peuvent ne pas se contenter, comme les éthologistes, d'une relation à long terme entre pression de l'environnement et réponse comportementale.  Comme nous l'avons vu au Chap. V, ils disposent de moyens d'analyse de l'efficacité d'un comportement à court terme sur la physiologie du sujet lui-même.  Connaissant les besoins de la physiologie, il leur est possible de corréler telle réponse comportementale à ses effets sur les diverses fonctions de l'organisme.

Nous avons vu précédemment qu'une motivation se présente rarement isolément et qu'au contraire à chaque instant un sujet trie et classe par ordre d'urgence les motivations à satisfaire.  On peut donc explorer la notion d'optimalité non seulement en présence d’une seule motivation, mais plus encore dans les situations de conflit de motivations.  Par souci d'analyse envisageons d'abord le cas où une seule motivation est présente puis le cas où deux ou davantage entrent en conflit.

Optimisation à une dimension

La thermorégulation comportementale

La fonction régulatrice de la température corporelle fournit d'excellents exemples d'optimisation du comportement (Cabanac 1979).  Aux chapitres précédents les Fig. IV.3 et V.2 montrent déjà des cas de régulation de la température ambiante soit directement par la réponse comportementale d'un chien, soit par l'intermédiaire du comportement parental.  On peut voir aussi que la fréquence du pépiement demandeur d'aide est proportionnelle à la température ambiante de part et d'autre de la consigne proche de 37,8°C (Fig. IV.3).  Comme les moyens autonomes de ce poussin dans l’œuf sont limités à un minimum inefficace, la température ambiante est aussi la température corporelle de l’oisillon; on peut donc admettre que le comportement est une réponse à sa température corporelle.  De même la demande de chaleur ou de fraicheur par le chien contrebalance l'influence de l'environnement (Fig. V.2).  Il s'agit d'un comportement parfaitement thermorégulateur puisque la déperdition de chaleur vers l'environnement est proportionnelle à la différence: 

Température de l'organisme -Température ambiante,

et que le gain de chaleur à partir de l'environnement est proportionnel à la différence:

Température ambiante -Température de l'organisme.

Le comportement est donc strictement compensateur des charges thermiques, positive ou négative, que reçoit l'animal telles que déterminées par les lois de la physique.  On retrouve de telles relations pour tous les comportement thermorégulateurs de diverses espèces animales.  

Les physiologistes sont allés plus loin dans l'étude du déterminisme de ces comportements thermorégulateurs.  La réponse est proportionnelle non seulement à la température ambiante comme dans le cas de l'œuf de pélican et du chien envisagés précédemment, mais plus précisément à la différence entre température profonde du corps et la consigne thermorégulatrice.  La première démonstration de cette relation quantitative entre température du corps et comportement thermorégulateur de ce type est due à (Murgatroyd etHardy 1970) qui ont implanté à demeure dans l’hypothalamus de rats une thermode miniaturisée et un themocouple à proximité.  Ils ont ainsi pu stimuler l’hypothalamus et enregistrer la température locale.  Simultanément ils ont mis à la disposition des animaux un premier levier permettant de réchauffer la cage et un deuxième permettant de la refroidir.  Lorsqu’on refroidit l’hypothalamus, le rat appuie pour réchauffer sa cage et, inversement, lorqu’on chauffe l’hypothalamus, le rat refroidit sa cage. Le signal nerveux est donc le même que celui qui déclenche les réponses thermorégulatrices autonomes.  Mais, plus encore, les résultats montrent que le comportement de refroidissement est directement proportionnel à la température hypothalamique et le réchauffement inversement proportionnel.  En somme le comportement répond exactement aux mêmes signaux que les moyens de défense autonomes tels que vaso-motricité, frisson, etc.  

On peut décrire ce comportement instrumental avec l'équation suivante:

R = a(Thypothal-Tset),

équation I

dans laquelle R est la réponse comportementale, a une constante de proportionalité dont la grandeur est fonction de la puissance de l'appareil chauffant, Thypothal la température de l'hypothalamus et Tset la température de consigne.

Il est frappant de constater la similarité de cette équation avec celle décrivant l'ampleur de la réponse autonome de production de chaleur telle que mesurée chez l'humain (Hardy 1965):

R = a(Tprof-Tset), 

équation II

dans laquelle R est la consommation d'oxygène, c'est-à-dire la production de chaleur métabolique par le sujet lui-même, Tprof la température profonde du corps du sujet (rectale et hypothalamique) et Tset la température de consigne.

Une confirmation de l’origine hypothalamique du signal thermorégulateur a été apportée par (Corbit 1973) qui donnant à des rats accès à un levier permettant de réchauffer directement leur propre cerveau à montré que les animaux corrigent la température locale de leurs centres nerveux selon les mêmes lois de proportionnalité.  L’ensemble de ces résultats apporte donc bien la preuve de l’optimalité du comportement thermorégulateur, jugée sur des critères physiologiques.

La prise d'eau et de sel

On retrouve des relations quantitatives similaires entre besoin du milieu intérieur et réponse comportementale pour équilibrer les balances hydrique et osmotique (Fig. V.3). 

De nombreuses études expérimentales sont consacrées à l'étude du signal physiologique de la prise d'eau et de sel et on connaît maintenant bien le déterminisme de la prise d'eau qui apparaît déclenchée par une augmentation d'à peu près 1 p.100 de l'osmolarité plasmatique (Hatton etThornton 1968; Corbit 1969) (Fig. VII.1).  Les signaux déclencheurs sont liés soit à l'hypovolémie après une hémorragie par exemple ('la soif des champs de bataille'), soit à la déshydratation  cellulaire, et les deux sont  sont indépendants l'un de l'autre; donc ils sont simplement additifs (Corbit 1968).  Le comportement optimise donc l'homéostasie, tant du point de vue de la pression artérielle que de celui de la constance de l'osmolarité du milieu intérieur. 

La réciproque au besoin d'eau en cas d'hyperosmolarité du milieu intérieur est la prise de sel en cas d'hypoosmolarité.  En effet la consommation de sel normalement faible chez le rat, s'accroit et peut décupler par rapport à la normale, si on crée artificiellement une perte urinaire (Leshem 1999) (Fig VII.2).  Une situation similaire chez l’humain s’observe 12 h après la sudation abondante; on sait que le sueur contient du sel, une sudation profuse peut entrainer un déficit en ClNa.  Après des exercices musculaires prolongés accompagnés de sudation abondante les sujets préfèrent les soupes plus salées (Leshem et al. 1999).  Nous verrons plus loin d'autres exemples similaires également chez l'humain lorsque nous identifierons le signal mental responsable de ces comportements (Chap. IX).

La prise alimentaire

Nous avons vu au Chap. V, l'ajustement du comportement de prise alimentaire et de l'effort du sujet pour obtenir la nourriture, au besoin de sa physiologie.  On peut considérer cet ajustement quantitatif comme optimal.  Mais l'optimisation  est aussi qualitative, adaptée par exemple aux besoins en oligoéléments. 

Les travaux des nutritionnistes du 18ième siècle et de la première moitié du 20ième siècle ont montré qu'outre l'énergie, la ration alimentaire devait contenir toutes sortes de substances indispensables comme les protéines, les vitamines, divers minéraux et oligoéléments.  Le comportement doit donc apporter ces substances et tout indique qu'il en est bien spontanément ainsi car les carences alimentaires sont rares et limitées aux populations humaines vivant en milieu artificiel.  L’exemple du comportement de l’orignal (Fig. V.8) est une bonne illustration d'une telle adaptation du comportement à ce type de besoin.  Mais, dans la nature, un certain nombre de plantes se défendent contre les prédateurs en produisant des toxiques.  À leur tour les animaux qui se nourrissent totalement ou partiellement de végétaux ont adopté des moyens de détection de ces substances, souvent perçues comme amères, et des comportements d'évitement adaptés.  Ainsi les rats sauvages (Rattus norvegicus) évitent les nourritures nouvelles non familières (Barnett 1956).  On appelle néophobie ce comportement.  Ce n'est qu'après avoir échantillonné le nouvel aliment, que l'animal en augmentera éventuellement sa consommation dans les jours suivants.  Une telle prudence permet la sélection d'aliments nouveaux grâce à deux mécanismes, l'un positif, l'autre négatif.

Acquisition des préférences.  La Fig. V.4 nous montre un ajustement de la prise alimentaire à un besoin en énergie, l'aliment fourni restant complet par ailleurs.  Mais le comportement s'ajuste aussi pour équilibrer la ration alimentaire. Le besoin qualitatif s’optimise par les appétits sélectifs.

Selon l'anecdote le phénomène appelé appétit sélectif aurait été découvert par Curt Richter après qu'un jeune garçon se soit mis un beau jour à consommer du sel à la petite cuillère en des quantités similaires à ce que des personnes normales consomment en sucre.  Toujours selon l'anecdote, les parents inquiets auraient consulté des médecins qui, ignorant la maladie d'Addison, auraient interdit ce comportement et le jeune garçon en serait mort.  Après une expérimentation sur le rat, Richter consulté aurait ainsi été conduit à découvrir que l'ablation de la glande corticosurrénale entraîne chez le rat une fuite urinaire exagérée de sel.  L'animal est incapable de retenir son sel et meurt en quelques jours, sauf si on lui donne accès à du sel.  Il compense alors la fuite urinaire par un apport alimentaire équivalent (Richter 1956).  Cet appétit pour le sel sauvait donc la vie du jeune garçon, comme il sauve la vie des rats surrénalectomisés.  On sait maintenant que l'hormone permettant la rétention de sel par le rein est l'aldostérone, sécrétée par la glande corticosurrénale.  
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Fig. VII.1  Quantités d'eau consommées (haut) et effets de cette prise de boisson sur le poids corporel (bas) par des rats normaux (o) et des rats néphrectomisés (•) après une injection de 2 M de ClNa en quantité variable produisant des charges osmotiques indiquées en abscisses.  L'ablation des reins prévient les corrections osmotiques apportées par ces viscères sur les sorties du mileu intérieur.  Chaque point est la moyenne de plusieurs séances et les barres verticales représentent ± une erreur standard.  Les lignes en tirets représentent les masses d'eau, ou les changements de poids, théoriquement nécéssaires pour rétablir l'isotonicité.  On voit que le comportement de prise de boisson est bien proportionnel au besoin et que chez les rats sans rein, qui ne peuvent corriger leur milieu intérieur par une réponse autonome, ce comportement se superpose de façon quasiment parfaite au besoin théorique.  D'après (Fitzsimons 1968).
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Fig VII.2  Quantité de sel ingérée par des ratons durant leur croissance  de 22 à 51 jours d'âge.  On voit que le groupe témoin consomme une quantité légèrement croissante, fonction de la prise de poids des animaux.  Si on administre un diurétique de façon chronique (furosémide) les animaux perdent du sel dans leur urine et compensent par leur comportement et triplent leur consommation de sel par rapport aux témoins.  D'après (Leshem 1999). 
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Fig. VII.3  Cette figure représente par des flèches le choix alimentaire d'un rat. L'expérience se fait en trois étapes, présentées de haut en bas.  Dans la première on offre au rat dans deux mangeoires séparées, deux aliments parfaitement identiques et le rat mange également des deux.  Un des deux aliments est pourtant carencé en un acide aminé, ou une vitamine (APPÂT-), mais cette carence est indétectable par l'animal car l'aliment conserve les mêmes caractéristiques sensorielles; il s'ensuit que le rat continue à manger des deux appâts.  La deuxième étape est semblable à la précédente, mais on donne à l'un des deux aliments un signe que le rat peut détecter, couleur ou odeur neutre (symbolisé par un rectangle dans la figure).  Que l'on marque ainsi l'un ou l'autre aliment ne change en rien au résultat de l'expérimentation: le rat modifie peu à peu sa prise alimentaire et finit par consommer presqu'exclusivement de l'aliment non-carencé.  On voit donc que le rat apprend à équilibrer sa ration, de façon à couvrir ses besoins qualitatifs.  Une nouvelle habitude alimentaire voit ainsi le jour, une nouvelle préférence se manifeste; le comportement est adapté à la défense des besoins qualitatifs de l'organisme.  La troisième étape de l'expérimentation, montre les limites de ce mécanisme: si on transfère le signal ajouté précédemment, soit à l'aliment complet, soit à l'aliment carencé, vers l'autre mangeoire (dans la figure, c'est maintenant l'aliment carencé qui est porteur de ce signal), l'animal va conserver son habitude alimentaire et suivre ce qu'il a appris.  Dans notre exemple, il va maintenant consommer exclusivement de l'aliment carencé et développer une carence nutritionnelle.  D'après (Young 1959).
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Fig. VII.4  Représentation théorique de la chronologie de l’aversion acquise.  On présente une flaveur nouvelle, jamais encore rencontrée par l’animal, soit avant une maladie digestive (Poison), soit après cette maladie au cours de la convalescence (Médecine).  La maladie digestive est artificiellement provoquée par l’administration d’un émétique à l’animal.  Les barres du dessous indiquent les modifications du comportement des rats pour deux flaveurs (lait et raisin) administrées ainsi avant (Poison) ou après (Médecine) le syndrome digestif.  On voit que selon la date de présentation de ces nouveaux stimulus les animaux les évitent ou les surconsomment.  Il s’est installé une aversion acquise (Poison) ou une préférence acquise (Médecine).  D'après (Garcia et al. 1974). 

L'expérience suivante donne une idée de la façon dont un comportement alimentaire optimal peut s’acquérir.  La Fig. VII.3 nous montre comment s'établissent les préférences nutritionnelles dans l'enfance.  L'expérimentation porte sur de jeunes rats mis en présence d'un nouvel aliment.  Les résultats montrent que les préférences nouvelles apparaissent en fonction des effets post-ingestifs du nouvel aliment; les préférences alimentaires se fixent en fonction de l'utilité de l'aliment.  Mais, une fois établie, une préférence ne tient plus compte de cet aspect (Young 1959).  Les préférences restent stables, même si l'aliment a changé et ne couvre plus les besoins. Tout se passe alors comme si l'habitude avait priorité sur la biologie.  Il est vrai que le système ainsi trompé par l'expérimentateur, aurait peu de chance de se trouver dans une situation semblable dans la nature, car une telle situation artificielle -le changement de contenu alors que la flaveur reste inchangée- doit y être fort rare.  On pourra trouver une revue complète de la bibliographie sur ce phénomène dont les bases neurologiques sont encore inconnues, dans (Thibault etBooth 1999).

L’appétit sélectif peut s’acquérir in utero.  Des sujets humains dont la mère a souffert pendant sa grossesse de vomissements profus entraînant une excessive perte d'électrolytes acquièrent une préférence pour les solutions salées supérieure à celle des sujets témoins.  Cette préférence semble irréversible car elle se manifeste encore 14 ans plus tard chez le groupe de sujets observés (Leshem 1998).  Cet établissement des préférences alimentaires est donc un mécanisme robuste qui simplifie l'optimisation nutritionnelle (Sclafani 1991).

Aversion acquise.  Le deuxième volet qualitatif du comportement alimentaire est le rejet d'une flaveur associée à un aliment toxique.  Ce mécanisme d'apprentissage a été découvert par Garcia alors qu'il étudiait les effets toxiques produits par l’exposition à de la radio-activité.  Parmis les signes de maladie des rayons on relève les vomissements et la diarrhée.  Lorsqu'une flaveur nouvelle est présentée à un rat et que dans les heures qui suivent l'animal subit un malaise digestif, nausée, vomissement ou diarhée, cette flaveur est désormais évitée à jamais par le rat (Fig. VII.4).  Ce phénomène existe chez tous les mammifères y compris les humains (Garcia et al. 1955; Revusky etBedarf 1967; Garcia et al. 1974; Garcia et al. 1985).  Pour que l’aversion s’établisse il est important que la maladie survenant dans les heures suivant l'ingestion soit de type digestif.  Une douleur, une fièvre ou une autre stimulation nocive restent sans effet sur la préférence alimentaire.  Il ne s'agit donc pas d'un apprentissage instrumental où jouerait la 'loi de l'effet', mais d'un nouveau type d'apprentissage, spécifique de la prise alimentaire.  Chez le rat il existe en outre une transmission sociale de cet apprentissage; lorsqu'un rat d'une colonie a ainsi appris qu'un appât donné est toxique il empêche physiquement les rats naïfs de venir y goûter en les poussant, les bousculant ou en s'interposant entre le congénère et le biberon fournissant la substance toxique (Danguir etNicolaïdis 1975).  L'optimisation du comportement passe alors à l'échelle sociale.

L'effet post-ingestif qui intervient négativement pour créer des aversions acquises peut jouer en sens inverse d'une façon similaire à l'acquisition des appétits sélectifs que nous avons vue précédemment.  Si une nouvelle flaveur est présentée à un convalescent pendant l'amélioration de son état, elle crée en lui une préference qui va demeurer stable dans le futur du sujet (Garcia et al. 1974; Garcia et al. 1985) (Fig.VII.4).

Optimisation à plusieurs dimensions

Nous avons vu précédemment que rarement une motivation survenait isolément en milieu naturel.  Il arrive qu’un comportement optimise simultanément plusieurs fonctions.  Par exemple le comportement thermorégulateur du lézard Sceloporus undulatus optimise à la fois son fonctionnement digestif et sa performance musculaire (Angilletta et al. 2002).  Ou encore le comportement parental de choix de la température pour déposer less œufs du lézard Calotes versicolor évite les malformations anatomiques (Ji et al. 2002).  Mais, bien souvent le comportement ne peut satisfaire simultanément deux ou plusieurs buts: "on ne peut être au four et au moulin".  Il faut donc classer les priorités.  On peut maintenant examiner sous l'angle de l'optimisation plusieurs exemples de tels conflits de motivations présentés aux chapitres précédents.  Par exemple, on peut admettre que le comportement des moutons de la Fig. VI.6 est optimal du point de vue physiologique puisque les animaux parviennent à stabiliser leur prise d'eau, leur prise alimentaire et leur dépense énergétique simultanément simplement en jouant sur les paramètres de leur comportement et alors même que la distance entre eau et nourriture triple.  D’autres exemples vont confirmer cette impression.

Le comportement fourrager

Les éthologistes ont montré que les animaux tendent à minimiser leur dépense énergétique aussi bien en environnement naturel (Krebs et al. 1981) qu’en laboratoire (Collier etRovee-Collier 1981). Alors qu’en laboratoire on peut ménager des paramètres stables pour cerner les variables à l'étude, dans la nature de multiples motivations s'affrontent, à commencer par l'évitement des prédateurs,.  Cette optimisation a été étudiée principalement chez les vertébrés supérieurs auquels la physiologie efficace donne à la fois certes la liberté apportée par des réponses autonomes puissantes permettant d'affronter des environnements hostiles, mais aussi ajoute un surcoût relatif pour assurer un métabolisme plus intense.  L'optimisation du comportement fourrager existe aussi chez les ectothermes.  La Fig. VII.5 en donne un exemple.  On voit qu'un lézard aux moyens autonomes nuls pour résister au froid, trouve la façon d'adapter son comportement pour aller chercher la nourriture dans un environnement hostile sans rester prisonnier du froid qui l'engourdirait s'il demeurait à basse température.  Il raccourcit la durée de chaque repas et en multiplie le nombre; ce faisant il maintient constante sa prise alimentaire et sa température corporelle profonde reste stable (Cabanac 1985).  

Le comportement est donc souple et s'optimise en fonction des contraintes et des degrés de liberté disponibles.

Les séquences comportementales

Sibly et McFarland partant du principe que le comportement animal est optimal ont formulé l'hypothèse que, lorsque deux besoins s'affrontent, le coût est ajusté 
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Fig. VII.5  On place le terrarium dans lequel vit un lézard dans une chambre climatique dont on peut faire varier la température (abscisses).  À une extrémité du terrarium une lampe infra-rouge permet au lézard de rester chaud quelle que soit la température du reste du terrarium.  On met la nourriture à l'extrémité froide du terrarium (distance 1,5 m) et on enregistre les divers comportements: déplacements, ingestion, lézardage, etc.  On voit que lorsque la nourriture est au froid le lézard modifie peu sa vitesse d'ingestion.  En revanche, il raccourcit la durée des repas et les multiplie.  De cette façon il parvient à garder constante à la fois sa prise alimentaire et sa température corporelle (non montrée). D'après (Cabanac 1985).
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Fig. VII.6  On place un sujet sur un tapis roulant dont on peut ajuster la pente et la vitesse.  Au cours de 8 séances on impose quatre fois la pente (10, 15, 20 & 25%) et quatre fois la vitesse (2,4, 3,6, 4,8 & 6 km/h).  Lorsque la pente est imposée, le sujet peut choisir sa vitesse préférée et réciproquement lorsque la vitesse est imposée le sujet peut choisir sa pente préférée.  Le sujet sait qu'il peut périodiquement modifier son choix.  Il a pour seule instruction de devoir gravir une denivellation de 300 m.  Sur la figure, les courbes équilatères indiquent les combinaisons de pentes et de vitesses permettant de gravir 300 m en 120 min, 60 min, 40 min, etc.  Les points indiquent les choix comportementaux du sujet au cours des huit séances.  On voit que ces points tombent tous sur une même fonction correspondant à une durée un peu supérieure à 30 min.  Le sujet s'est donc comporté identiquement dans des conditions de vitesses et de pentes fort variées: son choix l'a conduit à faire travailler ses muscles, sa circulation et sa respiration à puissance constante.  D'après (Cabanac 1986).

par l'animal de façon à adopter la forme d'une fonction quadratique (Sibly etMcFarland 1976) similaire à celle de la Fig. VI.4 (les chapeaux contre les chaussures).  Ainsi l'animal alterne ses choix de priorité et passe d'une activité à l'autre en petites étapes successive tout en suivant l’hyperbole.  On peut analyser le même type d'adaptation du comportement chez l'humain soumis à deux motivations conflictuelles.

Comportement humain

Tapis roulant

La marche à pied fait travailler les muscles de la locomotion et le système cardio-respiratoire.  Les premiers ont tendance à fatiguer lorsque la vitesse du déplacement augmente et le second lorsque la pente s'accroît.  Sur un tapis roulant on peut ainsi jouer sur l'une ou l'autre fonction en modifiant la vitesse et/ou la pente.  La Fig. VII.6 montre le résultat d'une expérience dans laquelle un sujet devait gravir 300 m en altitude au cours de 8 séances indépendantes.  L'expérimentateur a imposé la pente, 10, 15, 20 et 25% au cours de 4 séances et le sujet avait loisir de modifier la vitesse selon son propre choix.  Dans les quatre séances restantes la vitesse était imposée, 2,4, 3,6, 4,8 et 6 km/h et le sujet pouvait alors ajuster la pente à volonté.  Ainsi deux groupes d'organes différents entrant dans l'accomplissement d'une tâche, l’ascension de 300 m, étaient affrontés en compétition l'un avec l'autre.  Dans un groupe de 4 séances l’expérimentateur taxait les muscles et dans les 4 autres séances il taxait le système cardio-respiratoire.  La Fig. VII.6 montre quel comportement a adopté le sujet face à ces contraintes.  On voit que le même travail a été accompli dans les 8 séances pendant la mème durée de temps, puisque la durée pour gravir les 300 m est restée pratiquement la même, en dépit de conditions de pente ou de vitesse fort différentes.  Donc le sujet s'est arrangé pour travailler à puissance constante, ce qui peut ètre considéré comme une optimisation.

Ta vs intensité du travail

Un autre type de conflit est représenté par la situation où des sujets en costume de bain sont placés dans un chambre climatique et doivent marcher pendant une heure sur un tapis roulant à une vitesse constante de 3 km/h.  Lors d'une première série de séances successives l'expérimentateur modifie la température ambiante de 25 à 0°C et le sujet peut ajuster la pente de son tapis roulant, c'est-à-dire jouer sur l'intensité de son travail musculaire et sur sa production de chaleur.  Puis, dans une seconde série, l'expérimentateur impose la pente du tapis roulant de 0 à 24% et le sujet peut ajuster la température ambiante, c'est-à-dire jouer sur sa perte de chaleur.  Ainsi dans le premier cas le sujet pourra se réchauffer avec une marche à forte pente, ou au contraire éviter l'hyperthermie avec une marche à niveau.  Dans la deuxième situation le sujet pourra réchauffer l'ambiance lorsque ses muscles produiront peu de chaleur par une marche à niveau et baisser la température ambiante lorsqu'une forte pente imposée lui faite produire une chaleur intense dans sa musculature.  La Fig. VII.7 montre les résultats d'une telle expérience.  Il s'avère qu'en effet le sujet accepte le coût d'une certaine fatigue pour se réchauffer en ambiance froide.  La quantité d'énergie consommée, apparaissant sous forme de chaleur est inversement proportionelle à la température ambiante.  Le comportement adopté par le sujet, qu'on lui impose la température ambiante ou le travail musculaire est donc étroitement adapté aux besoins de la thermorégulation.  Simultanément, ce choix comportemental limite l'accélération cardiaque dans la marge des réponses modérées, qu'un sujet en bonne santé peut tolérer pour des heures d'affilée (Cabanac & LeBlanc 1983).  Ici encore on peut considérer sur des critères physiologiques, l'ajustement du comportement comme une optimisation.

Conclusion

On pourrait multiplier les exemples, mais les cas résumés ci-haut sont suffisants pour permettre une conclusion raisonnable.  Lorsqu'il est au service de la physiologie, le comportement est optimal.
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Fig. VII.7  Intensité du travail musculaire produit, c’est-à-dire de la production de chaleur dans les muscles à la fin des séances d’une heure où le sujet pouvait choisr la pente du tapis roulant (température ambiante imposée) ou la température ambiante (pente du tapis roulant imposée).  On voit que la production de chaleur était inversement proportionnelle à la température ambiante.  Ce comportement étroitement thermorégulateur, donc optimal du point de vue de la température, était choisi par les sujets dans une situation à deux motivations concurrentes : fatigue et inconfort thermique.  La régression des points expérimentaux pourrait ètre décrite par l’équation II, ci-dessus.  D’après (Cabanac & LeBlanc 1983).

Pour les éthologistes la notion d'optimisation était d'abord un axiome darwinien.  Selon cette optique, il va de soi que la survie des espèces les mieux adaptées passe par une optimisation du comportement.  La loi d’airain de la sélection naturelle ne donne pas d’alternative.  L'optimisation était donc conçue d'abord distale, à l'échelle de l'évolution.  Ce n'est que plus tardivement que la notion d'optimisation du comportement fourrager est venue, pour les éthologistes, nuancer cette façon de voir en montrant une optimisation à court terme du comportement.  

Ce chapitre vient de nous apporter des exemples où l'optimisation du comportement peut aussi se juger sur des critères d'ordre physiologique. L'optimisation physiologique y est à court terme, proximale.  Le comportement minimise la dépense énergétique, optimise prise d'eau et d'aliments, permet l'économie du travail cardiaque, etc.  Que ce type d'optimisation soit complémentaire de l'optimisation reproductrice à long terme ne va pas de soi, car on connaît des comportements qui maximisent la reproduction, c'est-à-dire optimaux à long terme, mais s'accompagnant de sacrifices importants pour le reproducteur, allant parfois jusqu'à la mort prématurée du géniteur.  Le cas de l'araignée male fréquemment dévoré par la femelle après l'accouplement est du domaine public.  On sait moins qu'il existe dans la zoologie nombreux autres exemples de priorité reproductrice; par exemple le mâle épinoche meurt après avoir assuré l'éclosion de la nichée dont il est le père (Fraipont et al. 1992).  Mais nous quittons alors le domaine de la physiologie proprement dite.  

Nous avons vu que le comportement était mis à contribution pour assurer un fonctionnement physiologique optimal.  Il ne faut pas oublier que la réciproque est vraie et que la possession de moyens autonomes de régulation des diverses fonctions physiologiques permet de libérer le comportement, au moins pour un temps.  On comprend ainsi comment le perfectionnement de leur physiologie donne aux vertébrés supérieurs un degré de liberté qui explique leur envahissement de la biosphère à l'époque tertiaire.

EN.REFLIST
Chapitre VIII

LA MOTIVATION POUR UN COMPORTEMENT CONSCIENT

Résumé

Dans ce chapitre on tente d'ouvrir la ‘boite noire’ qu’est la motivation, pour explorer le seuil d’éveil de la conscience dans l’échelle zoologique.  Les mammifères, les oiseaux et les reptiles donnent des signes d’émotion lorsqu’un expérimentateur les manipule.  Les amphibiens, les poissons n’en donnent pas.  Il est vraisemblable que le seuil de la conscience s’est situé chez des reptiles, ceux qui furent les  ancêtres communs des oiseaux, reptiles et mammifères contemporains et qui sont éteints maintenant.  En deça de ce seuil, le comportement est stéréotypé, presqu’immuable, réflexe.  À partir de l’éveil de la conscience, le comportement peut devenir souple car motivé et non plus seulement réflexe.

L’adaptation du comportement aux besoins de la physiologie n’est possible que parce que l’organisme dispose d’informations, sur les conditions du milieu dans lequel il évolue et sur celles de son propre corps, selon le schéma de la Fig. VIII.1: les conditions environnementales et physiologiques génèrent des stimulus et le sujet répond par un comportement adapté.  Ces comportements sont de plusieurs types: tropisme, simple réflexe et réponse à une motivation.  Ce dernier mot implique une dimension mentale.  Un livre récent propose au grand public une réflexion sur la conscience animale (Bekoff 2000).  Bien que composé surtout de descriptions d’anecdotes vécues par des scientifiques, mais aussi de mures réflexions, il laisse peu de doute sur l’existence et l’étendue de la conscience animale.  On peut donc aborder scientifiquement ce problème.

Tropisme

Dès les premières manifestations de la vie, le comportement apparaît sous forme de tropismes, c'est-à-dire de déplacements vers un environnement favorable.  Ces déplacements peuvent être de simples reptations comme dans le cas des animaux les plus simples dépourmus d'appendices ou de membres locomoteurs.  La Fig. VII.2 donne un tel exemple chez un animal particulièrement simple puisqu’il s’agit d’un ver plat.  Mais il s'agit de marche, de nage ou de vol aussitôt que l'animal est assez organisé pour posséder des organes spécialisés, comme par exemple chez les arthropodes.  On pourrait multiplier les exemples avec tous les animaux douées de locomotion et leur recherche d’un environnement thermique, lumineux et chimique favorable.  Un tel comportement suppose la possession par l’animal de seulement deux facultés: la capacité de se déplacer et la détection de la variable faisant l’objet de la recherche.  Il peut s’accomplir selon des mécanismes simples voisins de ceux des tactismes manifestés par les plantes.  Il suffit qu’une assymétrie existe dans la structure de l’animal, qu’un pôle soit sensible à la variable recherchée, ou évitée, pour que la locomotion puisse s’orienter dans le sens favorable.  De tels comportements sont strictement rigides; ils sont liés à la présence du stimulus, du capteur sensible et aux capacités motrices de l’animal, ou du robot, qui en est doué.

Réflexe

Un peu plus complexe est la réponse réflexe.  Elle consiste en une articulation entre le message afférent de nature nerveuse et le réponse motrice elle aussi contrôlée par le système nerveux.  Elle implique l’existence de trois éléments fonctionnels:  1) un capteur périphérique spécialisé dans la détection d’un signal et une voie afférente; 2) un centre où cette voie afférente s’articule avec une voie efférente, et 3) une voie efférente qui commande la réponse motrice.

[image: image79..pict]
Fig. VIII.1  Les psychologues et les éthologistes étudient rigoureusement le comportement en fonction des stimulus reçus par l’organisme, de l’environnement et, plus rarement,, de la profondeur du corps; c’est l’attitude ‘béhavioriste’ qui considère le cerveau comme une ‘boite noire’ et ignore la dimension mentale de la motivation.  Celle-ci n’est d’ailleurs pas indispensable pour un comportement adapté car la réponse peut s’articuler avec les informations de type sensoriel selon le mode réflexe et en l’absence de toute conscience, comme chez un robot. La motivation n'existe que lorsque l’agent dispose d’une dimension mentale.  Nous verrons plus loin qu’on peut ouvrir la boite noire pour étudier les motivations, c'est-à-dire les pensées générées par ces stimulus et les corréler aux réponses comportementales; c’est l’attitude ‘mentaliste’.
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Fig. VIII.2  Thermopréférendum de 101 planaires Phogocata gracilis  après 75 min de séjour dans un gradient aqueux de temperature (0-40°C sur 0.8 m, en abcisse).  Au départ de la séance les vers sont répartis par l'expérimentateur sur toute la longueur du gradient de température.  Les ordonnées indiquent le nombre de vers plats situés dans chaque classe de temperature.  On voit que les vers se sont déplacés en majorité vers les températures entre 12 et 21°C et ont résolument évité les températures plus chaudes.  D’après (Cabanac & Drolet 1991).
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Fig. VIII.3  Comportement de prédation du crapaud.  Lorsque la cible en forme de ver (les rectangles noirs représentent les cibles offertes au crapaud) se déplace horizontalement, le crapaud prend une posture d’attaque et s’oriente vers elle si la forme est allongée horizontalement.  En revanche, la même cible, se déplaçant de la même façon, mais présentée verticalement ne suscite aucune réponse du crapaud.  Les rectangles blancs verticaux indiquent les fréquences des postures d’attaque adoptées par le crapaud (Ewert 1968; Ewert 1980).  Ce type de réponse et l’absence d’interprétation de la position verticale de la cible pourtant identique à celle présentée en position horizontale évoquent une organisation strictement réflexe du comportement.

L’information détectée par le capteur peut être extérieure à l’organisme (lumière, signal visuel, odeur, température, etc.), ou intérieure (état des réserves d’énergie, température, etc.).  Une réponse réflexe peut être consciente, mais ne nécessite pas l’intervention de la conscience ou d’une motivation.  Le comportement réflexe a peu de capacité d’adaptation.  Il est présent ou absent, mais ne manifeste que les adaptations ‘précablées’ dans le système nerveux de l’animal, ou dans les circuits électroniques du robot.  L’absence d’adaptation du comportement du crapaud de la Fig. VIII.3 à une modification pourtant minime de la cible fait irrésistiblement penser à un comportement de ce type.  L'animal est programmé pour répondre à un signal donné.  Il est incapable d'interpréter la modification. L’activité de captation des cibles alimentaires du crapaud étant fort complexe et mettant en jeu de nombreux groupes musculaire, n’est évidemment pas le résultat d’un seul réflexe, mais plutôt d’un ensemble de réflexes intégrés fonctionnant sur ce type.

Seuil de la conscience 

On peut se demander à quel stade de l’évolution des animaux est apparue la conscience et avec elle le comportement motivé qui permet une plus grande souplesse des réponses comportementales aux stimulus environnementaux et internes.  Examinons les indications comportementales dont nous pouvons disposer témoignant de l’existence d’une conscience dans les différents groupes.  Nous procèderons de haut en bas de l’échelle zoologique en admettant que l’humain se situe au sommet et possède les propriétés mentales les plus perfectionnées.

Les performances mentales des singes anthropoides sont impressionnantes.  Les chimpanzés reconnaissent les relations familiales d’individus non familiers sur des  photos de visage de congénères, c’est-à-dire dans des conditions excluant tout signal autre que cognitif tel que l’odeur ou le son de vocalisations (Parr & deWaal 1999).  La même technique met en évidence leur capacité à reconnaître les signes des grandes émotions de joie, surprise, tristesse, peur, colère et dégoût sur les visages de leurs congénères même étrangers (Parr 2000).  Ils sont aussi capables de deviner ce que leurs congénères voient ou ne voient pas (Hare et al. 2000).  On ne peut douter de leur possession de capacités mentales fort proches de celles de l’humain au moins du point de vue qualitatif.  Chose surprenante, les brebis sont aussi capables de reconnaître le 'visage' de congénères (Kendrick et al. 2001).  Les performances mentales des mammifères sont donc probablement plus avancées qu’on ne le pensait et l’humain est moins différent du mammifère moyen que son orgueil ne le lui faisait croire.

Depuis Descartes, qui, on le sait, considérait le comportement animal comme purement réflexe, le problème de la conscience animale a fait l’objet d’innombrables études tant théoriques que comportementales.  On lira avec profit sur ce sujet l’ouvrage de l’éthologiste Don Griffin, le découvreur de l’écholocation (Griffin 1992) ou encore celui d’une autre éthologiste Marian Dawkins (Dawkins 1993). Tous deux font remarquer que le comportement des mammifères est contingent et éminemment adaptable aux circonstances extérieures ce qui évoque irresistiblement la présence d’une réflexion mentale.  Cependant si le premier n’hésite pas à accepter l’existence d’une conscience animale, la seconde reste hésitante.  

Mais les mammifères ne sont pas les seuls à posséder la souplesse du comportement. Par exemple, les tortues, reptiles probablement les plus proches des ancêtres reptiliens des mammifères, ont des comportements ludiques.  Pour peu qu’on les élève dans un environnement enrichi permettant de telles activités, elles passent mème 31% de leur temps d’éveil à jouer (Burghardt 1998).  Le jeu est d’ailleurs considéré par Burghardt comme caractéristique des vertébrés les plus évolués, mammifères et oiseaux, et n’existant qu’à l’état de trace chez les reptiles (Burghardt 1999).  L’activité ludique pourrait être un critère de détection d’une dimension mentale chez les deux premieres classes.  Selon ce critère la conscience serait née chez les reptiles.  

La date d’apparition de la capacité mentale dans l’évolution pose donc problème et on peut souhaiter disposer d’autres critères que le jeu.  La réaction au stress et la perception du plaisir sensoriel apportent des informations nouvelles, et convergentes, ce qui va nous autoriser à confirmer l'hypothèse de l’émergence de la conscience dans le règne animal à partir des reptiles.
La fièvre émotionnelle

Le physiologiste britannique Renbourn à observé que la température rectale de jeunes garçons avant une compétition de boxe était plus élevée de 1°F que la normale.  Il en était de même chez chez certains spectateurs anciens boxeurs.  Renbourn n’hésite pas à qualifier d’émotionnelle cette élévation thermique (Renbourn 1960).  Les bulgares Gotsev et Ivanov ont rapporté que la température rectale de 3 450 étudiants de Sofia, Plodiv et Budapest était plus élevée que la normale à une époque particulière de la vie universitaire, quelques heures avant un examen; 1% ont alors une température entre 38 et 38,5°C et la grande majorité entre 37,5 et 37,7°C..  Cette élévation thermique disparaît quelques heures après l’épreuve.  Il s’agit d’une fièvre car elle ne s’accompagne pas de la sensation d’inconfort de chaud qui signerait une hyperthermie (Gotsev & Ivanov 1962).  La première étude sur des animaux, ouvrant la voie à l’expérimentation systématique, est due aux physiologistes vénézueliens Briese et deQuijada qui notent que la simple saisie d’un rat par un expérimentateur est suffisante pour que l’animal frissonne et élève sa température de plus d’un degré.  Il s’agit d’une élévation thermique émotionnelle car elle disparaît après des séances répétées lorsque l’animal est rassuré sur l’identité et les intentions de l’humain manipulateur, mais elle réapparaît si l’opérateur change (Briese et deQuijada 1970).  Cette élévation émotionnelle de la température corporelle est une fièvre, c’est-à-dire une élévation transitoire de la consigne du thermostat biologique, car dès le début de l’émotion une vasoconstriction périphérique s’instale pour faire place à une vasodilatation lorsque la consigne est atteinte.  La température interne oscille alors en plateau à la valeur fiévreuse de la consigne et la vasomotricité periphérique oscille ‘en miroir’, ce qui signe la régulation (Fig. VIII.4).  La même expérience simple avec un oiseau pour sujet, le coq de basse-cour (Gallus domesticus), donne un résultat superposable (Fig. VIII.4).  

Puisque la fièvre émotionnelle existe chez des mammifères et des oiseaux qui descendent d’ancêtres reptiliens communs, on peut s’attendre à ce qu’elle existe aussi chez les reptiles modernes qui partagent avec eux ces mêmes ancètres.  En effet un lézard, Callopistes maculatus (Fig. VIII.4) et une tortue, Clemys insculpta, (Cabanac & Bernieri 2000), réagissent par une fièvre lorsqu’on les saisit et qu’on les manipule pour noter leur température cloacale.  Bien entendu, comme les reptiles sont dépourvus de moyens autonomes de thermorégulation, ces fièvres sont produites par le comportement: aussitôt que replacés dans leur terrarium les animaux se rendent sous la lampe infrarouge instalée dans un coin et régulent ainsi leur température corporelle à sa valeur 'fiévreuse'

.
En revanche le même type d’expérience pratiqué sur des grenouilles et des poissons rouges n’est suivi d’aucune fièvre.  Ces animaux sont capables pourtant d’élever comportementalement leur température corporelle et de faire de la fièvre lorsqu’on leur administre des pyrétogènes.  Pour peu qu’on mette à leur disposition un gradian environnemental de température, ils se déplacent alors vers un environnement chaud après avoir reçu une injection de vaccin ou de prostaglandine (pyrétogènes), mais jamais à la simple manipulation  par l’expérimentateur, ni après injection d’une substance inerte (Fig. VIII.5). 

La fièvre émotionnelle ne semble pas exister chez les espèces inférieures
 aux reptiles alors que pourtant elles réagissent par de la fièvre aux agressions microbiennes.  Il est donc possible que l’émotion n’existe dans le règne animal qu’à partir des reptiles.  Cela semble confirmé par la mesure de la fréquence cardiaque chez diverses espèces.  

Tachycardie émotionnelle

On sait depuis le grand physiologiste W. B. Cannon que la fréquence cardiaque est un des meilleurs signes d’émotion chez les mammifères (Cannon 1929).  La tachycardie survient spontanément chez l’animal non seulement à la manipulation par un expérimentateur, mais aussi dans les circonstances naturelles lorsqu’il est soumis à un stress social, comme la mise en présence d’un congénère dominant (Sgoifo et al. 1994).  On peut compter la fréquence cardiaque sans perturber un animal si on implante au préalable à demeure dans sa cavité abdominale, ou en collant sur son dos, un émetteur radio transmettant à distance l’électrocardiogramme.  La saisie et la manipulation d’un rat, ou même le simple fait de poser la main sur le dos d’un oiseau suffit à faire apparaître une tachycardie.  Il s’agit bien d’une émotion et non d’une tachycardie de l’exercice musculaire car ces animaux sont au repos complet (Fig. VIII.6).  Il en est de même pour des iguanes et des tortues.  En revanche, la même intervention n’affecte pas la fréquence cardiaque de grenouilles de deux espèces différentes Rana catesbeiana  et R. pipiens (Cabanac & Cabanac 2000).  

Si on considère que les amphibiens sont dépourvus de deux des signes d'émotion communs aux reptiles, oiseaux et mammifères, il est tentant d'en conclure que l’émotion elle même n’existe pas dans cette classe ni dans les formes plus bas situées dans la phylogénèse (Fig. VIII.7).  Il est donc possible que la transition des amphibiens aux reptiles se soit accompagné d’un saut qualitatif correspondant à une complexification du système nerveux et l’émergence de la conscience.  Selon Michael Lyons 
 ce serait le passage à la vie terrestre qui pourrait avoir facilité cette émergence de la conscience face aux défis d’un environnement plus 
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 Fig. VIII.4  Évolution des températures corporelles de divers animaux lors de la simple manipulation par un humain.  Mammifère: il s’agit d’un rat qu’on prend périodiquement dans la main an même temps que s’enregistrent les températures corporelles profonde et superficielle, du cerveau et de la peau (Briese & Cabanac 1991).  Oiseau: moyenne de trois coqs manipulés toutes les trois minutes aux fins de prise de leurs températures (Cabanac & Aizawa 2000).  Reptile: moyenne de six séances identiques sur un même animal, au cours desquelles le lézard était manipulé aux fins de prise de température cloacale toutes les 15 min; l’animal disposait d’une source de chaleur dans un coin du terrarium, froid par ailleurs (Cabanac & Gosselin 1993).  On voit que dans les trois cas la manipulation de l’animal entraîne une fièvre émotionnelle caractérisée par une élévation de la température profonde du corps et soit une vaso-constriction périphérique survenant au début de la séance (rat, coq) soit un comportement de recherche de chaleur infra-rouge (lézard).  La fièvre est caractérisée par une consigne de la thérmorégulation plus élevée que la normale.  Il s’agit d’une régulation car les moyens de lutte (vaso-motricité chez rat et coq; comportement chez lézard) sont au service de cette consigne élevée.  Lorsque le niveau de consigne est atteint par la température profonde, le rat, le coq vaso-dilate la peau de sa crête et de son pied afin de perdre de la chaleur et défendre cette température profonde.

[image: image80..pict]
[image: image12.wmf]
Fig. VIII.5  En haut, température cloacale d’une grenouille (Rana temporaria) placée dans un long bassin (2 m) dans lequel on établit un gradient de température lui permettant de rechercher son thermopréférendum,  On voit que l’administration de prostaglandine dans le cerveau déclanche une fièvre de presque 10°C pour une heure; en revanche la même manipulation de l’animal au cours de la séance témoin ne déclenche aucune fièvre (Myhre et al. 1977).  En bas, durée de recherche de la chaleur par six poissons rouges (Carassius auratus), 1 à 6 en abscisse, placés dans un aquarium à deux compartiments l’un tiède, l’autre chaud.  On voit que l’administration de pyrétogènes déclenche de la fièvre obtenue par un séjour au chaud; en revanche la mème manipulation impliquant la sortie de l’eau et la piqüre n’est pas suivie d’un comportement fiévreux (Cabanac & Laberge 1998).
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Fig. VIII.6  Fréquence cardiaque moyenne obtenue par télémétrie chez un rat, deux lézards, Iguana iguana, et sept grenouilles, Rana catesbeiana,  Les résultats de chaque animal étaient eux-mêmes la moyenne de plusieurs séances.  Au temps zéro, l’animal est saisi par l’expérimentateur et gentiment manipulé pour une minute, puis replacé dans sa cage ou son aquarium (Cabanac & Cabanac 2000).  À droite fréquence cardiaque moyenne de trois coqs Gallus domesticus.  La fréquence cardiaque est aussi enregistrée par télémétrie mais l’émotion est crée simplement par l’apposition de la main d’un expérimentateur sur le dos de l’oiseau pendant une minute (Cabanac & Aizawa 2000).  Des tortues Clemys insculpta réagissent de la même façon que les lézards (Cabanac & Bernieri 2000).  Deux espèces de grenouilles ont servi de sujet pour les enregistrements ‘amphibien’; une seule est montrée ici, Rana catesbeiana.  * au dessus d’une colonne: significativement différent des valeurs témoins avant le temps zéro (ANOVA, p<0,05).  On voit que mammifère, oiseaux et reptiles réagissent à la manipulation douce par une tachycardie qu’on peut qualifier d’émotionnelle, mais que l’amphibien y est étranger. 

complexe, en particulier du point de vue thermique.  Une telle hypothèse rendrait compte de la capacité des reptiles à moduler leur comportement en fonction des circonstances, à rapidement apprendre selon le mode opérant (Holtzman et al. 1999), à manifester des comportements de jeu (Burghardt 1998) et à percevoir le plaisir sensoriel comme nous allons le voir dans un prochain chapitre (Chap. XI).  Cette hypothèse rendrait compte également de l’incapacité du crapaud de la Fig. VIII.3 à reconnaître un ver lorsqu’on le lui présente vertical plutot qu’horizontal. 

L'ensemble de ces résultats permet de penser que les animaux éprouvent des émotions et il faut en tenir compte dans toute expérimentation portant sur les vertébrés supérieurs à partir des reptiles (Cabanac 1999). . 

Aversion acquise

Au chapitre précédent nous venons de voir comment les préférences et les aversions alimentaires pouvaient s'établir chez les mammifères en fonction des effets post-ingestifs positifs ou négatifs, à condition que ceux-ci, se situent dans la sphère digestive.  On peut rechercher l'existence de ce phénomène chez des représentants des diverses classes. Déjà, Burghardt et al. (1973) ont montré qu’il existait chez un reptile, le serpent jarretière.  Comme nous pouvons soupçonner que le seuil de l'émergence de la conscience se situe entre amphibiens et reptiles c’est sur cette frontière qu’il faut porter attention; les animaux mis à l'épreuve seront donc des crapauds et des lézards.  La Fig. VIII.8 montre les résultats d'une telle expérience.  On voit que l'administration de lithium  intra-péritonéal aux crapauds après leur consommation d'un aliment qu'ils rencontrent pour la première fois (des vers lombrics) ne modifie en rien leur prise alimentaire suivante lorsqu'on leur présente de nouveau des lombrics.  En revanche, chez les lézards, l'administration de lithium est suivie par un renoncement complet de l'aliment en question.  Les lézards goûtent puis se détournent.  Il ne s'agit pas d'une absence de motivation à manger car la présentation d'un autre aliment les voit se nourrir.  Bien que l'aversion acquise se situe dans l'hédonique chez l'humain, c'est à dire dans la sphère consciente, rien n'indique que l'aversion acquise des lézards soit consciente.  On peut parfaitement imaginer que ce mécanisme soit réflexe chez eux.  Il demeure que c'est une différence supplémentaire entre le comportement rigide des amphibiens et le comportement plus nuancé des reptiles.

Conclusion

Jusqu’à mainteant nous avons résolument conservé une attitude béhavioriste selon le schéma de la Fig. VIII.1.  Le cerveau y est considéré comme une ‘boite noire’, recevant des stimulus de l’environnement ou de l’intérieur du corps, par la voie des afférences sensorielles, et émettant des comportements en réponse à ces stimulus.  Selon cette démarche le scientifique ne peut et ne doit s’intéresser qu’aux données publiques, observables par tous.  Les événements mentaux sont considérés comme des données ‘privées’ inexplorables scientifiquement car non partageables par plusieurs observateurs.  Il est vrai que bien des comportements peuvent se comprendre comme de simples tropismes, ou tactismes, ou encore comme des réponses de type réflexe.  Lorsque des limnées placées dans un gradient de température, ou de lumière, se groupent pour se trouver toutes à une même température ou une même lumière, on peut penser que ce comportement moteur est une simple attirance, similaire à la croissance d’un végétal vers la lumière.  Lorsqu’un crapaud se tourne pour faire face à une cible en forme de ver qu’on fait déplacer horizontalement autour de lui, on est en droit de penser qu’il s’agit simplement de réflexes moteurs coordonnés similaires aux réflexes musculaires Sherringtoniens dont on connaît l’organisation nerveuse spinale.  

La présence chez les reptiles de comportements ludiques, de réactions d'ordre émotionnel et d’aversion acquise et chez les amphibiens et les poissons, l'absence de ces comportements ou réactions est une indication que la conscience a vraisemblablement émergé avec les reptiles. N.B. Le problème de la date de l’émergence de la conscience dans la phylogénèse se pose aussi lors de l’ontogénèse.  Des signes de perception de la douleur semblent exister chez le fœtus humain dès la 24ième et peut-ètre la 20ième semaine de gestation (Mahieu-Caputo et al. 2000).  Comme la sensation de douleur est une perception consciente il est possible que la concience émerge vers cet âge chez le fœtus humain.

Il existe des comportements plus complexes que l'émotion.  Contemporains d’événements mentaux, motivationnels, ils prennent place dans le cerveau entre les deux flèches de la Fig. VIII.1.  C'est à eux que nous allons maintenant nous  intéresser.  Cette attitude, désignée par le terme ‘mentaliste’, est ni plus ni moins que la méthode psychophysique définie par les grands précurseurs, Weber et Fechner.  Le principe consiste à mesurer le stimulus et à demander au sujet une réponse comportementale ou verbale décrivant sa perception.  On peut donc selon ce principe aborder scientifiquement la pensée pour étudier sa relation avec les fonctions physiologiques
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Fig. VIII.7  Arbre généalogique simplifié des vertébrés.  Comme les reptiles, les oiseaux et les mammifères donnent des signes d’émotion, mais non les poissons ni les amphibiens, on peut penser que l’émotion est apparue chez les ancêtres communs aux trois premières classes et que les autres vertébrés en sont dépourvus.  

A) Amphibiens
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B) Reptiles
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Fig. VIII.8  Effet de l’injection d’une solution de LiCl (0.15 M, 190 mg/kg) sur la prise alimentaire, exprimée en % de la prise alimentaire avant traitement.  Avant et Après s'appliquent aux masses de nourriture ingérées avant et après les injections i.p. des substances indiquées en abscisses.

A) Chez 4 crapauds sroccoco (Bufo paracnemis) sur présentation de lombrics et de larves de ténébrion.  Aucun test statistique n'est nécessaire car les animaux ont mangé la même quantité de nourriture à chaque épreuve.

B) Chez 4 lézards de 4 espèces différentes (résultats moyens ± e.s.): basilics (Basiliscus basiliscus et B. vittatus) sur présentation de larves de ténébrion et scinques (Eucemes schneideri et Mabuya multifasciata) sur présentation de chenilles; a est significativement différent de b, p<0.01.

(D'après Paradis & Cabanac, soumis).

Chapitre IX

LA SENSATION, SIGNAL MENTAL

Résumé
La motivation pour un comportement se situe dans la conscience, c’est un objet mental.  Dans l'espace mental, le plaisir sensoriel apparaît pour des sensations utiles: goût sucré des molécules glucidiques riches en énergie, sensation chaude pour un sujet hypothermique, etc.  Réciproquement le déplaisir indique les stimulus inutiles ou nocifs: sensation amère des alcaloïdes, douleur d'une blessure, dégoût d'une odeur alimentaire chez un sujet rassasié, etc.  Mais le plaisir n'est pas immuablement lié au stimulus; au contraire il est mouvant et adapté à la défense du milieu intérieur.  On appelle «alliesthésie» cette souplesse de la dimension hédonique en fonction des besoins de l'organisme.  Un signal essentiel dans le déterminisme de l'alliesthésie est la consigne régulatrice de la fonction en question (thermorégulation, poids corporel, etc.). La recherche du plaisir sensoriel et l'évitement du déplaisir évoqués par un stimulus conduisent donc à la production de comportements utiles pour une bonne performance physiologique et une défense de l'homéostasie.  Cette recherche du plaisir est donc finalement favorable à la survie du sujet.  

Les comportements sont des réponses à des stimulus.  Ceux-ci peuvent se trouver enregistés dans la mémoire du sujet (LeBel et Dubé 1998), mais le plus souvent, les comportements à visée physiologique sont des réponses à des stimulus venus de l'environnement et de la profondeur du corps.  On appelle 'sensation' l'objet mental éveillé par l'irruption d'un message sensoriel dans la conscience.

Structure de la sensation
Lorsqu'un stimulus excite un capteur sensoriel chez un sujet doué de conscience, il éveille une sensation.  La Fig. IX.1 représente cette sensation, objet mental en réponse au stimulus, telle qu'on peut la décrire en quatre dimensions: qualité, intensité, hédonicité (affectivité)
 et durée.

La qualité de la sensation est un analogue de la nature du stimulus: vibration dans l'oreille interne, longueur d'onde dans la rétine, stimulus chimique gazeux au contact de la muqueuse nasale ou liquide sur la langue, etc.  Les traités de physiologie et de psychologie limitent les sensations aux cinq sens, vision, audition, olfaction gustation et toucher/douleur; mais on devrait plutôt considérer que toute fibre afférente au cerveau peut être source de sensation; une telle hypothèse a pour avantage de grouper toutes les sensations en une seule catégorie (Cabanac 1994).

L'intensité de la sensation décrit la grandeur du stimulus: amplitude de l'onde sonore, concentration des molécules savoureuses, aire de peau stimulée, etc.

On peut prendre pour acquis, car évident, que la recherche du plaisir et l'évitement du déplaisir peuvent motiver des comportements.  La troisième dimension, le plaisir et le déplaisir est donc la dimension motivante envers le stimulus: un goût amer sera perçu comme désagréable et évité, une caresse comme agréable et recherchée, etc.  Nous allons voir dans ce chapitre que le plaisir des sensations indexe les stimulus utiles pour le bon fonctionnement physiologique du sujet stimulé, donc pour sa survie, et les stimulus désagréables indiquent les stimulus nocifs.  Déjà, nous avons vu que la saveur amère était fréquemment associée à des molécules toxiques, ou pour le moins pharmacologiquement actives.  De même, les sensations sucrées sont, dans la nature, le plus souvent le propre d'aliments contenant de l'énergie.  La recherche du plaisir et l'évitement du déplaisir dans ces deux sensations conduira donc à des effets bénéfiques.  Cette dimension décrit donc l'utilité ou la nocivité du stimulus.

La quatrième dimension, enfin, est la durée de la sensation, analogue du temps de présence du stimulus.

Explorons plus avant la dimension hédonique car c'est elle qui motive le comportement et, nous allons le voir, adapte le comportement aux besoins de la physiologie.   On dispose pour cela d'informations claires dans le cas des sensations thermiques, chimiques et mécanique.

La dimension hédonique de la sensation

Le plaisir thermique

La Fig. IX.2 montre que, entre les seuils de douleur, 15°C pour le froid et 45°C pour le chaud, le plaisir évoqué par une sensation thermique dépend essentiellement de la température interne du sujet stimulé.  Bien évidemment, en deça et au delà des seuils de douleur le sujet décrit ces sensations douloureuses comme très désagréables.  Entre les seuils la dimension hédonique de la sensation n'est pas immuablement  fixée par rapport au stimulus.  Au contraire: une sensation froide, par exemple évoquée par une peau à 19°C, est perçue comme très désagréable si le sujet est hypothermique et très agréable s'il est hyperthermique.  Réciproquement une sensation chaude, par exemple évoquée par un stimulus à 41°C,, est perçue comme très agréable par un sujet hypothermique et très désagréable par un sujet hyperthermique.  Il apparaît donc que tout stimulus tendant à corriger l'état interne du sujet évoque une sensation agréable et que tout stimulus aggravant un trouble interne évoque du 
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Fig. IX.1  Représentation schématique de la sensation comme un objet mental à quatre dimensions: qualité, intensité, hédonicité et durée.  Chacune des dimensions décrit une propriété du stimulus reçu par l'organe sensoriel, sa nature, sa grandeur, son utilité et le temps de présence du stimulus.
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Fig. IX.2  Réponses décrivant le plaisir (notes positives sur l'axe des Y) ou le déplaisir (notes négatives) d'un sujet recevant des stimulations thermiques à une main.  Chaque point correspond à une réponse pour un stimulus durant 30 s.  Les points triangulaires sont des réponses obtenues pendant que le sujet était immergé jusqu'au menton dans un bain frais; les points circulaires pendant l'immersion dans un bain légèrement chaud.  Les points blancs ont été obtenus en hypothermie et les points noirs en hyperthermie.  On voit que en deça de 15°C et au delà de 45°C tous les stimulus sont virtuellement décrits comme désagréable.  Ce n'est pas surprenant car ces deux températures correspondent aux seuils de douleur par le froid et la chaleur.  Entre ces deux températures le sujet utilise toute la marge disponible: de très désagréable à très agréable.  Deux nuages de points apparaissent clairement.  En hypothermie les températures chaudes sont agréables et les froides désagréables.  En hyperthermie c'est l'inverse: les températures froides sont agréables et les chaudes désagréables.  Un même stimulus peut donc être perçu comme agréable ou désagréable selon l'état interne sujet stimulé.  N.B. On voit que l'influence de la température du bain sur la peau est négligeable car le nuage de points blancs contient des cercles et le nuage de points noirs des triangles.  D'après (Cabanac 1971).

déplaisir.  Il s'ensuit que la sensation peut changer en fonction de l'état interne du sujet stimulé.  

L'utilité du stimulus agréable peut s'estimer à partir de la Fig. V.1: agiter la main dans de l'eau à 20°C arrache environ 70 W à la main, c'est-à-dire autant de chaleur que la totalité de la propre production de chaleur interne du sujet au repos. 

Chez ce sujet hyperthermique qui perçoit une fraicheur agréable, le plaisir est indicutablement contemporain d'utilité du stimulus.  Dans le domaine thermique, la recherche du plaisir sensoriel est donc productrice de comportements thermorégulateurs utiles à l'homéostasie.  La température interne du corps intervient aussi pour rendre agréable ou désagréable une boisson à une température inappropriée du point de vue de la thermorégulation; ce mécanisme thermorégulateur de l'eau de boisson peut entraîner à elle seule un dégoût pour l'eau en cas de forte hyperthermie et peut surpasser les besoins de la déshydratation (Hubbard et al. 1984).

Le plaisir gustatif

Le plaisir de la sensation gustative a fait l'objet d'études innombrables qu'on ne peut espérer résumer en quelques pages.  Dans ce qui suit on se contentera d'illustrer l'adaptation du plaisir gustatif au contrôle de la prise alimentaire et au service du milieu intérieur (voir (Weiffenbach 1977).

La notion que le plaisir indique un stimulus utile se retrouve en effet dans le domaine gustatif.  Dès les premiers jours de la vie le nouveau-né humain répond au goût sucré par une vigoureuse tétée et donne des signes d'émotion agréable (Lipsitt 1977).  Les stimulus sucrés déclenchent des mimiques de satisfaction et les stimulus acides ou amers évoquent des moues claires de dégoût (Steiner 1977).  Chez les adultes ces réponses réflexes existent aussi et peuvent être détectée à l'électromyographie des muscles du visage; on peut ainsi repérer, presqu'à l'insu des sujets, s'ils aiment ou n'aiment pas un stimulus gustatif (Hu et al. 1999).  On retrouve des mimiques similaires de plaisir pour le sucré et de dégoût pour l'amer chez les autres primates (Steiner et al. 2000).  Il ne s'agit donc en rien d'un mécanisme culturel ou appris.  Le rôle motivant de la dimension hédonique de la sensation gustative est donc profondément ancré en nous.  

Les humains ont cependant développé leur prise alimentaire en un art plein d'habitudes culturelles et de conventions sociales (Brillat-Savarin 1828), qui peuvent interférer avec les mécanismes biologiques proprement dits; par exemple  la nourriture de déjeuner ou de dîner offerte et prise à ce repas (appropriée ou inappropriée) semble plus importante pour le plaisir perçu et la sélection des aliments que sa palatabilité fondamentale (Kramer et al. 1992).  Dans ce qui suit c'est aux fonctionnements primaires, fondamentaux que nous nous intéresserons, plutôt qu'aux acquis sociaux ou culturels.  Seuls les premiers sont applicables pour la compréhension du comportement animal et son adaptation aux besoins de la physiologie.

Le plaisir évoqué par la sensation gustative est d'abord lié à la nature du stimulus: le sucré est agréable, le salé un peu moins et l'amer est désagréable.  Cependant ce plaisir n'est pas invariable.  La Fig. IX.3 donne le résultat d'une expérience toute simple.  De trois en trois minutes un sujet goûte un petit échantillon d'eau sucrée et indique le plaisir ou le déplaisir de la sensation gustative.  Dans un cas il recrache les échantillons et la sensation reste à peu près stable et agréable pendant toute la durée de la séance.  La répétition n'entraîne aucun déplaisir chez ce sujet.  Dans l'autre cas le sujet reçoit par tubage dans son estomac une injection dont il ignore la nature; il s'agit de 50 g de glucose en solution concentrée.  On voit alors son plaisir diminuer, se transformer en indifférence puis en franc déplaisir.  Sous l'influence des modifications internes survenues par l'irruption du sucre dans le tube digestif la sensation s'est transformée et on peut penser que les 5 g de sucre de chaque échantillon, fort utiles chez un sujet à jeun, sont inutiles et même pourraient être nuisibles chez un sujet qui.a déjà avalé 50 g de sucre. 


Fig. IX.3  Réponses verbales décrivant le plaisir (notes positives) ou le déplaisir (notes négatives) d'un sujet recevant des échantillons d'eau sucrée à goûter puis à recracher.  La figure donne les résultats de deux séances. Dans la séance aux points noirs, après le deuxième stimulus gustatif, le sujet reçoit par sonde gastrique, une charge de 50 g de glucose dissout dans de l'eau (flèche).  On voit que cette intervention transforme rapidement la sensation sucrée d'agréable en désagréable et que ce désagrément commence à disparaître environ 40 min après la charge gastrique.  Un même stimulus peut donc être perçu comme agréable ou désagréable selon l'état interne de la personne stimulée. Dans la séance témoin (points blancs) le sujet reçoit le même stimulus toutes les trois minutes recrache et donne sa note qui reste agréable, pendant une heure.  En effet, chez lui le tubage intra-gastrique (flèche) est resté fictif: il a bien été intubé mais on n'a rien injecté dans son estomac.

On retrouve des résultats symétriques, mais avec cette fois une évolution vers davantage de plaisir, lorsqu'on fait goûter des échantillons sucrés à un sujet et qu'on abaisse sa glycémie par une administration d'insuline (Briese et Quijada 1979).

La sensation gustative s'adapte donc aux besoins internes de faim et de satiété d'une façon superposable au profil d'apparition du plaisir et du déplaisir de la sensation thermique.  Le sucré est agréable à jeun et désagréable en état de satiété. 

Un profil de réponse similaire s'observe pour la sensation salée avec la pression osmotique du milieu intérieur pour référence.  Le goût salé éveille un vif plaisir chez un sujet carencé en sel, mais génère du dégoût chez un sujet surchargé en sel (Cabanac et Duclaux 1970; Ayya et Beauchamp 1992).  Réciproquement l'eau est un stimulus agréable pour un sujet deshydraté et désagréable si le sujet est hypo-osmotique (Rolls et al. 1983; Hubbard et al. 1984).  Les sudations profuses contemporaines des exercices sportifs intenses entraînent une perte de sel par la peau et s'accompagnent d'une augementation du plaisir évoqué par les sensations salées (Fig. IX.4) (Leshem et al. 1999).  

Le plaisir olfactif

Le sens olfactif est particulièrement prône à éveiller du plaisir ou du déplaisir.  Peu d'odeurs laissent a priori indifférent.  Dès les premiers jours de la vie le nouveau-né humain réagit aux odeurs par des mimiques de plaisir ou de dégoût.  Il s'agit de réflexes plutôt que de comportements conscients, car les anencéphales reproduisent un tableau de réponses identique à celui des enfants normaux  (Steiner 1977).  Ces réponses manifestent néanmoins la dimension hédonique de la sensation olfactive dès le plus jeune âge.  L'attrait ou la répulsion des odeurs est de nature à entraîner des comportements de consommation ou d'évitement dans les domaines alimentaire ou reproducteur.  Outre les caractéristiques hédoniques a priori de l'odeur, agréable ou désagréable, la perception de l'agrément ou de désagrément peu dépendre de 


Fig. IX.4  Appétit pour le sel après une sudation intense produite par 40 min d'exercices divers.  On voit que la perte de sel dans la sueur entraîne une alliesthésie positive pour la sensation salée dans les heures qui suivent.  D'après (Leshem et al. 1999).
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Fig. IX.5  Évolution des réponses hédoniques à quatre odeurs, deux alimentaires et deux non-alimentaires, pendant les deux heures suivant un repas (•) ou l'absence du repas (o).  Les valeurs indiquées en ordonnées sont les déviations par rapport à la note initiale (premier point o) obtenue juste avant le repas.  On voit que la prise d'un repas rend les odeurs alimentaires moins agréables ou même désagréables et qu'au contraire ces sensations évoluent vers une augmentation de l'agrément chez les sujets restés à jeun aux mêmes heures.  Les sensations éveillées par les stimulus non-alimentaires restent inchangées par l'état de faim ou de satiété.  N.B. Le Viandox® est une marque commerciale de bouillon de viande.  D'après (Duclaux et al. 1973).

[image: image20.wmf]
Fig IX.6  On donne à des sujets une tâche mécanique (geste) à accomplir plus ou moins facilement: pointer le doigt vers une cible alors que le bras est dans diverses positions.  On enregistre d'une part le vote décrivant l'inconfort de la position (ordonnées de gauche: Note affective) et d'autre part l'exactitude géométrique du geste  (ordonnées de droite: Erreur surfacique).  En abscisses les lettres indiquent les positions du bras au travail: S=position standard, spontanée; F=flexion maximale du poignet; E=élévation maximale du membre supérieur; EF=combinaison de E+F.  On voit que l'inconfort augmente de S à EF.  On voit aussi que l'imprécision du geste croit de S à EF.  On voit enfin que la performance et l'inconfort en EF sont prédictibles par simple addition des addition des votes (O) comme celle des performances (    ) obtenues en F et en E.  Non seulement le plaisir optimise le geste mais la dimension hédonique est additive.  D'après (Rossetti et al. 1994).

signaux non pas sensoriels, mais d'origine intérieure.  De même que l'ingestion alimentaire transforme la sensation gustative d'agréable en désagréable, de même, la prise d'un repas transforme les stimulus odorants alimentaires d'agréables en désagréables (Fig. IX.5).  En revanche les stimulus non alimentaires restent inchangés pendant la faim et la satiéte.

Sensation somato-kinétique

La Fig. IX.6, donne un exemple de coïncidence entre l'optimisation de la performance et la perception du confort dans un ordre de sensation tout-à-fait différent, la sensation somato-kinétique.  Lorsqu'un sujet doit effectuer une tâche mécanique comme de suivre avec un crayon une trace-cible sur un papier, il utilise la posture la plus confortable que possible.  Or, ce choix correspond aussi à la meilleure performance (Rossetti et al. 1994).  Dans cet ordre de sensation la dimension hédonique de la sensation permet aussi l'optimisation.

L'alliesthésie

Les quatre exemples des Fig. IX.2-5 ci-dessus confirment ou démontrent plusieurs points importants:

1) la dimension hédonique de la sensation existe et n'est pas nécessairement liée aux caractéristiques qualitative et intensive du stimulus.  Par exemple un stimulus à 15°C peut donner naissance à une sensation agéable, bien que douloureuse, si le sujet est fortement hyperthermique;

2) un même stimulus peut évoquer une sensation agréable ou désagréable selon les circonstances.  Le mot alliesthésie (du Grec  changé et  sensation) décrit ce phénomène.  L'alliesthésie négative est l'évolution d'une sensation vers moins de plaisir ou davantage de déplaisir et, inversement, l'alliesthésie positive est la diminution du plaisir ou l'accroissement du plaisir;

3) l'origine de l'alliesthésie doit être recherchée non dans l'afférence sensorielle mais dans le reste du corps.  Nous allons nous attacher maintenant à l'analyse de ce signal dans le cas des sensations d'origine thermique et alimentaire liées aux besoins de la physiologie.

L'alliesthésie n'est pas toujours l'évolution d'une sensation vers le déplaisir.  Ce peut être l'inverse.  L'alliesthésie négative, en réponse à un stimulus demeuré inchangé, est l'évolution de la sensation vers moins de plaisir ou davantage de déplaisir.  L'alliesthésie positive est l'évolution en sens inverse, vers davantage de plaisir ou moins de déplaisir.  La sensation thermique montre aisément des exemples de l'une et l'autre alliesthésie car la température interne peut évoluer facilement dans l'un ou l'autre sens.  Dans le cas des sensations gustatives il est plus facile de mettre en évidence l'alliesthésie négative car c'est l'évolution normale contemporaine du rassasiement lors d'un repas.  Comme on vient de le voir, des études expérimentales ont néanmoins montré des exemples clairs d'alliesthésie positive pour le sucré après administration d'insuline, hormone hypoglycémiante (Briese & Quijada 1979), et pour le salé après des exercices musculaires intenses accompagnés de sudation profuse et de perte sudorales de chlorure de sodium (Leshem et al. 1999) (Fig. IX.4), ou après des dialyses extrarénales thérapeutiques comme on le verra plus loin (Shepherd et al. 1987; Leshem et Rudoy 1997).

Nature du signal interne

Cas de la sensation thermique

Le signal interne responsable de l'allisthésie dans la sensation thermique est la température profonde de l'organisme.  Cependant ce n'est pas la seule information déterminante de l'alliesthésie.  La Fig. IX.7 ressemble fort à la Fig. IX.2.  Dans les deux cas un sujet reçoit des stimulus thermiques à la main et répond par des notes décrivant son plaisir ou son déplaisir.  Dans les deux cas deux groupes de points sont groupés en papilon dont les “ailes” se distinguent aisément: dans un cas le sujet aime le froid et déteste le chaud, alors que dans l'autre le sujet aime le chaud et déteste le froid.  Pourtant ces deux expériences sont très différentes par la nature du signal
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Fig. IX.7  Réponses de plaisir (positif) ou de déplaisir (négatif) à des stimulations thermiques à la main, données par un sujet immergé jusqu'au menton dans un bain tiède.  La figure donne les résultats de deux séances identiques en tous points sauf un: la température interne du sujet est élevée dans un cas de façon passive par l'immersion préalable dans un bain chaud, et dans l'autre cas résulte de la maladie (simple grippe).  On voit que le profil de la réponse est celui d'une hyperthermie lorsque le sujet est en santé et celui d'une hypothermie lorsqu'il est fiévreux.  La température profonde du sujet est pourtant identique dans les deux séances.  D'après (Cabanac 1969).

 interne responsable de l'alliesthésie thermique.  Ce qui déterminait le passage de l'un à l'autre nuages de points de la Fig. IX.2 était la température interne du sujet; lorsque le sujet aimait le froid c'est qu'il était hyperthermique, sa température interne était supérieure à 37°C..  Lorsque le sujet aimait le chaud il était hypothermique, sa température interne était plus basse que 37°C..  Or, dans la Fig. IX.7, les deux nuages de points sont obtenus au cours de deux séances distinctes à plusieurs jours d'intervale.  La température interne du sujet est bien identique dans les deux séances: entre 38,2 et 38,5°C..  Pourquoi deux profils de réponse différents dans cette figure?  Comment expliquer qu'à cette température de 38,2-5°C, une séance donne des réponses typiques d'hypothermie?  La réponse est que dans cette séance le sujet souffrait d'une forte grippe et il était fiévreux.  La différence entre les deux séances est que la consigne du thermostat biologique du sujet est élevée pendant la fièvre.  À 38,5°C, mais fiévreux, le sujet perçoit les stimulus chauds et froids comme s'il était encore hypothermique.  Une conclusion importante s'impose: le signal interne d'alliesthésie n'est pas simplement la température interne du sujet, mais la sensation reçoit une autre information: la consigne thermorégulatrice.  L'alliesthésie dépend non uniquement de la température profonde du sujet, mais plutôt de la différence entre température de consigne et température profonde.

Cas des sensations olfacto-gustatives

Rolls et. al. ont montré que la satiété après ingestion d'un aliment était relativement spécifique: après obtention d'une alliesthésie négative pour un aliment donné, la présentation d'un autre aliment est capable d'éveiller de nouveau du plaisir.  Ils ont donné le nom de satiété sensorielle spécifique
 à cette alliesthésie particulière étroitement spécifique (Rolls et al. 1983).  

La Fig. IX.8 identifie un signal interne important pour la production d'alliesthésie négative en réponse à des stimulus gustatifs sucrés: la 
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Fig. IX.8  Résultats de deux expériences tenues à quatre ans d'intervale par des expérimentateurs différents et sur des sujets différents.  On compare les résultats moyens obtenus sur des groupes de sujets humains recevant des stimulus sucrés et décrivant leur plaisr ou leur déplaisir avec des notes quantitatives.  Les colonnes décrivent la diminution du plaisir entre le moment où les sujets sont à jeûn et après avoir reçu une charge de glucose intra-gastrique.  On voit que l'abaissement du plaisir (alliesthésie négative) est fonction de la concentration de l'échantillon reçu dans l'estomac, mais que cette influence est identique que la concentration soit obtenue en jouant sur le volume de la solution ou sur la masse de glucose (Cabanac & Fantino 1977).
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Fig. IX.9  Réponses hédoniques données par deux sujets pour décrire le plaisir ou le déplaisir de sensations alimentaires: saveur d'échantillons sucrés pour le sujet de gauche, et d'une odeur alimentaire (sirop d'orange) pour le sujet de droite.  Dans les cadres du haut les sujets sont à jeûn et perçoivent comme agréables à toutes concentrations ces stimulus alimentaires; l'administration d'une charge gastrique de glucose concntré transforme ces sensations d'agréables en désagréables (alliesthésie négative).  Dans les cadres du milieu la même expérience est tentée chez les mêmes sujets qui sont maintenant fortement amaigris par un régime hypocalorique draconien de plusieurs mois; on voit que l'alliesthésie a disparu.  Lorsque les sujets se remettent à s'alimenter ad libitum, ils retrouvent leurs poids corporels initiaux et l'alliesthésie provoquée par la charge gastrique de glucose reparaît (en bas).  Tout se passe donc comme si le poids corporel était régulé par un jeu sur la satiété plus ou moins précoce selon que le sujet est à son point de consigne pondérale ou au dessous de sa consigne (Cabanac et al. 1971).

concentration du glucose dans la lumière duodénale.  On voit que à 4 ans d'intervale, sur des groupes de sujets différents servant chaque fois dans 4 sessions, l'ampleur de l'alliesthésie, c'est-à-dire de la satiété, était fonction non du volume intragastrique, ni de la masse de glucose administrée mais de la concentration de ce glucose administré à l'insu des sujets.  Le signal interne n'est pas nécessairement la concentration en glucose; en effet les protéines sont également productrices d'alliesthésie (Guy-Grand & Sitt 1976).  D'autres expériences ont montré que le point d'impact électif du stimulus concentration était la lumière duodénale.  Cependant comme dans le cas de l'alliesthésie de la sensation thermique le signal interne ne dépend pas seulement de l'afférence duodénale; il est plus complexe et dépend d'un signal de consigne régulatrice.

La Fig. IX.7 a montré que l'alliesthésie thermique survient pour le service d'une consigne de température interne.  C'est la façon dont le comportement est asservi aux besoins de la thermorégulation.  La Fig. IX.9 montre qu'il en est de même pour la gustation.  Le plaisir gustatif dépend certes, à court terme, des capteurs nerveux duodénaux de la Fig. IX.8, mais en outre à long terme d'une consigne.  Cette consigne assure la stabilité du poids corporel, ou plutôt du contenu de graisse de l'organisme.  Elle dépend vraisemblablement de la concentration de l'hormone leptine sécrétée par les adipocytes dans le milieu intérieur et de la concentration plasmatique en glucocorticoides.   La consigne elle même est vraisemblablement dûe à la teneur hypothalamique en CRH, l'hormone libératrice de l'hormone corticotrope (Cabanac et al. 2000).

L'eau et le sel

Cet ordre de sensation est particulièrement favorable à l'analyse des sensations de plaisir/déplaisir car les signaux physologiques en sont bien connus et liés en priorité à la pression osmotique du milieu intérieur (Cannon 1919; LeMagnen 1955; Corbit 1968; Fitzsimons 1968; Corbit 1969; Stricker & Verbalis 1988).  La Fig. IX.10 nous donne un exemple d'alliesthésie négative et positive pour la sensation salée.  Une charge gastrique concentrée en  sel entraîne une alliesthésie négative pour la sensation salée.  La même figure montre le fort plaisir évoqué par la sensation salée chez un patient addisonien, juste avant la mise en oeuvre du traîtement correcteur de sa maladie.  Au Chap. VII, nous avions vu que cet appétit pour le sel sauve la vie de ces patients.

Les patients souffrant d'insuffisance rénale doivent périodiquement se brancher sur un 'rein artificiel' afin de corriger leur milieu intérieur.  Cette situation est particulièrement favorable pour l'étude de leurs sensations gustatives en fonction de leur état interne.  L'exploration des sensations gustatives au cours d'une dialyse thérapeutique  chez des patients sans reins montre des résultats opposés selon le délai de l'exploration sensorielle.  Immédiatement après la dialyse les patients ont soif, voient diminuer leur appétit pour le sel sans que la dialyse n'ait aucun effet sur la préférence pour le sucre (Shepherd et al. 1987).  En revanche, 24 h plus tard, la dialyse accroît le plaisir provoqué par les sensations salées (Leshem & Rudoy 1997).  Ces résultats peuvent apparaître contradictoires à première vue, mais on peut penser que les différences proviennent seulement de la constante de temps de deux signaux différents (Fig. VI.1).  La dialyse diminue fortement le volume sanguin.  Or la défense de la pression artérielle est une urgence de l'ordre de la minute; une chûte de la pression de perfusion du cerveau fait perdre connaissance et peut entraîner la mort après 3 ou 4 min d'anoxie cérébrale.  On peut donc penser que ce signal prend précédence immédiatement après la dialyse.  Celle-ci s'accompagne d'une forte baisse de l'osmolalité du milieu intérieur corrigeable plus tardivement et manifesté 24 h plus tard par l'appétit accru pour le sel.  En tout état de cause le plaisir sensoriel reste asservi aux besoins de la physiologie, que ce soit ceux de la pression artérielle ou de la pression osmotique.

Ces explorations confirment la variabilité du plaisir gustatif salé et du goût de l'eau en fonction du milieu intérieur et de ses besoins.  Ils confirment aussi la spécificité de ces réponses et l'influence de l'hormone aldostérone. 


Fig. IX.10 Réponse hédoniques à des stimulus salés: +2 très agréable, +1 agréable, 0 indifférent, -1 désagréable, -2 très désagréable.  *** P‹0,001; ** P‹0,005 (Mann & Whitney).  La charge salée était administrée directement dans l'estomac par tubage gastrique.  D'après (Cabanac & Duclaux 1970).

Consignes régulatrice et pondérostat

Le schéma de fonctionnement du plaisir, motivateur du comportement est donc similaire dans le cas des sensations thermiques et olfacto-gustatives avec un signal interne égal à la différence entre une consigne et la variable régulée.  Il est facile d'explorer la valeur de la consigne de la thermorégulation.  Dès qu'apparaît une réponse régulatrice autonome, frisson, sudation, vaso-dilatation ou comportement, on sait que la température profonde de l'organisme s'est écartée de sa consigne.  Simultanément un inconfort thermique apparaît: une impression de froid et un besoin de chaleur, ou une impression de chaleur et un besoin de fraicheur.

Dans le cas du pondérostat/lipostat, cela est moins aisé car la réponse régulatrice n'est pas permanente comme pour la thermorégulation, mais survient périodiquement avec les repas.  En outre la constante de temps de cette régulation est beaucoup plus longue que celle de la thermorégulation.  La Fig. V.7 apporte une première solution à cette difficulté.  On y voit que le comportement d'amassement de nourriture par le rat n'apparait que lorsque son poids corporel est inférieur à un seuil.  Ce seuil est la consigne du pondérostat de l'animal.  On peut ainsi mesurer expérimentalement la consigne du pondérostat chez le rat.  Une autre méthode pour explorer la consigne du pondérostat humain consiste à rechercher l'alliesthésie survenant dans les sensations alimentaires, puisque cette allesthésie disparaît chez le sujet amaigni en dessous de sa consigne (Fig. IX.9).

Une surprise de l'exploration des consignes régulatrices est la mise en évidence de leur variabilité, tant pour la thermorégulation que pour le poids corporel.  Contrairement à ce qu'on pouvait attendre a priori, les consignes ne sont pas invariables mais au contraire ajustables, tout comme celles des thermostats technologiques régulant la température des habitations ou des réfrigérateurs.  La meilleure illustration de l'ajustement de la consigne thermorégulatrice est la fièvre dans laquelle, sous l'effet d'agents pathogènes (Fig. IX.7) ou d'émotions (Fig. VIII.4), la consigne s'élève.  La consigne du thermostat biologique oscille avec une période nycthémérale et une amplitude d'environ 1°C; le minimum se situe veras 4:00 h et le maximum vers 16 h.   Le fonctionnement ovarien la fait également osciller avec une période voisine de 28 jours, avant l'ovulation la consigne est de 0,5°C plus basse qu'après l'ovulation.  En outre, les physiologistes de la thermorégulation savent depuis longtemps que la température de consigne est influencée par les informations venues de la peau.  Lorsque la peau est froide, la consigne s'élève.  Lorsque la peau est chaude, la consigne s'abaisse.  On retrouve cette influence avec le comportement.  La température préférée (Tpref) chez l'humain est décrite par l'équation ci-dessous:

Tpref=-0,3Tsmoy(Tre -36,3)+44

dans laquelle Tsmoy est la température cutanée moyenne de l'ensemble du corps, et Tre la température profonde, rectale.  On voit qu'un paramètre Température cutanée moyenne (Tsmoy), intervient de façon multiplicative pour modifier la préférence, ce qui revient à jouer sur la consigne.

La consigne du pondérostat est également ajustable.  À court teme, si on apauvrit les qualités organoleptiques de l'alimentation on voit diminuer la prise alimentaire et baisser le poids corporel dans des proportions similaires à celles de la Fig. IX.9, mais sans disparition de l'alliesthésie postingestive.  La perte de poids se fait sans douleur car la valeur de la consigne est influencée par les qualités des aliments (Cabanac & Rabe 1976).  Une alimentation peu palatable et monotone entraîne une satiété plus rapide qu'une alimentation savoureuse et variée.  Une autre modification de la consigne pondérale survient avec le vieillissement.  On peut étudier l'influence de l'âge sur la consigne pondérale du rat et on assiste à une dérive vers des poids corporels de plus en plus élevés avec le vieillissement (Gosselin & Cabanac 1996). 

Le réajustement du thermostat par les afférences périphériques, démontré ci-dessus par les réponses comportementales a été vérifié avec les réponses autonomes.  Il en est de même avec le pondérostat: les réponses autonomes confirment le réajustement du pondérostat à la hausse par les saveurs palatables, tel que démontré par les mesures comportementales.  Un même repas mangé sous forme palatable élève davantage la thermogénèse post-prandiale que lorsqu'on le transforme en un biscuit insipide sans palatabilité (LeBlanc & Brondel 1985) ou qu'on administre la nourriture par tubage gastrique, sans stimuler la gustation (LeBlanc et al. 1984).  Il en est de même chez le chien (Diamond et al. 1985).

Un dernier ajustement de la consigne du pondérostat survient dans l'obésité.  Guy-Grand et al. ont montré que l'obésité humaine correspond à un décalage de la consigne pondérale vers des poids plus élevés.  Lorsque l'obésité se déclenche, ou si le patient réduit volontairement son poids corporel, l'alliesthésie négative pour le sucre après une charge gastrique en glucose disparaît.  Elle réapparait lorsque le patient abandonne son régime hypocalorique et atteint, ou regagne, son poids d'obèse (Guy-Grand & Sitt 1974).  Des études de la sécrétion salivaire en réponse à des stimulus appétitifs vont dans le même sens: en réponse à des stimulus alimentaires les sujets salivent lorsqu'ils sont au dessous de leur poids de consigne et non s’ils sont à leur poids de consigne (Guy-Grand & Goga 1981).  Un tel résultat confirme de façon objective puisque la sécrétion salivaire est une réponse autonome, les résultats des études des sensations.

L'obésité existe aussi chez les animaux.  On sait qu'il existe plusieurs races de rongeurs obèses.  La méthode de mesure de l'amassement de nourriture chez des rats Zucker qui deviennent obèses dès l'enfance, confirme que leur obésité correspond, comme chez l'humain, à une élévation de leur consigne pondérale en comparaison avec les rats témoins normaux (Gosselin & Cabanac 1996).  Cela est vrai aussi pour les rats rendus obèses par un régime “cafétéria.”

Conclusion

L'ouverture de la boite noire de la dimension mentale et l'exploration de son rôle dans la motivation pour les comportements physiologiques s'avère donc particulièrement fructueuse.  En effet, le plaisir est l'indicateur mental de stimulus utiles, à rechercher d'emblée dans notre environnement, comme les saveurs sucrées.  Le déplaisir est l'indicateur de stimulus néfastes comme les saveurs amères, à éviter d'emblée.  Mais plaisir et déplaisir possèdent d'autres propriétés.  Plaisir et déplaisir sont déterminés par des signaux venus de notre corps en prise directe avec la production de réponses optimales, comme dans le geste.  Ces signaux internes, lorsqu'ils sont intégrés dans une régulation physiologique prennent la forme de 'consignes régulatrices.'  Les variables soumises à régulation, pression artérielle, glycémie, température interne, etc., sont comparées en permanence à ces consignes et les comportements issus de la recherche du plaisir sensoriel corrigent le signal d'erreur, l'écart entre variable régulée et consigne.

EN.REFLIST
Chapitre X

DANS LES CONFLITS DE MOTIVATIONS, L'ADAPTATION DU COMPORTEMENT PASSE PAR LE PLAISIR DE LA SENSATION

Résumé

Lorsque plusieurs motivations sont simultanément présentes il faut décider laquelle aura la première accès à la voie finale commune comportementale.  Lorsque, dans des situations expérimentales, on oppose entre elles des motivations physiologiques, par exemple inconfort thermique vs fatigue physique, on observe que les sujets maximisent la somme algébrique plaisir+déplaisir sensoriel pour classer ces motivations concurrentes par ordre de priorité.  Le plaisir sensoriel sert donc de monnaie commune pour établir cet ordre de priorité.  On vérifie expérimentalement que ce mode de prise de décision fonctionne aussi pour les motivations purement mentales, comme le jeu ou l'argent, lorsqu'elles entrent en concurrence avec les motivations physiologiques.

Dans la nature, un stimulus se présente rarement seul.  De même, les diverses motivations se présentent aussi rarement isolément.  Au contraire, elles sont le plus souvent présentes simultanément mais à des degrés plus ou moins intenses.  Les animaux et les personnes doivent donc à chaque instant classer les urgences pour la satisfaction des motivations concurrentes, par la «voie finale commune comportementale».  Ce terme a été proposé par l'éthologiste McFarland par analogie avec la fameuse voie finale commune, terme utilisé par le physiologiste W. B. Cannon qui l'appliquait au motoneurone de la corne antérieure de la moelle épinière, sur quoi convergent toutes sortes d'influences excitatrices et inhibitrices et qui intègre tous ces messages dans sa commande du muscle.  McFarland fait ainsi toucher du doigt que le comportement est au service de nombreuses motivations mais qu'il ne peut se consacrer simultanément à toutes comme nous l'avons déjà remarqué à plusieurs reprises (McFarland etSibly 1975).  À chaque instant, il faut donc choisir l'ordre de priorité de satisfaction dans les conflits de motivations.

Nous avons vu que les décisions dans ce type de conflit aboutissaient à des choix de solutions optimales, tel qu'on peut en juger à court terme sur des critères physiologiques (Chap. VII).   Intéressons nous maintenant au mécanisme par lequel l'organisme parvient à la décision et optimise son comportement en cas de conflit de motivations.  Nous tenterons d'explorer le signal mental permettant d'aboutir à un tel résultat.  Nous avons vu que le plaisir sensoriel permettait l'optimisation du comportement dans les situations où une seule motivation était présente.  Le plaisir sensoriel interviendrait-il dans la prise de décision lorsque plusieurs motivations sont en conflit?  Avant d'étudier cette hypothèse expérimentalement il nous faut en rappeler le fondement théorique établi par McFarland.

La monnaie commune d'échange

Dans les chapitres précédents nous avons rencontré deux des grands postulats à la base de l'éthologie.  Selon le premier, le comportement animal est optimal par définition car il est le produit de la sélection naturelle portant sur des millions d'années.  L'optimalité est jugée par les éthologistes d'après l'efficacité de la performance reproductrice de l'individu (Barrette 2000).  Comme nous l'avons vu, cette définition de l'optimalité vise d'abord le long terme, objet privilégié des réflexions des zoologistes, mais n'exclut pas explicitement le court terme, domaine des physiologistes.

Selon le second postulat, à chaque instant les animaux satisfont par leur comportement leur plus urgente motivation.  Dans leur étude théorique de la voie finale commune comportementale, McFarland & Sibly considèrent que le système nerveux central doit classer par rang de priorité selon leur urgence toutes les motivations présentes simultanément.  Pour cela il doit disposer d'une monnaie commune d'échange qui permettra aux diverses motivations de "se parler" (McFarland etSibly 1975; McNamara etHouston 1986).  À l'aide de cette monnaie commune un troc pourra alors prendre place entre motivations qui pourront ainsi se classer par rang d'urgence et déclasser l'une au bénéfice de l'autre.  Ainsi, on voit des animaux renoncer à s'alimenter en raison de la présence d'un prédateur ou parce que c'est la période du rut.  Ils ont donc fait passer dans ce cas leur survie immédiate ou la reproduction avant la prise alimentaire.  La monnaie commune rend possible l'établissement de ce classement afin de bénéficier de la satisfaction comportementale selon les urgences.

Nous avons vu le plaisir sensoriel étroitement adapté aux besoins de la physiologie.  Comme de nombreuses fonctions utilisent le comportement à leur service, on peut formuler l'hypothèse selon laquelle le plaisir pourrait être cette monnaie commune d'échange postulée par les éthologistes.  Une telle conclusion peut s'obtenir expérimentalement par l'observation de situations de conflits de motivations.  Le principe de la méthode consiste à procéder en trois temps.  Dans une première série de séances on explore le plaisir ou le déplaisir évoqué dans un ordre de motivation par un stimulus présenté à des intensités variées, comme par exemple une température ambiante de plus en plus froide chez un sujet dont on fait varier la température corporelle.  Dans une seconde série de séances on fait de mème dans un autre ordre de motivation avec une deuxième modalité sensorielle, comme par exemple la fatigue engendrée par une marche sur tapis roulant avec des pentes de plus en plus fortes.  On peut ainsi dessiner une 'carte du plaisir' à deux dimensions.  Enfin, dans une troisième série de séances on présente simultanément les deux stimulus et les deux motivations, température ambiante et tapis roulant, et on demande au sujet de lui-même modifier l'un d'eux pour atteindre la valeur préférée.  On reporte alors ce choix comportemental sur la carte hédonique à deux dimensions établie précédemment.  Cela permet de comparer plaisir sensoriel et choix 


 

Fig. X.1  Comparaison des notes de plaisir/déplaisir données par un sujet lorsqu'il goûte des échantillons plus ou moins sucrés et acides.  Le sujet juge à gauche le plaisir/déplaisir de l'acidité et à droite de la 'sucrosité'; on représente par des trais épais les zones préférées par le sujet.  Ces zones ont été repérées dans les séances préalables qui ont permis d'établir cette carte du plaisir acide ou sucré.  Sur cette matrice on représente par des cercles blancs le mélange obtenu par le comportement du sujet lorsqu'on lui impose le concentration en sucre et qu'il choisit l'acidité.  On voit que la pluspart les cercles se situent sur une barre épaisse, ou à son voisinage, soit avec la sucrosité (à gauche) soit avec l'acidité (à droite).  Le sujet prend donc en compte simultanément les deux stimulus bien qu'il ne puisse en manipuler qu'un (Cabanac & Ferber 1987).

comportemental.  Cette méthode a été utilisée pour diverses combinaisons de stimulus physiologiques et mentaux.

Sucré vs acide

La sensation gustative va nous donner un premier exemple de combinaison de deux sensation pour le déterminisme du comportement.  La méthode est exactement ce qui vient d'être défini.  Dans une première séance on fait goûter une gamme d’échantillons plus ou moins acides et on recueille les notes indicatives du plaisir/déplaisir évoqué par ces saveur.  Dans une deuxième séance on fait de même pour une gamme d'échantillons sucrés à des concentrations variées.  Dans la troisième séance on impose des échantillons sur une large gamme d'acidités et on laisse le sujet jouer avec la concentration en sucre, de façon à obtenir ce qu'il aime le plus.  Puis on procède de la m^me façon avec des échantillons plus ou moins sucrés et le sujet ajuste lui-même l'acidité.  La Fig. X.1 nous donne un résultat partiel mais éloquent obtenu sur un sujet.  La carte du plaisir à deux dimensions, acide et sucré, indique par des traits gras la zône déclarée la plus agréable.  Sur les vecteurs des concentrations sucrées imposées par l'expérimentateur on peut voir que le plaisir de la saveur sucrée, à gauche, ne se superpose pas toujours avec le plaisir pour la sensation acide, à droite, bien qu'il s'agisse du même échantillon.  La figure présente aussi par des cercles blancs les mélanges choisis par le sujet, dans la troisième séance lorsqu'on lui impose les concentrations de sucre et qu'il peut jouer sur l'acidité.  On voit que ce comportement se situe toujours sur une zône de plaisir maximum, soit sur la variable imposée (sucrosité) soit sur la variable ajustable (acidité).

Cette expérience permet deux conclusions.  D'abord elle montre que deux modalités sensorielles différentes, bien que voisines, ce sont des saveurs toutes deux, évoquent des sensations que le sujet distingue bien et dont la dimension hédonique est 'échangeable'.  Ensuite elle montre que le comportement d'un sujet laissé à lui-même lui fait rechercher le plaisir indifféremment dans l'une ou l'autre sensation.  Dans cette expérimentation, la dimension hédonique semble donc bien remplir les conditions pour être la monnaie commune d'échange entre les motivations, postulée par McFarland & Sibly.  Ici, ce sont bien le plaisir et le déplaisir des concentrations, qui sont les index du pour et du contre des stimulus sucré et acide.  Les deux expérimentations qui suivent vont confirmer ces conclusions et apporter une autre information de grande importance.

La fatigue: membres inférieurs vs poitrine

Lorsqu'on fait marcher un sujet sur un tapis roulant dont on peut à volonté ajuster la vitesse de déroulement ou la pente, on constate que pour l'une ou l'autre de ces deux variables diverses parties du corps réagissent préférentiellement.  Lorsque la vitesse augmente des sensations désagréables de fatigue se manifestent dans les muscles des membres inférieurs.  Lorsque c'est la pente qui croît, les sensations se manifestent d'abord dans la poitrine, sensations de tachycardie et de dyspnée.  On peut donc donner à un sujet deux instructions: -a, fixer son attention alternativement sur l'un ou l'autre territoire de son corps et -b, donner une note quantitative décrivant pour chacune des deux sensations son inconfort local, son déplaisir sensoriel.  La Fig. X.2 donne un tel exemple.  Dans la partie supérieure on a représenté le seuil de déplaisir dans les membres inférieurs pour diverses combinaisons de pentes et de vitesse du tapis roulant.  La ligne -1 est le seuil de déplaisir et la ligne -2 indique le déplaisir caractérisé.  On voit que le déplaisir dans les membres inférieurs présente un profil à peu près linéaire dans l'espace exploré.

La partie moyenne de la figure présente les notes de déplaisir dans la poitrine, confondant dyspnée et tachycardie.  On voit qu'il semble exister deux seuils parallèles à chacun des axes de coordonnées.  

La partie inférieure de la figure présente les lignes correspondant à la simple somme algébriques des notes données par le sujet dans les parties supérieure et moyenne de la figure pour ses sensations aux membres inférieurs et à la poitrine.
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Fig. X.2 Conflit: membres inférieurs contre poitrine chez un sujet au cours d'une série de séances où il devait gravir l'équivalent de 300 m d'altitude.  Au cours d'une série de vingt cinq séances on impose la combinaison des cinq pentes en abscisses, avec les cinq vitesses en ordonnées.  Les trois parties de la figure montrent les courbes isohédoniques tracées par interpolation, d'après les notes données par le sujet pour décrire le déplaisir dans les membres inférieurs (en haut) et dans la poitrine (au milieu).  La ligne 1 donne le seuil de perception désagréable; la ligne 2 indique le déplaisir caractérisé.  En bas, les lignes sont la somme algébriques des valeurs obtenues en haut et au milieu.  Sur chacune des trois cartes on représente les choix du sujet à l'issue des séances où il pouvait choisir une variable et l'autre lui était imposée.  Les points triangulaires indiquent que la pente est imposée et la vitesse libre.  Les points circulaires indiquent que la vitesse est imposée et la pente libre.  On voit que la corrélation des points indicatifs des choix du sujet, est meilleure avec la somme des notes hédoniques (en bas), qu'avec chacune de ces notes séparées (en haut et au milieu).  D'après (Cabanac 1986).

Maintenant, on peut comparer ces trois profils de réponses, avec les comportements réellement choisis par le sujet lui-même lorsqu'on lui impose soit la vitesse, soit la pente et qu'il peut choisir la variable non-imposée.  Nous avons déjà rencontré cette situation.  On se contente de reprendre ici le résultat de la Fig. VII.6. Pour le sujet de la Fig. X.2, ces choix comportementaux sont indiqués par les points superposés aux seuils de déplaisir dans chacune des trois parties de la figure.  Il saute aux yeux que la meilleure corrélation entre le comportement et ses sensations est celui de la partie basse de la figure, c'est à dire avec la somme algébrique des déplaisirs dans les membres inférieurs et la poitrine.  L'analyse statistique confirme cette impression.

Ce deuxième exemple confirme donc que les dimensions hédoniques, ici négatives, venues des membres inférieurs et de la poitrine sont échangeables entre elles, comme dans le cas des sensations gustatives.  Pourtant, les sensations sont qualitativement fort différentes, venus des muscles des membres inférieurs d'une part et de la poitreine d'autre part, mais la dimension hédonique leur est commune.  Cet exemple apporte une autre information fort importante: la maximisation du plaisir, ou dans le cas présent la minimisation du déplaisir ce qui revient au même, conduit à un comportement optimal comme on l'a vu précédemment, puisqu'il est celui d'un travail à puissance constante dans des conditions de marche fortement différentes tant pour la pente que la vitesse.

Le prochain exemple poursuit dans le même sens mais avec des sensations encore plus différentes que précédemment puisqu'il s'agit des sensations éveillées d'une part par un travail de marche sur un tapis roulant et d'autre part par une température ambiante plus ou moins froide.

Inconfort thermique vs fatigue
La Fig. X.3 montre les résultats d'une expérimentation en trois temps comme précédemment, mais on joue cette fois sur deux variables fort différentes: -a, la pente d'un tapis roulant fonctionnant à vitesse constante et -b, la température ambiante de la pièce où est placé le tapis roulant.  Dans un premier temps on a recueilli les notes décrivant le plaisir ou le déplaisir éveillé par la température et perçu par le sujet séjournant à diverses températures ambiantes.  On trouve ces températures ambiantes en abscisse.  Dans une deuxième série de séances on a recueilli les notes de plaisir/déplaisir suscité par la marche sur le tapis roulant à vitesse constante de 3 km/h, mais dont la pente augmente, et on les présente en ordonnée.  La figure montre la somme de ces deux notes en une carte hédonique à deux dimensions.  Sur cette carte on a représenté les points obtenus pendant la troisième série des séances, celles où le sujet pouvait choisir la pente du tapis roulant alors que la température ambiante était imposée, et celles où réciproquement il pouvait choisir la température ambiante alors que la pente était imposée.

Les deux variables environnementales sont naturellement antagonistes: la vitesse est constante à 3 km/h, mais lorsque la pente du tapis roulant augmente, la puissance dégagée dans les muscles du sujet augmente et avec elle sa production de chaleur; le sujet a tendance à se réchauffer.  Lorsque la température ambiante diminue la perte de chaleur du sujet augmente, il a tendance à se refroidir.  Le sujet peut ainsi contrecarrer par son comportement la perte de chaleur vers l'environnement en augmentant la pente du tapis roulant, ou au contraire la faciliter en abaissant la température ambiante.  La Fig. VII.7 nous avait présenté les résultats de cette expérience et nous avions vu que jouant soit sur la température soit sur l'intensité de son travail le résultat était un comportement parfaitement thermorégulateur puisque la production de chaleur résultant du choix du sujet était inversement proportionnelle à la température ambiante.

Les points de la Fig. VII.7 sont maintenant reportés sur la carte hédonique à deux dimensions dans la Fig. X.3 b (ce ne sont pas exactement les mêmes car la figure VII.7 présente un résultat moyen obtenu sur un groupe de sujets alors que les résultats de la Fig. X.3 sont ceux d'un sujet unique).  On voit que 9 points sur 10 se situent dans la zone blanche ou sur sa frontière et que le dixième se situe entre deux péninsules de la zone blanche le sujet n'ayant aucun moyen de faire mieux puisqu'aucune température plus agréable que 21°C n'existe sur la carte lorsqu'on impose la pente 8%.  Les zones claires sont celles où la somme des deux sensations de fatigue et de confort thermique est positive, c'est à dire où globalement le sujet ressent un plaisir intégrant les deux dimensions explorées.  Le comportement du sujet se situe dans les zones claires il recherche donc un plaisir intégrant simultanément les deux modalités sensorielles.  Cette recherche produit chez lui un comportement strictement thermorégulateur.  Il est bien évident que le sujet ne dispose d'aucune information autre que les sensations venues de son propre corps.  La recherche du plaisir sensoriel le conduit donc à un comportement optimal du point de vue de sa thermorégulation.

 Les trois expériences précédentes nous ont montré que la dimension hédonique des sensations était échangeable et que la recherche du plaisir sensoriel à deux dimensions conduisait à des comportements optimaux, tel qu'on peut le juger d'après les critères de la physiologie.  Sachant que le comportement n'est, bien évidemment, pas limité au service des besoins de la physiologie, on peut se demander si ces conclusions s'appliqueraient à d'autres sortes de plaisirs qu'on 

Fig. X.3 a) Exemple de carte de la somme algébrique du plaisir ou du déplaisir obtenu dans un espace sensoriel à deux dimensions.  En ordonnées les pentes du tapis roulant et en abscisses les températures ambiantes imposées.  Les lignes isohédoniques et les surfaces plus ou moins grisées indiquent les chiffres de plaisir et de déplaisir donnés par le sujet à l'issue d'une séance d'une heure de marche.  Les lignes sont obtenues par interpolation entre les intersections du quadrillage.  Plus la surface est foncée plus la somme des notes d'inconfort est négative.  Les zones blanches indiquent une somme positive, un bilan agréable.

b) Sur cette carte on représente les conditions de pente et de température ambiante choisies par le sujet à l'issue d'une heure de marche lorsqu'on lui impose soit la pente (points circulaires), soit la température ambiante (points triangulaires).  On voit que les triangles et les cercles forment une seule population de points;  le sujet joue donc indifféremment sur l'une ou l'autre variable à sa disposition.  On voit aussi que neuf points sur dix se situent dans la zone blanche;  le sujet tend donc à maximiser le plaisir bidimensionnel.  D'après (Cabanac & LeBlanc 1983).


Fig. X.4  Résultat du conflit douleur contre argent pour un groupe de dix sujets.  En abscisses les sommes gagnées en Francs français par durée de 20 s de tolérance de la douleur, exprimées sur une échelle linéaire, à gauche et logarithmique, à droite.  En ordonnées les durées de tolérance de la douleur en minutes.  À gauche, les barres de part et d'autre de chaque point indiquent une erreur standard; les moyennes non soulignées par une ligne commune (x-x) sont significativement différentes.  À droite, r est le coefficient de corrélation R(Cabanac 1986).

pourrait, pour simplifier, qualifier de 'mentaux', par opposition aux plaisirs sensoriels des exemples précédents.

 Motivation non-physiologique: l'argent

Une première expérimentation affronte la douleur à l'argent.  Pour produire la douleur on demande au sujet d'adopter une position assise, mais sans siège.  Il est simplement adossé à un mur du laboratoire les segments des membres inférieurs soigneusement placés à angle droit les uns par rapport aux autres.  Cette posture ne peut ètre maintenue qu'à l'aide d'une forte contraction des muscles extenseurs.  Comme le sujet ici n'effectue aucun mouvement, la contraction isométrique empêche le sang d'irriguer les muscles et rapidement une douleur d'ischémie apparait, grandit et devient intolérable
.  C'est justement sur cet intolérable que va jouer la récompense financière.  Le sujet peut interrompre la séance à tout instant en se laissant glisser au sol.  Mais il reçoit de l'argent.  Aussi longtemps qu'il conserve la position assise contre le mur il accumule des gains.  Un compteur est placé devant le sujet.  Il affiche les montants cummulatifs, en francs français, gagnées par le sujet.

Lorsque le compteur que peut lire le sujet affiche une vitesse minime d'accumulation de la récompense, l'intolérable est rapidement atteint: le sujet se laisse glisser au sol, interrompant rapidement la séance, la douleur et l'accumulation de la récompense par le compteur.  Lorsque le compteur affiche une forte vitesse d'accumulation de la récompense, l'intolérable est fortement repoussé et la durée de la séance peut ainsi doubler (Fig. X.4)
.  

Une expérimentation similaire où les sujets sont exposés à une ambiance de plus en plus froide donne des résultats superposables (Johnson etCabanac 1983).  Dans cette expérimentation avec l'inconfort thermique, comme dans la précédente avec la douleur, l'échange, entre inconfort ou douleur d'une part et argent d'autre part, se fait selon le mode logarithmique.  C'est-à-dire que la récompense doit augmenter en progression géométrique pour voir augmenter la tolérance en progression arithmétique.  La durée (D) de la séance est décrite par l'équation:

D = k.Log + c   (Johnson etCabanac 1983) (Cabanac 1986)
dans laquelle ,  est le taux de récompense en argent par unité de temps, k et c des constantes.  

Une autre expérimentation vise encore à éprouver l'hypothèse selon laquelle le plaisir est "la monnaie commune d'échange" entre les motivations.  Mais en affrontant l'argent à une autre motivation sensorielle, la palatabilité des aliments.  Dix sujets volontaires ont pris un repas au laboratoire, quatre jours différents.  Ils étaient recrutés pour venir prendre un repas au laboratoire et recevoir la somme de 10 $ canadiens.  Au cours du premier repas, ils ont jugé et noté quantitativement la palatabilité de petits canapés-sandwichs placés dans dix assiettes différentes.  Après avoir mangé, et noté, deux sandwichs de chaque assiette, ils ont complété leur repas ad libitum, à partir des assiettes placées devant eux.  Au cours des trois repas suivants, ils ont été invités à consommer le même nombre de sandwichs que lors du premier repas.  Mais, au cours de ces trois repas, il leur fallut payer chaque sandwich un prix croissant avec la palatabilité.  Les prix des sandwichs étaient différents au cours des trois repas.  La vitesse de croissance du prix avec la palatabilité était faible au cours d'une séance, moyenne au cours de la seconde et forte au cours de la troisième.  
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Fig. X.5 -  Gauche: présentation théorique de du conflit argent contre palatabilité et des résultats attendus.  Abscisses: en a), b) et c) sandwichs classés par ordre de palatabilité croissante.  Palatabilité: la ligne continue est un modèle de l'estimation moyenne de la palatabilité (Fig. 1). Prix: la ligne interrompue indique le coût de chaque sandwich.  Ce coût croissait plus lentement que la palatabilité en a), à la même vitesse que la palatabilité en b) et plus vite en c).  Les zones ombrées indiquent un plaisir supérieur au déplaisir.

Droite: Résultats de l'expérimentation: nombre de sandwichs mangés (ordonnées).  Abscisses: liste des dix  sandwichs classés par ordre de palatabilité croissante. En a) les sujets ont mangé surtout des sandwichs haute palatabilité; en b) les sujets ont mangé de tous les sandwichs; en c) les sujets ont mangé surtout des sandwichs aversifs.  Le profil du comportement réel en a), b) et c) à droite est identique à celui des zones ombrées à gauche (prédiction théorique).

D'après (Cabanac 1995).

La Fig. X.5 (gauche) présente les conditions expérimentales et les relations théoriques entre coûts et palatabilités.  Les surfaces en grisé soulignent les différences entre les motivations.  Si les sujets prennent leurs décisions en fonction de la différence entre le plaisir de la palatabilité et le déplaisir de l'argent à dépenser, on s'attend à ce que leur comportement ressemble à ces différences.

Les résultats (Fig. X.5, droite) ont montré, comme on pouvait s’y attendre, une préférence des sujets pour les hautes palatabilités et les bas prix.  Mais lorsque le prix a augmenté plus rapidement que la palatabilité les sujets ont consommé surtout les sandwichs peu palatables.  On voit que les profils des réponses de la partie droite de la figure correspondent bien aux profils théoriques (en grisé) de la partie gauche de la figure.  Le comportement des sujets pouvait donc être prévu à partir des estimations de palatabilité et du prix des sandwichs.  Ce résultat confirme l'hypothèse de travail.

Mais, plus encore que cette relation quantitative, retenons seulement un autre enseignement apporté par ces expérimentations.  La relation entre fatigue et inconfort thermique, ou entre plaisirs gustatifs, ou encore entre argent et douleur, ou entre argent et inconfort, ou entre argent et palatabilité, s'établit sans effort de calcul par les sujets.  En effet les sujets estiment la grandeur de leurs sensations, sans mème avoir à y penser, et agissent sans se préoccuper des résultats.  Ils prennent leurs décisions dans l'instant, sans tenir compte de leurs souvenirs des autres séances, ou même de ce qui s'est passé quelques minutes plus tôt.  Ils ignorent que leur comportement face à l'inconfort thermique ou à la douleur change d'une séance à l'autre en fonction de la récompense monétaire.  À la fin de l'expérience certains sujets sont persuadés que leur comportement a ruiné l'expérimentation car ils ont été attentifs à leur douleur ou à leur inconfort comme on le leur a demandé sans pouvoir, bien évidemment, analyser leur état physiologique.  Ils sont alors stupéfaits de constater la cohérence des résultats réels.  Cela montre que d'une séance à l'autre l'endurance à l'inconfort thermique 
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Fig. X.6  Résultats obtenus sur les deux sujets restés le moins longtemps (celui de gauche) et le plus longtemps (celui de droite) dans la chambre climatique lors de leur séance de conflit. Les évaluations positives du plaisir à jouer au jeu-vidéo ont été obtenues en une séance (). Les évaluations négatives du déplaisir créé par le froid progressif ont été obtenues en une autre séance (o); au début de cette séance la température ambiante tiède était agréable et évaluée positivement. Afin de comparer aisément les deux évaluations et amener les deux courbes à se couper, les évaluations du déplaisir créé par le froid ont été multipliées par -1 sur la figure. Au cours de la troisième séance le jeu et le froid étaient présentés simultanément, et la flèche indique la durée réellement tolérée par le sujet.  D'après (Cabanac 1989).
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Fig. X.7  Durée réelle des séances de conflit des 12 sujets, considérée comme la variable indépendante, représentée en fonction de la durée théorique considérée comme la variable indépendante. La durée théorique à été obtenue de deux façons: graphique, première intersection des deux courbes d‘évaluation de plaisir à jouer et de déplaisir du froid; algébrique à l'aide de la famille de deux équations: évaluation-jeu= f(temps) et évaluation-froid= g(temps), et en posant évaluation-jeu+évaluatin-froid=zéro.  La ligne continue est la droite de régression de la durée réelle contre la durée théorique obtenue par la méthode algébrique (y=0,99x + 5,2, avec r=0,96). La droite de régression de la durée théorique obtenue par la méthode graphique est pratiquement superposée et n'est pas représentée. La ligne interrompue indique le cas théorique où la durée réelle serait égale à la durée théorique. On peut voir que la durée réelle, pour le groupe de sujets, était égale à la durée théorique plus 5,3 min.  D'après (Cabanac 1989).

et à la douleur d'ischémie n'est pas rationnelle et est à peine consciente.  Le choix comportemental est bien conscient, car les sujets se rendent compte de leur inconfort et de la valeur croissante de la récompense monétaire qu'ils gagnent, mais échappe au raisonnement pour se cantonner dans l'agréable et le désagréable.  L'échange naturel entre l'argent et les autres motivations a pris place sans qu'on y prenne garde dans la sphère du conscient appartenant à l'hédonique et non au rationnel.

Comme l'argent reste néanmoins un analogue de l'énergie, appris certes puisque le jeune enfant n'a aucune notion de la puissance de l'argent, mais néanmoins bien réel, on peut se demander s'il ne s'agit pas d'un mécanisme plus ou moins limité au biologique et à ses extensions.  Les expérimentations suivantes vont nous montrer au contraire qu'il n'en est rien et, qu'en outre, les mêmes lois semblent régir le physiologique et le mental.

Le jeu et l'optimisation

Les expérimentations suivantes visent à éprouver l'hypothèse selon laquelle tout comportement est motivé par la tendance à maximiser le plaisir.  Pour cela on va utiliser un autre comportement à motivation purement mentale: l'activité ludique.

Dans la première on affronte le plaisir à jouer avec un jeu-vidéo, à l'inconfort généré par une température ambiance de plus en plus basse (Fig. X.6 et X.7).  Dans deux séances on recueille les votes décrivant le plaisir/déplaisir éveillé par un environnement de plus en plus froid (1 séance) et par un jeu-vidéo choisi par le sujet (1 séance).  Puis dans une troisième séance on donne le jeu-vidéo et en même temps on abaisse la température.  Douze sujets ont été placés individuellement dans cette situation de conflit de motivations où le plaisir d'un jeu-vidéo était affronté à l'inconfort grandissant d'un environnement froid.  Chaque sujet a choisi d'interrompre le conflit à un instant prévisible selon la somme algébrique des deux estimations de l'inconfort (votes) éveillé par le froid d'une part, et du plaisir à jouer, d'autre part. Les résultats montrent que la décision par les sujets d'interrompre la séance était prise, non à l'instant où le plaisir du jeu était égal au déplaisir du froid, mais quelques minutes plus tard.  Ce résultat est en faveur de l'hypothèse de départ et renforce encore la conclusion que le plaisir est la "monnaie commune" permettant la comparaison de motivations aussi différentes que l'inconfort et le jeu.  En effet, au moment où plaisir et déplaisir étaient égaux, les sujets n'avaient plus de raison de rester dans la chambre climatique, mais n'avaient pas non plus de raison de la quitter.  Ce n'est que lorsque le déplaisir devenait supérieur au plaisir que cette décision était prise.

Dans une dernière expérimentation les sujets ne sont plus placés en situation de conflit de motivation: on les laisse jouer à un jeu-vidéo et on se contente de recueillir les notes de plaisir ou de déplaisir à jouer, qu'on corrélera à la fin de la séance avec la performance du sujet jugée objectivement d'après les résultats du jeu. 

La Fig. X.8 montre un exemple de résultat.  Le sujet perçoit un plaisir directement proportionnel à son succès au jeu vidéo.  Le plaisir est donc attaché à une performance optimale.  Il s'agit d'un jeu, dont on peut s'attendre à ce qu'il produise du plaisir.  S'il n'en était pas ainsi le fabricant ne trouverait guère de clientèle.  Il est vraisemblable que ce plaisir purement mental est néanmoins éveillé par le sentiment de l'optimalité.  Cette observation permet d'envisager que le plaisir comme optimiseur du comportement joue le même rôle dans le cas du fonctionnement mental, ce qu'on doit attendre, d'ailleurs, d'une monnaie commune.  Mais nous quittons ici le domaine des comportements à retentissement physiologique.

Conclusion

Les éthologistes ont montré la nécessité d'une monnaie commune d'échange afin de rendre possible le classement des motivations auquelles le sujet fait face à chaque instant et doit décider de ses priorités.  Il s'agit en effet d'affecter son comportemnt à la motivation la plus urgente (McFarland etSibly 1975; McNamara etHouston 1986).  Il apparaît que la dimension hédonique de la sensation, le plaisir ou le dépaisir sensoriel, possède les caractéristiques d'une telle monnaie commune.  En outre, cette dimension hédonique qui, nous l'avions vu précédemment, optimise les comportements à visées physiologiques, semble bien conserver cette propriété lorsqu'elle aboutit à une prise de décision dans un conflit de motivations.  Le plaisir semble être aussi le signal d'optimisation dans le fonctionnement mental de routine de l'être humain.  Enfin, les expérimentations décrites ont montré que non seulement le plaisir signait l'utile ou l'efficace, mais aussi que les sujets recherchaient spontanément le plaisir.  On est donc bien en droit de confirmer les conclusions des philosophes hedonistes après Bentham (Bowring 1962) selon qui la recherche du plaisir est une motivation fondamentale  de l'être humain (Mill 1869; James 1890; Ovsich 1998) 
.
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Fig. X.8  Corrélation du plaisir et du rendement d'activité mentale  À gauche:  performance et note de plaisir ou de déplaisir données par le sujet pour les trous successif du jeu vidéo de golf.  L'échelle des notes est laissée à la discrétion du sujet.  Positif, signifie plaisir, négatif déplaisir.  À droite:  les notes de plaisir ou de déplaisir (variable dépendante) sont corrélées à la performance (variable indépendante).  r=-0,92, P<0,001.  La performance est jugée d'après la différence entre le nombre de coups frappés et le par.  On peut voir que le plaisir augment avec une bonne performance.  L'exemple ci-dessus est celui du sujet avec la meilleure corrélation entre plaisir et performance.  Neuf autres sujets on participé à l'expérience.  Tous sauf un ont donné des résultats significatifs en deçà de P<0,05; pour le dernier P<0,01 D’après (Cabanac et al. 1997).

Chapitre XI

LE PLAISIR CHEZ LES ANIMAUX

Résumé
Le chapitre précédent avait montré que le plaisir sensoriel indexait les stimulus utiles et que la recherche de ce plaisir optimisait les comportements.  On explore ici la mèême hypothèse chez les animaux, pour des comportements alimentaires et thermorégulateurs, et on tire, avec prudence, la même conclusion.

Jusqu'à maintenant nous avons limité à des sujets humains notre expérimentation exploratrice sur la nature mentale de la motivation.  Certes, nous avons obtenu des arguments en faveur de l'émergence de la conscience chez les reptiles, mais nous n'avons guère ouvert la boite noire de cette conscience animale.  Chez l'humain, les chapitres IX et X, nous ont apporté des informations sur la nature de la motivation, obtenues par des expérimentations utilisant les méthodologies psychophysique et béhavioriste.  On peut admettre comme un axiome que les autres humains ont une sphère mentale similaire à la nôtre.  En revanche, bien que des centaines de publications, surtout dans le domaine de la prise alimentaire impliquent et même parfois sous-entendent l'intervention du plaisir sensoriel dans les prises de décision des rats sujets d'expérience, la prudence est évidemment de mise pour l'étude du plaisir chez eux.  Les psychologues admettent implicitement qu'on peut admettre qu'un animal éprouve du plaisir s'il travaille dur pour obtenir une récompense.  Mais le pas vers la dimension mentale chez les animaux est rarement franchi par les scientifiques.  Comme nous avons rencontré dans les chapitres précédents un étroit parallélisme entre les comportements à résultat physiologiques chez des animaux et des humains, on est en droit de poser la question de l'applicabilité des conclusions sur le plaisir sensoriel aux animaux d'autres espèces que la nôtre.  On peut remarquer cependant que, si le plaisir est la monnaie commune d'échange pour l'optimisation de la voie finale commune comportementale humaine, alors on doit le voir aussi chez les animaux dotés de conscience puisqu'ils sont eux aussi affrontés à chaque instant au problème de choisir entre diverses motivations laquelle est la plus urgente à satisfaire.

Nous avons vu précédemment (Chap. VIII) qu'on pouvait penser que les premiers signes de conscience peuvent se déceler chez les reptiles.  On devrait donc accepter que reptiles, mammifères et oiseaux perçoivent du plaisir et que leurs comportements sont motivés et optimisés par la recherche du plaisir et l'évitement du déplaisir.  En est-il bien ainsi?

Mammifères

Plaisir gustatif

La recherche et la consommation d'aliments savoureux par les animaux conduit à admettre spontanément qu'ils perçoivent du plaisir.  Par analogie anthropocentrique lorsque nous voyons des rats privés de leur glande surrénale mourir en 11 j, mais survivre presqu'indéfiniement si on leur donne accès à de l'eau salée qu'ils recherchent et boivent avidement (Richter 1936), losqu'on voit que des rats recherchent davantage l'eau salée si elle leur est fournie à boire plutôt que directement dans l'estomac où son effet biologique est pourtant le même (LeMagnen 1955), il est fort tentant d'admettre que ces comportements superposables à ceux des humains répondent aussi à des sensations conscientes.
De même, lorsqu'on constate que des rats sont capables de nuancer finement leurs préférences pour des molécules sucrées: polycose>maltose>saccharose>glucose (Sclafani & Clyne 1987), ou encore que les rats inversent leur préférence pour l'eau sucrée vers l'eau pure lorsqu'ils sont déshydratés, ce qui semble correspondre à une alliesthésie positive pour l'eau (Cohen & Tokieda 1972), ces tableaux sont si proches des comportements humains que l'assimilation est tentante.  Pourtant il est prudent et nécessaire de résister à cette tentation et d'essayer de trouver des évidences moins anthropocentriques permettant cependant d'atteindre la même conclusion.

On peut trouver déjà un argument, lui aussi indirect, en faveur de la perception du plaisir gustatif par l'observation de la mimique faciale et gestuelle du rat (Norgren & Grill 1982; Grill et al. 1996; Berridge 2000).  La Fig. XI.1 illustre ces réponses.  Lors de la présentation de solutions sucrées le rat présente une mimique apéritive qui se transforme en mimique de dégoût après une charge gastrique de glucose concentré (Cabanac & Lafrance 1990).  Cette similitude frappante entre l'alliesthésie gustative humaine et la mimique du rat se retrouve avec la sensation salée: les rats au régime sans sel répondent par une mimique apéritive à la présentation d'une eau très salée qui serait aversive pour des rats nourris normalement (Berridge et al. 1984).  Les mimiques ne sont donc pas immuablement liées de façon réflexe aux stimulus, mais sont flexibles et reflètent aussi l'état physiologique de l'animal.  Ce tableau évoque irrésistiblement l'alliesthésie gustative humaine. 

Il est d'autant plus tentant de conclure en ce sens qu'on retrouve l'influence de la consigne pondérale dans le déterminisme des mimiques faciale de façon superposables à ce qu'on connaît chez l'humain (Chap. IX).  Lorsqu'on fait maigrir un rat les réponses de dégoût pour le sucre n'apparaissent plus après une charge gastrique et que l'estomac est plein. En revanche, les signes de dégoût pour le sucre avec l'estomac plein réapparaissent lorsque le rat regagne son poids originel (Cabanac & Lafrance 1991).  Ce tableau est donc superposable non seulement à celui de l'alliesthésie humaine, mais aussi à sa dépendance vis-à-vis de la consigne du pondérostat chez l'humain.

On retrouve aussi l'influence de la consigne pondérale sur les mimiques faciales du rat dans deux autres cas:

- Influence du cycle ovarien sur la palatabilite.  Les réponses de mimiques de rats femelles à des stimulus palatables montrent une modulation selon leur état endocrinien ovarien (Clarke & Ossenkopp 1998), or la méthode d'amassement avait montré que sous influence folliculinique les rates ajustent leur pondérostat 

Fig. XI.1 Lorsqu'on présente un stimulus gustatif à un rat il répond par une mimique faciale et gestuelle caractéristique non seulement du stimulus, mais aussi de son état physiologique.  En haut signes d'appéciation. En bas signes de rejet. D'après (Grill & Norgren 1978).
pour une consigne plus basse qu'après l'ovulation, pendant l'imprégnation progestative (Fantino & Brinnel 1986).

La drogue d-Fenfluramine a été utilisée pendant quelques années pour réduire l'appétit des obèses en clinique humaine.  Lorsqu'on l'administre à des rats, elle réduit leurs mimiques apéritives pour le sucré (Gray & Cooper 1996); or, cette même drogue abaisse la consigne du pondérostat mesurée par la méthode d'amassement (Fantino et al. 1986).

Le parallélisme entre les mimiques du rat et les sensations gustatives humaines est donc sans faille (Berridge 2000), au point que ces mimiques ont été proposées comme critère pour identifier dans le cerveau les centres de satiété qui sont activés pendant leur production (Sawchenko 1998).  Le nucleus accumbens a été proposé comme lieu de médiation à la fois de la sensation gustative hédonique et de la motivation pour la prise alimentaire (Peciña & Berridge 2000). La conviction que les mammifères perçoivent du plaisir sensoriel gustatif sera renforcée par leurs comportements en situations de conflit de motivations, tel que nous le verrons plus loin.

Plaisir thermique

Chez les humains, la sensation thermique génère du plaisir et du déplaisir adaptés à la défense de la température profonde du corps (Chap. IX).  Le signal venu de la profondeur du corps détermine la valence de la dimension hédonique de la sensation.  Cependant, ce signal est aussi à l’origine des réponses autonomes, en particulier du frisson dans le cas de l’hypothermie.  Comme la sensation de frisson est toujours associée à celle de l’hypothermie, on peut se demander si le sentiment d’inconfort ne provient pas plutôt cette sensation de muscles frissonnants, que de la peau.  L’expérimentation animale permet de répondre à cette question grace à la curarisation.  En effet un animal curarisé ne peut frissonner.  On peut admettre que si, sous curare, il demande de la chaleur, c'est que la stimulation cutanée répond au même schéma que chez l’humain et, qu'en hypothermie, de la chaleur lui procure du plaisir. 

C’est effectivement ce qui se passe (Fig. XI.2).  Comme le rat de cette expérience ne peut évidemment appuyer sur un levier comme celui de la Fig III.5, puisqu'il est paralysé par le curare, on utilise la technique de Miller (Fig. IV.4) afin de connaître ses désirs.  Pour cela, en enregistre l’électrocardiogramme et l’animal peut commander de la chaleur en modifiant sa fréquence cardiaque.  S'il apprend à le faire, c'est que le stimulus chaud est récompensant, donc qu'il éprouve du plaisir en l'absence de frisson.  Les résultats montrent qu’en effet, les rats ainsi équippés avec un compteur de fréquence cardiaque et d’un appareil déclencheur de chaleur infra-rouge, demandent de la chaleur en modifiant leur fréquence cardiaque en l’absence de frisson.  On est donc en droit de penser que la sensation cutanée seule est suffisante pour les motiver et qu’ils ressentent bien du plaisir et du déplaisir (Cabanac & Serres 1976). 

Conflits de motivation 
Au Chap. VI, nous avons vu que placés en situation de conflit de motivations, les animaux sont parfaitement capables d'ajuster leurs séquences comportementales de façon à satisfaire tous leurs besoins.  Au Chap. IX et X, nous avons vu ensuite que, chez l'humain, cette optimisation passait par la maximisation du plaisir, monnaie commune d'échange.  Peut-on tirer la mème conclusion dans le cas du comportement animal?

Déjà nous avons vu que si on donne à des rats le choix de travailler pour de l'eau à 12°C et 36°C, ils boivent de l'eau à 12°C; si alors on leur donne une seule bouteille à diverses température, ils boivent davantage de l'eau chaude: 36,7°C>26°C>14°C (Ramsauer et al. 1974).  On peut donc penser que l'eau chaude est moins récompensante puisqu'il en faut davantage pour rassasier l'animal.

Mais cette conclusion est encore indirecte.  L'expérience suivante, en revanche, est prévue pour éprouver directement l'hypothèse du plaisir sensoriel chez le rat (Cabanac & Johnson 1983; Ackroff & Sclafani 1999).  On place un rat dans une chambre climatique à -15°C et il dispose d'une maison chauffée comme dans le cas de la Fig. VI.6.  Mais cette fois, on lui donne sa nourriture habituelle dans


Fig. XI.2  À gauche, la préparation: le rat curarisé peut commander la lampe infrarouge et obtenir une bouffée de quelques secondes de chaleur, soit en ralentissant, soit en accélérant sa fréquence cardiaque. Les résultats, à droite, sont ceux d'un rat qui a appris à accélérer son cœur pour obtenir de la chaleur.  Ils montrent que le rat agit bien ainsi.  Alors que la fréquence cardiaque baisse en fonction de la température corporelle au cours de la séance témoin; en revanche, lorsque le rat peut commander la lampe en accélérant son coeur, on voit qu'il résiste à l'hypothermie et que la fréquence cardiaque reste à peu près constante.  Puisque le rat accélère son coeur afin d'obtenir de la chaleur en hypothermie, on peut donc penser qu’en l’absence de frisson, la sensation cutanée génère, comme chez l’humain, du plaisir et du déplaisir.  D’après (Cabanac & Serres 1976).

 sa maison chauffée et ce qu'il trouve au froid à 16 m de distance ce sont des appâts variés, paté de viande, biscuit sablé, Coca-Cola®
, présentés isolément ou simultanément.  Le rat n'a donc aucun besoin de quitter son abri chauffé pour s'aventurer dans le froid douloureux et dangereux puisqu'il y dispose de tout le nécessaire, chaleur, boisson, nourriture.  Cependant il le fait car il a appris lors de son entraînement à température tiède que, parfois, des appâts palatables se trouvaient à 16 m.  Il s'aventure donc jusque là.  S'il y trouve du biscuit moulé pour rat, identique à ce qui se trouve dans sa maison chaude, il revient immédiatement et ne retourne plus au froid.  En revanche, s'il trouve un appât palatable il reste, consomme et retourne plus tard pour recommencer (Fig. XI.3). 

De ce comportement, on peut maintenant tirer raisonnablement la conclusion que le rat prend ses décisions en fonction du plaisir qu'il tire à manger ou boire des appats palatables.  En effet, il n'a aucun besoin d'aller souffrir du froid, son comportement n'est ni stéréotypé, ni inéluctable.  C'est seulement après avoir découvert la nature de l'appât que le rat peut confronter le plaisir qu'il en retire au déplaisir du froid environnemental.  La situation est superposable à celle des humains qui optimisent leur comportement et prennent leur décision en maximisant le plaisir multidimensionnel (Chap. X).

Anticipation

Dan Cohen, de l'Université Hébraïque-Givat Ram, à Jérusalem, pense qu'il faut également exprimer en termes de plaisir les comportements anticipateurs (Cohen & Keasar 2000).  Par exemple, lorsqu'un rat court pendant 16 m dans un environnement à 15°C, il est soutenu par l'anticipation d'une récompense palatable en fin de course.  Pour Cohen, il existe deux sortes d'anticipations, à long terme et à court terme.  L'anticipation à long terme est végétative, réflexe ou endocrine, comme chez les végétaux; elle est aussi inscrite dans le patrimoine génétique de l'espèce, façonné par la sélection naturelle (Provenza 1995).  L'anticipation à court terme est un véritable vecteur de motivation qui surpasse le désagrément de la course au froid et soutient le rat anticipant le plaisir de


Fig. XI.3  Des rats échangent de l'inconfort thermique contre de la palatabilité. Cette figure montre les caractéristiques des repas pris par six rats à  -15°C et 16 m (restaurant) de leur maison chaude.  De l'eau et de la nourriture sont disponibles ad libitum dans leur maison.  Au 'restaurant' on leur offre divers appâts soit séparément, soit simultanément (cafétéria).  Les préférences des divers animaux vont vers des appâts différents c'est pourquoi on a calculé les moyennes pour les appâts préférés ou indifférents de chaque rat.  Les barres au dessus des colonnes indiquent une E.S.; les ligne (x____x) joignent les colonnes non significativement différentes entre elles.  Les masses ingérées comprennent ce qui est mangé au froid + ce qui est mangé dans la maison chaude; la durée moyenne du repas est le temps passé au restaurant dans le froid.  Cette information était enregistrée directement.  Les colonnes de gauche sont plus hautes qu'à droite; cela montre que les rats s'aventuraient au froid davantage pour des appâts de haute que de basse palatabilité.  D'après (Cabanac & Johnson 1983).

 l'appât trouvé à l'arrivée.  Pour Cohen ce type d'anticipation pourrait être la base tout l'apprentissage, en particulier pour l'évitenment des prédateurs, mais aussi pour l'acquisition de récompenses génératrices de plaisir sensoriel (Cohen, soumis).  On peut trouver dans la bibliographie de nombreuses études sur l'anticipation.  par exemple, si on donne à des rats l'habitude de recevoir des stimulus dans un ordre donné (A-B-C…), lorsque le rat reçoit A il anticipe B, et C, etc. (Capaldi & Miller 1988).  Ou encore, des rats sont capables d'interrompre un repas à la perspective d'accès, même une heure plus tard, à une riche poche fourragère, à la condition que cet appât tentant ne soit pas trop éloigné (Timberlake et al. 1987).  On pourrait multiplier les exemples.  Toutes ces études impliquent le stockage d'une information en mémoire et l'utilisation de cette information pour l'obtention d'une récompense.  

Comme le remarque Dan Cohen, il est difficile d'interpréter de telles fonctions sans dimension mentale chez l'animal et une perception du plaisir.  Pourtant il faut conserver une certaine prudence dans l'interprétation des comportements fourragers anticipateurs, même chez les Mammifères.  En effet, une guêpe parasite choisit de s'alimenter  dans des milieux où elle peut déposer efficacement ses œufs.  Mais en l'absence de proies pour la ponte dans de tels milieux, elle les évite pendant quelques heures ce qui contribue à économiser les nutriments et faciliter un futur séjour en ces lieux (Papaj et al. 1994). Il est difficile d'admettre qu'une telle anticipation puisse, chez un insecte, se situer dans la sphère mentale.

Oiseaux

Les Oiseaux répondent à la simple manipulation par un expérimentateur, de façon identique aux Mammifères, par une tachycardie et une fièvre.  On peut donc tirer la même conclusion, prudente, que dans le cas précédent, admettre l’existence d’émotion et, donc, d’une dimension mentale chez eux.  Cette dimension mentale inclut-elle le plaisir?  Les oiseaux présentent aussi des mimiques en réponse aux stimulus gustatifs, mais d'une façon moins caractéristique que les rats (Gentle & Harkin 1979).

Aristote

Irène Pepperberg s'est rendue célèbre en inventant une méthode qui permet de tirer bénéfice des capacités verbales des perroquets (Pepperberg 1981; Pepperberg 2000).  En effet elle est capable de communiquer verbalement avec des perroquets qui, non seulement comprennent ce qu'elle dit mais répondent avec des mots ou même des phrases qui ne sont pas des réflexes sonores sans signification, mais au contraire véhiculent des informations délibérées correspondant à ce qu'ils pensent.  Après avoir entendu une passionnante conférence d’Irène Pepperberg, j’ai acquis un jeune perroquet gris du Gabon que j'ai baptisé Aristote 
 et j’ai suivi les conseils et les enseignements de la conférencière afin de communiquer avec Aristote.  (Note pour l'Éditeur: Je peux inclure une photo d'Aristote, l'oiseau)
Les perroquets sont des oiseaux fort affectifs.  Ils s'attachent jalousement à leur soigneur et n'aiment pas partager son attention avec quiconque.  La méthode Pepperberg consiste à constituer un triangle interactif constitué du perroquet, de son soigneur attitré avec qui il entretient des relations affectives privilégiées et d'une tierce personne.  Cette dernière communique verbalement avec le maître du perroquet et ils utilisent les mots qu’on veut faire acquérir à l’oiseau tels que “donne”, ou “bouchon”, ou “pomme”, etc.  Le but recherché est, non pas de faire acquérir à l'oiseau un très vaste vocabulaire, mais d’essayer de lui faire exprimer verbalement ce qu'il ressent.  Dans le cas d'Aristote la question posée était: ressent-il le plaisir sensoriel?  Parmis les stimulus choisis pour cela, se trouvaient des objets sans saveur comme des bouchons de liège qu'il aimait dépecer et, évidemment, des friandises, des stimulus gustatifs dont il montrait par son comportement qu’il les recherchait.  Aristote ainsi apprit à dire "donne orange", "donne graine", etc, pour obtenir tel ou tel objet ou friandise.  Il apprit aussi le mot "gratte" afin qu'on lui gratte du bout du doigt le cou et le sommet de la tête, et le mot "bon", lorsqu'il l'obtenait.  Puis il a associé les mots "gratte bon" et aussi “yaourt bon”, lorsqu’il savourait un peu de yaourt qu’il avait réclamé.  Un beau jour il a transféré le mot "bon", vers un stimulus alimentaire qu’il connaissait bien, un grain de raisin
, et qu’il était capable de réclamer : “donne raisin”.  Mais cette fois il a dit “raisin bon”.  Il est donc vraisemblable qu'Aristote connaissait la signification du concept "bon" et qu'on peut conclure que les oiseaux perçoivent le plaisir sensoriel, et que l'adaptation de leur comportement aux besoins de leur physiologie passe comme chez les mammifères par la maximisation du plaisir sensoriel (Cabanac 2001).

Anticipation
On peut vraisemblablement étendre aux Oiseaux les conclusions acquises chez les Mammifères car des pigeons placés dans des situations où ils reçoivent des taux de récompense variés (selon le mode instrumental) apprennent en l'espace de quelques minutes, à reconnaître et anticiper le taux de récompense offert, pour peu que ce taux soit bien discernable (Plowright et al. 1995).  De façon similaire, des geais bleu modifient leur comportement en fonction de l'évolution future de la cache où l'expérimentateur a placé, ou non, un papillon de nuit (Kamil & Yoerg 1985).  L'anticipation fonctionne donc bien pour les oiseaux comme pour les mammifères et il est vraisemblable que tout se passe dans l'hédonique.

Reptiles

Nous avons vu que le comportement des reptiles est souple et qu'ils connaissent vraisemblablement les émotions.  Est-il possible d'obtenir l'indication qu'eux aussi perçoivent le plaisir sensoriel?  On peut arriver à une telle conclusion, prudente, en examinant les résultats d'une expérience où, comme les rats ci-haut, des reptiles sont placés dans des situations de conflit de motivations.  On met des lézards dans des situations où ils n'ont aucun besoin d'aller affronter une sensation désagréable car ils disposent de nourriture ad libitum, mais où ils peuvent aussi aller chercher des sensations gustatives variées au prix d'une exposition au froid. S'ils le font, on peut admettre que ce sera pour le plaisir, puisque le besoin est absent et qu'en outre ils sont prêts à payer le coût attaché à l'obtention de ce plaisr.  On élève des iguanes (Iguana iguana), qui sont des lézards herbivores, dans un terrarium lui-même placé dans une chambre climatique.  Dans un coin du terrarium on installe une lampe infra-rouge qui garde constante la température locale, et sous la lampe les iguanes disposent d'eau et de nourriture agglomérée synthétique vendue par les magasins spécialisés.  Dans le coin opposé du terrarium on dispose de la salade fraîche.  Le jour de l'expérience on ajuste la température de la chambre climatique de façon que la salade se trouve dans un environnment de moins en moins chaud.

On se souvient que les lézards de la Fig. VII.5 qui ne disposaient d'aucune nourriture au chaud, étaient capables d'aller en chercher à 0°C.  La Fig. XI.4 nous montre que les iguanes ont commencé à trouver la salade moins tentante lorsque la température ambiante est passée au dessous de 10°C et y ont totalement renoncé pour les plus basses températures.  La comparaison des Fig. VII.5 et XI.4 fait donc apparaître une différence fondamentale.  Lorsque les lézards doivent aller au froid pour se nourrir, ils y retournent autant de fois que nécessaire pour couvrir leurs besoins.  Il modulent alors leur comportement de façon à raccourcir les repas et ne point devenir hypothermiques.  En revanche, lorsque la nourriture est disponible au chaud et que seul un appât palatable se trouve au froid, les lézards s'aventurent de moins en moins dans cet environnement dangereux.  On peut donc admettre que la palatabilité est comparée au déplaisir du froid avec lequel elle est sommée algébriquement.  Ils connaissent donc le plaisir et le déplaisir.

Il est donc vraisemblable que les Reptiles  connaissent le plaisir sensoriel.  Cette perception pourrait être la 'récompense' que des serpents recherchent lorsqu'ils apprennent rapidement une tâche comportementale en situation de conditionnement opérant (Holtzman et al. 1999).  Il est donc également vraisemblable que l'aversion acquise que nous avons rencontrée précédemment chez des lézards (Fig. VIII.8) se situe bien dans la sphère mentale qu'ils possèdent donc, avec sa dimension hédonique motivant les comportements adaptés.

Les "centres nerveux du plaisir"

Le cerveau est le siège de l'activité mentale.  On doit donc s'attendre à y trouver le support des perceptions conscientes sensorielles hédoniques.  Comme pour les autres activités mentales, on peut se demander si les sensations et le plaisir sont le propre du cerveau dans son intégralité ou d'une zone localisée, et si cette zone localisée est commune pour tous les plaisirs, ou spécialisée pour chaque sensation.  Lorsque, dans les années cinquante, Olds rapporta que des rats appuyaient inlassablement sur un levier procurant une excitation électrique dans la base de leur propre cerveau, le grand public fut immédiatement 


Fig. XI.4  Trois iguanes sont dans un terrarium lui-même dans une chambre climatique.  Dans un coin du terrarium, une lampe infra-rouge garde constante la température locale et à proximité se trouvent de l'eau et de la nourriture synthétique.  À l'autre extrémité du terrarium on place de la salade fraiche.  En ordonnées, nombre moyen de visites à la salade (repas), en fonction de la température dans la chambre climatique (abscisses).  Les résultats individuels de plusieurs séances sont moyennés pour chaque animal, puis on a calculé le moyenne de ces moyennes pour les trois animaux.  D'après (Balaskó & Cabanac 1998).  On voit que lorsque la température ambiante baisse, les lézards ne vont plus chercher l'appât.  Comparer avec la Fig. VII.5, où les lézards non seulement ont continué à aller au froid, mais y ont multiplié les excursions.  On peut donc penser que les excursions vers la salade au froid étaient motivées par la recherche du plaisir.
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Fig. XI.5  Zones du cerveau de rat où l’animal s’autostimule.  La liste des structures n'est pas limitative.  Le plus souvent, les sites d'autostimulation ne coincident pas avec des structures anatomiquement définies.  1, faisceau médian du mésencéphale; 2.hypothalamus ventro-médian; 3, subtancia nigra; 4, mésencéphale médian, incluant le raphe; 5, locus cœruleus; 6, noyaux cérébelleux profonds et décussation des bras conjonctivaux; 7, noyaux moteurs du trijumeau; 8, noyau solitaire; 9, bulbe olfactif; 10, tubercule olfactif; 11, cortex frontal médian; 12, cortex frontal ventral; 13, cortex cingulaire antérieur; 14, cortex entorhinal; 15, hippocampe; 16, amygdale temporale; 17, septum médian et latéral; 18, nucleus accumbens; 19, noyau caudé; 20, thalamus dorso-médian. D’après (Wise 1996).  On voit que des structures fort distantes et variées sont ‘renforçatrices’  ce qui est loin de suggérer l'existence d'un "centre du plaisir".
persuadé qu'on avait découvert les centres du "plaisir" (Olds 1955; Olds 1956).  D'innombrables travaux sont consacrés à ces centres que la plupart des auteurs n'hésitent pas à considérer comme tels.  Pourtant comme dans toute expérimentation animale, la prudence est de mise avant d'accepter une telle conclusion.  Trois arguments incitent à une telle prudence:

1) L'excitation pourrait être non-spécifique.  On sait qu'il existe des stuctures de sous-traitement de l'information dans le cerveau; nous n'avons pas besoin de penser à bien des gestes que nous accomplissons automatiquement. Supposons que l'électrode d'Olds ait été implantée dans une telle zone, destinée à allèger les commandes conscientes et dont le rôle serait la répétition automatique; le résultat de l'excitation électrique serait équivalent à donner l’ordre: "recommence!"  Ainsi inlassablement le rat serait prisonnier de cette séquence sans qu'aucun plaisir n'entre en jeu.  Ou encore, la stimulation pourrait exciter des voies afférentes venues des récepteurs périphériques et donnant des sensations agréables.  Bien sur, rien n'indique qu'il en soit ainsi, mais les alternatives proposées par ces deux scénarios illustrent la prudence nécessaire avant toute conclusion sur la fonction de ces centres dans les motivations animales.

2) Nous avons vu précédemment que les animaux sont capable d'autostimuler leur cerveau (Corbit 1973) et leur moelle épinière (Dib et al. 1982) avec du froid ou du chaud.  Lorsqu'ils sont hyperthermiques ils refroidissent leurs centres et lorsqu'ils sont hypothermiques ils les réchauffent.  Il s'agit de 'sensations' d'origine centrale car ils distinguent parfaitement ce qui est central de ce qui est cutané (Corbit & Ernits 1974; Dib & Cabanac 1984).  On ne peut donc écarter l'hypothèse que les autostimulations électriques excitent des structures capables d'éveiller des sensations étroitement spécifiques plutôt que généralisées, apparemment 'utiles' car agréables comme les sensations thermiques, mais ne correspondant en rien aux sensations orgasmiques imaginées par le grand public.

3) Les expérimentation humaines, limitées pour des raisons éthiques évidentes, conduites dans les années cinquante et soixante n'ont pas donné de résultats bien probants.  Les patients ainsi stimulés au cours d'interventions chirurgicales sur le cerveau
 ont décrit des perceptions diffuses de satisfaction, de joie, de confort, de relaxation sans que ces perceptions s’appliquent à des sensations définies.  En outre, des zones du cerveau fort vastes semblaient impliquées alors même que des stimulus appliqués à quelques millimètres de distance déclanchaient des perceptions inverses, agréables et désagréables (Sem-Jacobsen 1959).  On a donné à certains patients la possibilité d’autostimuler leur propre cerveau, comme dans les expériences d’Olds avec les rats.  Les patients ainsi s’autostimulaient sans être bien capables de décrire ce qu’ils percevaient.  Dans certains cas le comportement du patient devenait amical lors de la stimulation.  Il semble donc que les perceptions évoquées soient déjà fort intégrées et loin de la sensation élémentaire (voir (Delgado 1965)).

À ce stade, on peut conclure que les excitations directes du cerveau donnent des sensations, dont on ne peut dire si elles sont spécifiques ou généralisées mais qui peuvent être agréables.  Les expérimentations suivantes apportent des informations différentes mais fort intéressantes.

Shizgal et Conovert, dans une série de superbes expériences, ont donné à des rats accès à deux leviers dont l'un commande une autostimulation électrique du cerveau dans une zone 'récompensante' et l'autre fournit une petite dose d'eau sucrée dans la bouche du rat.  Les résultats montrent que le rat  va choisir l'un ou l'autre en fonction de l'intensité du courant électrique que lui fournit le levier d'autoexcitation cérébrale (Conovert & Shizgal 1994).  Selon les termes mêmes des auteurs la sensation sucrée et la stimulation électrique intracérébrale sont additives et transitives, c'est-à-dire qu'elles sont de même dimension.  Les deux sont donc échangeables, propriété nécessaire pour une monnaie commune (Shizgal & Conover 1996) 
.  Un résultat similaire s'obtient avec des techniques fort différentes: on peut sélectionner des souches de rats qui tendent à autostimuler leur cerveau et d’autres qui recherchent moins cette stimulation.  Or, ceux qui s’autostimulent électriquement sont aussi davantage avides de sensation sucrée que ceux qui s’autostimulent peu (Ganchrow et al. 1981).  Un tel résultat lui aussi montre que l’autostimulation électrique intracérébrale est probablement de même nature que la sensation physiologique.

Pourtant, certains résultats semblent infirmer cette conclusion:

-DeVacca et al. ont conduit des expériences voisines en comparant l'influence de la privation de nourriture sur les effets plus ou moins récompensants d'une part de la stimulation électrique intracérébrale et d'autre part de différentes drogues (DeVaca et al. 1998).  Ils observent que ces divers  stimulus semblent intervenir par des circuits nerveux identiques mais que ni la glucoprivation, ni les drogues ne modifient l'autostimulation électrique intracérébrale. 

- En outre,, il semble que les effets 'mentaux' et comportementaux de la morphine et du plaisir gustatif soient différents, ce qui suggère aux auteurs de cette dernière expérience que les substrats nerveux de ces deux systèmes sont probablement différents (Spiteri et al. 2000).
En dépit de ces résultats négatifs, à mon avis la balance penche en faveur d'une authenticité des résultats de Shizgal et Conover, car les administrations de drogues agissent sur la totalité du cerveau et, bien qu'elles soient recherchées par les toxicomanes, rien n'indique qu'elles agissent sur les structures spécialisées dans le plaisir sensoriel à visée physiologique, comme c'est le cas dans l'expérience de Shizgal et Conover.  Certains auteurs n'hésitent pas à rejoindre cette conclusion et à considérer que les "structures de récompense" du cerveau constituent bien le centre intégrateur visant au bien-être physiologique
 de l'animal (Spruijt 1998).

Enfin, il semble exister une asymétrie entre dans la participation des hémisphères à la perception consciente du plaisir.  L'hémisphère droit semble dominer le gauche pour la perception du déplaisir (Magnussen et al. 1994; Davidson et Irwin 1999).
Conclusion

Admettre que les animaux perçoivent des sensations et que la dimension hédonique de ces sensations guide leurs choix comportementaux est une attitude que se sont interdite les béhavioristes et la pluspart des éthologistes.  Pourtant cette notion éclaire les exemples innombrables de comportements adaptés et d'anticipations trouvés dans la bibliographie.  Seuls quelques uns ont été rappelés ici mais on pourrait multiplier ces exemples.  Les techniques plus directes, comme par exemple l'observation de la mimique faciale du rat donnent des résultats tellement superposables aux plaisirs sensoriels rapportés par des sujets humains, que la conclusion s'impose (Berridge 1999): il est vraisemblable que la dimension hédonique intervient chez les animaux comme chez l'humain pour simplifier les décisions de choix comportemental.  

En effet, la maximisation du plaisir épargne les étapes de comparaison logique et d'estimation 'cognitive' rationnelle.  Il est vraisemblable que la perception du plaisir commence dans la phylogénèse avec les reptiles et se trouve chez tous les oiseaux et les mammifères.  Pour étudier le plaisir et son déterminisme physiologique, on peut donc, dans une certaine limite, utiliser des animaux pour des études que l'éthique interdit chez des humains.  L'ancienneté phylogénique du plaisir sensoriel et son maintien par la sélection naturelle soulignent sa formidable efficacité dans l'optimisation du comportement.  Enfin, si les animaux perçoivent du plaisir il est évident qu'ils doivent aussi percevoir la douleur dont la finalité biologique est d'éviter les stimulus dangereux pour la survie.

EN.REFLIST
Chapitre XII

CONCLUSIONS.  COMPORTEMENT ET BIOLOGIE

Résumé

Les chapitres précédents ont montré la place essentielle, vitale, tenue par le comportement dans la physiologie dès qu'on s'intéresse à son aspect intégré, global.  Le comportement, néanmoins n'est pas qu'au service de la physiologie.  Dans ce dernier chapitre nous prenons encore davantage de recul afin de replacer la physiologie et le comportementau sein des autres sciences biologiques. 

"La physiologie et la psychologie partagent un but ultime, la compréhension scientifique du comportement et de l'activité mentale.  Aucune branche de la physiologie ou de la psychologie ne peut atteindre ce but, car le problème se situe à plusieurs niveaux, et cela parce que l'humain lui-même existe sur plusieurs niveaux.  On ne doit pas non plus laisser la philosophie de côté, car elle aussi s'intéresse au problème corps-esprit et peut offrir des suggestions précieuses pour faciliter l'intégration ou la synthèse de disciplines que le problème demande" 
 (Bunge 1989).

En effet les philosophes nous aident à prendre du recul.  Teilhard de Chardin a fait remarquer que l'évolution des êtres vivants avait été caractérisée par une tendance vers la complexité, des êtres unicellulaires  jusqu'à l'humain.  Cette évolution fut marquée par deux émergences 
. fondamentales: la vie et la pensée (Teilhard de Chardin 1955).  Nous avons déjà rencontré le mot émergence dans les chapitres précédents; intéressons nous y plus avant.

Définition: une 'émergence est l'apparition dans un système, de propriétés imprévisibles à partir des propriétés des éléments constitutifs du système.  

Le psychologue-philosophe Toates illustre cette définition avec un petit exemple technologique (Fig. XII.1).  Victor Johnston donne aussi deux exemples particulièrement éclairants d'émergence:

- L'hydrogène et l'oxygène sont deux gaz simples et chacun possède ses caractéristiques propres.  L'hydrogène est une petite molécule légère, ce qui lui donne une faible densité et la propriété de fair 'voler' les ballons de baudruche des enfants.  L'oxygène est fortement réactif et se combine avec toutes sortes d'autres molécules, comme le bois qui bruûle et le fer qui rouille.  Lorsque l'hydrogène et l'oxygène se combinent pour former de l'eau, toute une série de nouvelles propriétés apparaissent.  Ces propriétés, liquéfaction à la température de notre environnement habituel, formation de solutions, etc. ne préexistaient pas dans les composants; elles sont émergentes.

- Si on étale dans un garage toutes les pièces constitutives d'une automobile, chacune possède ses propriétés propres: dureté, élasticité, transparence, volatilité, etc.  Si on les assemble de nouveau correctement pour remonter l'automobile, celle-ci fait émerger de nouvelles propriétés  de déplacement, accélération, bruit, etc.  Ces nouvelles propriétés n'existaient pas dans les éléments constitutifs, elles sont apparues lors de l'association des pièces en un tout cohérent (Johnston 1999).
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Fig. XII.1   Un exemple technologique simple d'émergence.  À gauche un signal électrique d'entrée dans les appareil représentés par les ''boites noires," au centre.  À droite, le signal électrique de sortie des ces appareils.  De haut en bas, un condensateur, une bobine d'induction et les deux précédents en série.  On voit que le signal de sortie, dans ce dernier cas est une oscillation.  Cette forme de courant de sortie était imprévisible d'après les propriétés des constituants.  Une propriété nouvelle est émergente dans ce cas.  D'après  (Toates 1986).

La première grande émergence dans notre monde, celle de la vie à partir de la matière, se situe hors du domaine de cet ouvrage consacré au comportement.  Celui-ci existe, nous l'avons vu, dès que la motilité apparaît dans les êtres vivants, c'est-à-dire après la première emergence, celle de l'apparition de la vie.  

La deuxième grande émergence est celle de la pensée.  En l'état actuel des connaissances il est raisonnable d'admettre que cette deuxième émergence, l'apparition de la conscience, s'est située entre les ancêtres des batraciens actuels et les premiers reptiles, ancêtres des reptiles, oiseaux et mammifères actuels, comme on l'a vu au Chap.VIII.  Il est admis depuis longtemps que c’est de la complexité du cerveau que la pensée émerge (Spencer 1855).  Avant l'émergence de la pensée les comportements parfaitement adaptés peuvent s'expliquer par des tropismes proches parents de ceux des végétaux, puis par des réflexes chez les animaux pourvus d'un système nerveux.  De tels comportements sont entièrement déterminés par le 'cablage' nerveux conduisant à ces réflexes.  Cela est si vrai qu'on peut voir de telles propriétés chez des robots tout simples. La programmation de séquences comportementales élémentaire peut même faire émerger des comportements de coopération dans un groupe de plusieurs robots totalement dépourvus de conscience (Beckers et al. 2000).  Les propriétés d'une fourmilière ne peuvent en rien se prévoir des caractéristiques de chaque fourmi.  Pourtant le comportement émergent de la fourmilière est ainsi adapté à des environnements extrèmement complexes (Deneubourg et al. 1984).  Le tissage de sa toîle par l'araignée semble bien être non pas une activité réfléchie mais plutôt une simple émergence à partir de propriétés élémentaires (Krink & Vollrath 1998).  L'optimisation résultant de la sélection naturelle peut parfaitement intervenir selon un mécanisme darwinien de survie des mieux adaptés qui transmettent à leurs descendants les caractères favorables que le hasard des mutations a fait apparaître chez eux.  De tels comportements sont ceux de robots vivants que sont les insectes puisque tout est prévu d'avance et la souplesse de leur comportement est fort réduite (voir Fig. VIII.3).  

En revanche, l'émergence des facultés mentales permet aux êtres pensants de libérer le cablage d'une complexité qui deviendrait envahissante en termes de volume par les milliards d'articulations devant anticiper toutes les réponses comportementales possibles, qualitativement et quantitativement, en raison du nombre infini de stimulus environnementaux et internes.  Le développement de ces facultés permet en outre par le jeu de la dimension hédonique d'ajuster leurs priorités les unes par rapport aux autres.

Le comportement est donc à l'interface entre l'individu et l'environnement qui lui fournit substrats et énergie, et qui inclus des congénères et des partenaires reproducteurs.  L'étude des comportements à finalités physiologiques est donc la quintessence de la physiologie intégrative.  En effet les signaux déclencheurs et les lois contrôlant les réponses comportementales sont les mêmes que pour les réponses autonomes au service de l'organisme.  Mais le comportement implique l’individu dans sa globalité.

Le plaisir sensoriel est l'information mentale motivatrice du comportement dès qu'e celui-ci cesse d'être réflexe.  La dimension hédonique de la conscience sert de monnaie commune intégrant les réponses physiologiques aux autres motivations ainsi qu'aux autres motivations dont la satisfaction passe par le comportement.  Il s'ensuit que toute la pensée possède la même structure que la sensation, mais cela est une autre histoire.

Place du comportement dans les sciences

Depuis Auguste Comte les philosophes classent les sciences comme de plus en plus complexes de la Mathématique, pur raisonnement, à la Physique, qui prend en compte la matière, à la Biologie, avec l'appariton de la vie, à la Psychologie et la nouvelle dimension de la pensée et enfin la Sociologie et l'ultime complexité du nombre des êtres pensants.  Comme la Mathématique est commune à toutes les sciences et fondement de toute organisation rationnelle de notre connaissance du monde, les mathématiciens sont volontier considérés comme l'élite et leur science comme 'la crème de la crème'.  En réalité cette façon de voir ne considère que la rationalité et ignore la connaissance préalable.  La théorisation suit une démarche inverse de la complexité.  Plus la science évolue vers le complexe plus il faudra accumuler de connaissances avant de se risquer à énoncer une loi.  On retrouve donc Teilhard de Chardin et son évolution vers le plus en plus complexe, dans le champ de la connaissance objective.  Les sciences deviennent donc de plus en plus complexes.  La Sociologie davantage que la Psychologie, la Psychologie davantage que la Biologie, etc.
.  On retrouve aussi cette mème réflexion sous la plume illustre du physicien Gell-Mann (Gell-Mann 1994).

Les sciences biologiques étudient la Nature après la première émergence mais ne devraient pas cesser de s'y intéresser après la deuxième.  En effet, le comportemnt se situe avant et après l'émergence de la pensée.  Si on considère l'ensemble des neurosciences définies largement comme allant de la biophysique à la sociologie on voit que l'étude des éléments du système nerveux fait peu à peu place à l'étude du comportement en une transition insensible (Fig. XII.2). Le comportement couvre donc un large spectre des neurosciences en un continuum où, insensiblement, il prend de plus en plus de place pour finalement ètre l'objet exclusif d'étude.

La nécessité de comprendre le comportement commence à ètre reconnue par les physiologistes 

La Fig. VI.1 nous a clairement montré que toutes les sous-disciplines de la physiologie sont, ou devraient ètre, concernées par le comportement.  Cependant les physiologistes commencent seulement à en prendre conscience.  Un certain nombre d'entre eux, plus lucides, ont plaidé en ce sens depuis quelques années. 
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Fig. XII.2  Classement des diverses disciplines biologiques  des neurosciences; du plus élémentaire au plus intégré.  Les flèches indiquent les objets d'étude des ces différentes disciplines.  Les plus fondamentales de ces disciplines étudient le cerveau; les plus intégratives étudient le comportement.  D'après (Toates 1986).
1986.  Le neurophysiologiste Masao Ito, reconnaît que l'émotion, la conscience, la mémoire, et le langage "sont des problèmes de systémique.  On ne peut les résoudre par une approche réductionniste, disons en trouvant des structures cellulaires simples ou des molécules"
  (Ito 1986). 

1) Les participants au congrès mondial de physiologie, en s'inscrivant au congrès de Glasgow ont trouvé dans leur cartable de congressiste un livre intitulé "The Logic of Life.  The Chalenge of Integrative Physiology" (La logique de la vie.  Le défi de la physiologie intégrative), dans lequel tour à tour, divers spécialistes font le point sur leur discipline.  Tous plaident pour l'étude intégrative incluant le comportement  (Noble & Boyd 1993). 

1994.
 "Le soutient à tout-va de la 'nouvelle biologie' par les chercheurs de pointe, avec l'avalanche d'information cellulaire-moléculaire a certainement accru l'importance de la recherche en physiologie intégrative.  Il est crucial de mettre les éléments bout-à-bout si on veut vraiement comprendre le 'que sommes-nous'.  Il s'ensuit que la physiologie intégrative est véritablement 'la biologie du futur'" 
 (Folkow 1994).

1996.
 "le thème central de notre message devrait être que l'étude des systèmes intégrés ne peut pas être supplantée, ou rendue inutile ou superflue, par les avances aux niveaux inférieurs d'organisation"
 (Schultz 1996).  

1998. 
"Je définis l'intégration horizontale comme […] la mise de la connaissance physiologique dans des contextes idoines vis-à-vis des conditions environnementales, de l'écologie, du comportement, de la diversité systématique, de l'évolution organique et des réalités de la destruction d'une large part de l'infrastructure biologique des écosystèmes permettant la vie sur la Terre" 
 (Gordon 1998).

Remarques finales

La reproduction

Le comportement n’est pas limité au service des besoins de l’individu et de sa survie.  La survie de l’espèce est d’abord comportementale car la reproduction sexuée est fondée sur l’outil comportemental.  Aussitôt que, dans l’évolution, les gamètes sont libérées dans l'environnement et doivent rechercher activement leur partenaire haploide, leur comportement gagne à s’optimiser par des signaux indicateurs de la cible à atteindre.  À plus forte raison il est évident que la reproduction des animaux complexes repose sur le comportement de l’individu et des motivations permettant d'abord l'accouplement des deux sexes puis, selon les espèces, la protection et l’éducation des rejetons.  Ces comportement reproducteurs, y compris les comportements parentaux, dépendent de signaux physiologiques, le plus souvent hormonaux.  Voir (Schultz et al. 1999).  
Instinct

Nous n'avons pas vu le mot instinct apparaitre dans ces pages.  Ce n'est pas par hasard. Ce mot est équivoque.  Pour le Dictionnaire de la langue française (Hachette, 1990), l'instinct est "l'ensemble des tendances innées et contraignantes qui déterminent certains comportements spécifiques et immuables communs à tous les individus d'une même espèce du règne animal."   Bien qu'en apparence objective, la définition est ambigüe car centrée sur le mot "tendance", lui-même fort imprécis.  On comprend qu'il satisfasse néanmoins les éthologistes pour qui, rappelons-le, est comportement tout ce qui est observable.  Ainsi les Pères fondateurs de l'éthologie, Tinbergen et Lorenz utilisent largement le mot instinct, avec des nuances différentes, mais sans gêne puisque leur définition du comportement est cohérente avec celle de l'instinct.  

Bien que les psychologues définissent le comportement comme toute réponse mesurable, ce qui serait compatible avec la définition du Dictionnaire, la psychologie s'intéresse aussi aux motivations pour les comportements.  Or le mot même de motivation implique l'existence d'une sphère mentale, dimension étrangère au concept d'instinct.

Je crois inutile le mot instinct car, ou bien on s'intéresse à décrire  le comportement, comme le font les éthologistes, et alors le mot instinct est inutile car on décrit et on mesure fort bien sans lui les comportements.  Ou bien, on s'intéresse à comprendre le déterminisme du comportement et alors le mot instinct est vague et insuffisant pour décrire le vécu mental qu'on peut pourtant explorer scientifiquement.  En revanche, l'analyse de la motivation pour les comportements, telle que nous l'avons décrite en termes de plaisir se substitue efficacement à une description par le mot instinct.  Si la frontière entre les animaux pensants et leurs prédécesseurs se situe bien entre les amphibiens et les reptiles, on peut admettre que les premiers se comportent de façon réflexe, donc le mot instinct est inutile, et les seconds recherchent le plaisir, ce qui est beaucoup plus précis que de les penser soumis à l'instinct. 

Le cerveau

Comprendre le comportement ne signifie pas nécessairement connaître les mécanismes intimes du fonctionnement du cerveau.  Il est parfaitement justifié de considérer le cerveau comme une entité autonome digne d’étude et de mesurer ses performances globales dans une approche intégrative.  De ce point de vue, le cerveau est bien souvent comparé à un ordinateur recevant des informations et produisant des comportements "comme le foie sécrète la bile."  Une telle description est bien évidemment incomplète car dans le cerveau émergent des fonctions mentales dont l’ordinateur est dépourvu.  En outre du point de vue qui nous intéresse ici, la métaphore de l’ordinateur ignore les buts du comportement.  "Comme le foie, le cerveau a pour but de garder vivant l’organisme" (Cisek 1999); il y parvient par le comportement, c’est-à-dire par le contrôle de son propre environnement immédiat et médiat.

Conclusion 

L'étude du comportement par les physiologistes s'inscrit dans une perspective intégrative.  À l'heure où la biologie moléculaire règne encore largement en maîtresse dans les esprits et au sein des organismes finançant la recherche, il est vital de renverser ce courant et de consacrer à l'étude du comportement les efforts et les investissements majeurs que mérite ce domaine d'autant plus difficile qu'il se situe dans "l'infiniment complexe".
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� "E pur si muove"…


� Le terme de ‘réflexe conditionnel’ est mieux approprié que ‘réflexe conditionné’ qu'on rencontre souvent.  En effet il provient du fait que lorsque Pavlov voulut démontrer l'acquisition d'un réflexe de salivation en réponse au tintement d'une cloche, devant ses collègues de l'Académie des sciences de Russie, la démonstration échoua lamentablement car l’animal était distrait par cet environnement.  Pavlov eut encore le génie de conclure que le réflexe ne se manifestait que si les conditions environnantes étaient favorables.  D'où le nom de réflexe conditionnel.  Afin d'éviter cet arte fact il fit construire un laboratoire silencieux, la fameuse 'tour de silence'.


� Ce mécanisme joue aussi dans d’autres domaines que la biologie.  Nous aurons l’occasion de le rencontrer en psychologie.   Il intervient aussi en politique, en sociologie, en ingéniérie, etc.


� En anglais physiological psychology; le terme anglais psychophysiology, désigne non la psychophysiologie des francophones, mais seulement la sous-discipline qu'est l'application des techniques polygraphiques à des sujets humains.


� Par exemple voir � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>Small</Author><Year>2001</Year><RecNum>371</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>0</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>D M Small</AUTHOR><AUTHOR>R J Zatorre</AUTHOR><AUTHOR>A Dagher</AUTHOR><AUTHOR>A C Evans</AUTHOR><AUTHOR>M JonesGotman</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>2001</YEAR><TITLE>Changes in brain activity related to eating chocolate - From pleasure to aversion</TITLE><SECONDARY_TITLE>Brain</SECONDARY_TITLE><VOLUME>Vol 124, Part 9</VOLUME><PAGES>1720-1733</PAGES><KEYWORDS><KEYWORD>alliesth&#xE9;sie chocolat cerveau sati&#xE9;t&#xE9; imagerie</KEYWORD></KEYWORDS></MDL></Cite></EndNote>�Small, D. M., R. J. Zatorre, et al. (2001). "Changes in brain activity related to eating chocolate - From pleasure to aversion." Brain Vol 124, Part 9: 1720-1733.�


� De l'anglais: 'Temperature regulation' et 'Thermoregulation'.


�  Le lecteur doit être averti que les termes ‘rétroaction négative’ (angl., negative feedback) et ‘antéaction positive’ sont utilisés ici d'une façon légèrement différente des auteurs précédents.  Au sens classique, "rétroaction" est utilisé pour la flèche retournant de droite à gauche et sa comparaison avec la consigne (dans la Fig. II.3); la dimension est donc celle d'un signal.  Quelques auteurs utilisent le concept d'antéaction (angl., feed forward) pour désigner les mécanismes anticipateurs prenant place dans le futur.  Il s'ensuit que la dimension de l'antéaction, le temps, est différente de celle de la rétroaction.  Un avantage de la nomenclature utilisée ici est l'homogénéité puisque les boucles de rétroaction et d'antéaction sont toutes deux des signaux contrôleurs.





�  en anglais 'set-point'.





� c'est une question de constante de temps seulement.


� On trouvera une magnifique exposition de ce mécanisme et de ses implications sous la plume de Cyrille Barrette: � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>Barrette</Author><Year>2000</Year><RecNum>267</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>1</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>C Barrette</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>2000</YEAR><TITLE>Le miroir du monde</TITLE><PLACE_PUBLISHED>Sainte Foy (Qu&#xE9;bec)</PLACE_PUBLISHED><PUBLISHER>&#xC9;ditions Multimondes</PUBLISHER><PAGES>337</PAGES><KEYWORDS><KEYWORD>&#xE9;volution s&#xE9;lection conscience Humain religion mort cr&#xE9;ationisme &#xE9;mergence</KEYWORD></KEYWORDS></MDL></Cite></EndNote>�3.	Barrette C, Le miroir du monde. 2000, Sainte Foy (Québec): Éditions Multimondes. 337.�





� Un jour que je discutais de cette question avec David MacFarland (qui a lui-même publié plusieurs articles rapportant des expériences sur un seul animal dans Anim. Behav. et les Philos. Tans. roy. Soc.) il a eu cette remarque pleine de bon sens:  "If you ask the question: Can pigs fly?, and you just see one crossing your sky. Then you don't need a second one!"


Le physiologiste A.S. Blix de l’université de Tromsö, m'a aussi raconté la savoureuse anecdote suivante.  Se voyant refuser un article par un arbitre externe de l’Am. J. Physiol., parce que son expérimentation ne portait que sur deux rennes, il téléphona à l’éditeur (américain) et lui dit «you, Americans, you brag that you sent people to the moon (c’était juste après Neil Armstrong), but you sent only two. I shall believe it when you’ll have sent six». Lorsqu’il m'a raconté ça, Blix a ajouté «the line went silent, then the editor said: “ok, send your manuscript back” ».  On peut vérifier: Am. J. Physiol. 1985, 248: R679-R685.


� “Nesting effect”.


�  Ce phénomène est connu  dans la litérature  anglophone  sous le nom de Clever Hans  effect.


� Le terme conditionnel est préférable à celui de conditionné qu’on rencontre parfois.  En effet, lorsque Pavlov voulut démontrer à l’Académie Russe des Sciences le phénomène nouveau qu’il avait découvert, le chien faillit à sécréter en réponse de la cloche.  Pavlov découvrit ainsi l’inhibition.  Le réflexe ne se manifertait que “sous condition”.  Pour éviter cet inconvénient Pavlov construsit un laboratoire dépourvu de tout son parasite, la fameuse “Tour de silence”.


� On connaît l'histoire  de ce sage d'orient qui prenait sa sieste sous un figuier, attendant pour manger  que les fruits tombent à proximité… et de son élève qui attendait qu'ils tombent dans sa bouche ouverte.


� Anapyrexie, fièvre inverse � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>(IUPS)</Author><Year>1987</Year><RecNum>109</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>0</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>Commission for thermal physiology (IUPS)</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>1987</YEAR><TITLE>Glossary of terms for thermal physiology</TITLE><SECONDARY_TITLE>Pfl&#xFC;g. Arch.</SECONDARY_TITLE><VOLUME>410</VOLUME><PAGES>567-587</PAGES></MDL></Cite></EndNote>�(IUPS) C.f.t.p. (1987). "Glossary of terms for thermal physiology." Pflüg. Arch. 410: 567-587.�.


�  Intra  Cranial  Self  Stimulation


� Accessoirement, les rats des champs sont porteurs  sains de Yersinia  pestis.  À cette occasion, les paysans sont piqués par des puces qui infestent les terriers et une épidémie de peste démarre.   Anecdote raccontée par Louis Thaler de Montpellier.





� Mrosovsky propose le terme d’homéorhèse pour désigner les modifications de la consigne des divers appareils régulateurs de la physiologie, en fonction du temps.  Un exemple est celui du gain de poids de l’Anglaise moyenne vu précédemment.  Nicolaïdis propose le terme voisin d’homéorhèse pour désigner ce phénomène � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>Nicola&#xEF;dis</Author><Year>1977</Year><RecNum>80</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>7</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>S. Nicola&#xEF;dis</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>1977</YEAR><TITLE>Physiologie du comportement alimentaire.</TITLE><SECONDARY_AUTHORS><SECONDARY_AUTHOR>P. Meyer</SECONDARY_AUTHOR></SECONDARY_AUTHORS><SECONDARY_TITLE>Physiologie humaine</SECONDARY_TITLE><PLACE_PUBLISHED>Paris</PLACE_PUBLISHED><PUBLISHER>Flammarion</PUBLISHER><PAGES>908-922</PAGES><KEYWORDS><KEYWORD>prise alimentaire</KEYWORD></KEYWORDS></MDL></Cite></EndNote>�Nicolaïdis, S. (1977). Physiologie du comportement alimentaire. Physiologie humaine. P. Meyer. Paris, Flammarion: 908-922.�


� Les qualificatifs "inférieur" et "supérieurs" sont utilisés ici par commodité.  Il s'agit de la place chronologique des classes dans la phylogénèse et non, bien entendu d'une supériorité illusoire qu'on pourrait vouloir discerner sur d'autres critères.  Il est bien évident que toutes les espèces vivantes actuellement sont également performantes.  Voir � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>Barrette</Author><Year>2000</Year><RecNum>267</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>1</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>C Barrette</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>2000</YEAR><TITLE>Le miroir du monde</TITLE><PLACE_PUBLISHED>Sainte Foy (Qu&#xE9;bec)</PLACE_PUBLISHED><PUBLISHER>&#xC9;ditions Multimondes</PUBLISHER><PAGES>337</PAGES><KEYWORDS><KEYWORD>&#xE9;volution s&#xE9;lection conscience Humain religion mort cr&#xE9;ationisme &#xE9;mergence</KEYWORD></KEYWORDS></MDL></Cite></EndNote>�Barrette C. (2000). Le miroir du monde. Sainte Foy (Québec), Éditions Multimondes.�.


� Communication personnelle de  Michael Lyons, ATR Media Integration and Communication Research Laboratory, Kyoto.


�  En Français affectivité désigne l'agréable et le désagréable.  En Anglais il désigne  ce qui est émotion.  Afin d'éviter les malentendus, j'utiliserai ici 'hédonicité' et 'hédonique', de préférence  à 'affectivité' et 'affectif'.


�  sensory specific satiety.


� la privation d'oxygène dans les tissus est fort douloureuse.  On l'utilise en expérimentation humaine comme stimulus pour étudier la douleur.  On serre alors un garrot sur un membre et la douleur est produite par l'anoxie.  Cependant la méthode du garrot peut être dangereuse si le sujet résiste à la douleur car des lésions peuvent survenir dans les tissus privés d'oxygène.  En revanche la méthode utilisée ici est sans danger car purement naturelle.





� David McFarland a reproduit et confirmé cette expérimentation en la compliquant d'une troisième dimension, l'attachement familial.  Les sujets gagnaient de l'argent qui allait non à eux-mêmes, mais à des membres de leur famille.  Plus la parenté était proche, plus les sujets acceptaient de souffrir pour gagner de l'argent (communication au colloque Prerational intelligence, ZIF-Bielefeld,1994).


� Mais, hélas, bien souvent scotomisée tant par les psychologues que les philosophes.


� Les rats semblent raffoler de Coca-Cola®; ils en consomment volontier de fortes quantités.


� Ainsi nommé en raison de la fameuse maxime: "Aristoteles dixit".  Aristote a rapidement appris à reconnaitre son nom et à répondre lorsqu'on s'adressait à lui.


� Pour lequel on avait soigneusement omis d'utiliser le qualificatif 'bon'.


� On sait que la neurochirurgie du cerveau  se pratique  sous anesthésie locale seulement car le cerveau lui même n'est pas sensible à la douleur; en outre, la coopération du patient est fréquemment requise.  Il s'ensuit que le patient est parfaitement conscient et peut répondre aux questions posées par le chirurgien.


� Shizgal, et d’autres auteurs, plutot que d'utiliser le terme plaisir, qu'ils jugent mentaliste, choisissent d'utiliser le mot "utilité" � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>Shizgal</Author><Year>1997</Year><RecNum>241</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>0</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>P Shizgal</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>1997</YEAR><TITLE>Neural basis of utility estimation</TITLE><SECONDARY_TITLE>Current Opinion in Neurobiology</SECONDARY_TITLE><VOLUME>7</VOLUME><PAGES>198-208</PAGES></MDL></Cite></EndNote>�Shizgal P. (1997). "Neural basis of utility estimation." Current Opinion in Neurobiology 7: 198-208.�, qui s'appliquerait aux stimulus plutôt qu'aux sensations (mentales) ; mais à mon avis, c'est jouer sur les mots.





� Je traduits par "bien-ètre physiologique" le mot anglais "wellfare", qui serait trahi par une traduction litérale en 'bien-ètre'.


� Ma traduction de: "Physiology and psychology share one ultimate goal, namely the scientific understanding of behavior and mentation.  No one branch of physiology or of psychology can attain this goal single-handedly, because the problem is a multi level one, and this because man himself exists on all levels.  Nor should philosophy be left aside, because it too is interested in the mind-body problem and can offer valuable suggestions for facilitating the integration or synthesis of disciplines that the problem calls for".





�  On relira avec plaisir les superbes pages de Cyrille Barrette sur ce sujet � ADDIN EN.CITE <EndNote><Cite><Author>Barrette</Author><Year>2000</Year><RecNum>267</RecNum><MDL><REFERENCE_TYPE>1</REFERENCE_TYPE><AUTHORS><AUTHOR>C Barrette</AUTHOR></AUTHORS><YEAR>2000</YEAR><TITLE>Le miroir du monde</TITLE><PLACE_PUBLISHED>Sainte Foy (Qu&#xE9;bec)</PLACE_PUBLISHED><PUBLISHER>&#xC9;ditions Multimondes</PUBLISHER><PAGES>337</PAGES><KEYWORDS><KEYWORD>&#xE9;volution s&#xE9;lection conscience Humain religion mort cr&#xE9;ationisme &#xE9;mergence</KEYWORD></KEYWORDS></MDL></Cite></EndNote>�Barrette, C. (2000). Le miroir du monde. Sainte Foy (Québec), Éditions Multimondes.�.


� Le mathématicien Zamanski, alors Doyen de la faculté parisienne, hote du congrès des Physiologistes francophones, l'avait reconnu avec humilité et humour dans son discours de bienvenue.


�  Ma traduction de: "are problems at a system level.  They cannot be solved reductionistically, say, by finding of single cellular structures or substance molecules".


� Ma traduction de: "All-out support of "the new biology" by research leadership, with the ensuing avalanche of molecular-cellular information, has if anything increased the importance of integrative physiological research.  Putting all the bits together is crucial for real understanding of "who are we".  Hence integrative biology is truly .the biology of the future".


� Ma traduction de: "The central theme of our message should be that the study of integrated systems cannot be supplanted, or rendered unnecessary or superfluous, by advances at lower levels of organization".


� Ma traduction de: "I define horizontal integration as… putting physiological knowledge into appropriate contexts with respect to environmental conditions, ecology, behavior, systematic diversity, organic evolution, and the realities of the destruction of much of the biological infrastructure of the ecosystems supporting life on Earth".
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