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Les capacités d’adaptation d’un ani-
mal d’élevage caractérisent son aptitu-
de à s’ajuster à son environnement, que
ce soit en réponse à une sollicitation
particulière ou dans les conditions
habituelles d’élevage (Beaumont et al
2002). Dans cet article, nous utiliserons
le terme d’adaptation dans son sens res-
treint d’adaptation comportementale
qui découle de la façon dont l’animal
perçoit son environnement et nous nous
intéresserons aux réponses physiolo-
giques et comportementales qui tradui-
sent la perception d’une menace par
l’animal. Ces réponses périphériques
reflètent indirectement l’activité du
système nerveux central. Les réponses
physiologiques classiquement décrites
sont l’activation de la branche sympa-
thique du système nerveux autonome,
qui aboutit à la libération de catéchola-
mines au niveau des terminaisons ner-
veuses, et l’activation de l’axe cortico-
trope, qui aboutit à la libération de
glucocorticoïdes dans la circulation
générale. Les réponses comportementa-
les sont variées : fuite, agression, évi-
tement, repli sur soi… L’étude des rela-
tions entre critères physiologiques et
comportementaux a été motivée par la
recherche d’une approche globale des
mécanismes d’adaptation comporte-
mentale et par l’espoir que l’identifica-
tion de telles relations puisse éclairer
l’évaluation du bien-être animal.

L’adaptation des animaux à leur envi-
ronnement résulte de deux types de
processus interdépendants : des pro-
cessus évolutifs, par lesquels des chan-

gements génétiques se produisent au
cours des générations, et des processus
ontogénétiques propres à chaque indi-
vidu et dépendant de l’expérience de
l’animal, c’est-à-dire des stimulations
environnementales auxquelles il est
exposé au cours de sa vie (Price 1984).
De ce fait, l’étude des relations entre
critères d’adaptation repose sur la com-
paraison d’animaux qui diffèrent soit
par leur ontogenèse  (modulée par leur
environnement), soit par leur génotype.
Dans cet article nous aborderons égale-
ment la notion de stratégie de réponse,
qui est précisément née de la mise en
relation des réponses comportementa-
les et physiologiques d’un même indi-
vidu placé dans différentes situations
potentiellement perçues comme mena-
çantes.

1 / Comparaison d’animaux
placés dans des environne-
ments différents

Des liaisons entre réponses compor-
tementales et physiologiques ont pu
être mises en évidence par l’observa-
tion d’animaux placés dans diverses
situations expérimentales. Nous nous
limiterons ici à présenter quelques
illustrations du type de relations iden-
tifiées, que ce soit en situation aiguë
ou en situation chronique. Ainsi,
lorsque l’on met en présence deux
porcs qui ne se connaissent pas, on
observe une élévation du taux de glu-

cocorticoïdes circulants et l’amplitude
de cette élévation est liée à la fois à
l’intensité du combat et à la hiérarchie
qui s’établit : plus le combat est inten-
se, plus l’élévation est forte et cette
dernière est plus importante chez
l’animal dominé (Mormède 1990). De
même, lors de l’établissement d’une
hiérarchie chez la truite arc-en-ciel, les
truites dominées présentent une éléva-
tion de la cortisolémie d’amplitude et
de durée supérieures (Øverli et al
1999). Toutefois, malgré le caractère
indubitable des relations existant entre
le comportement de l’animal et ses
réponses physiologiques, il semble
difficile de mettre au jour les principes
généraux expliquant ces relations.
Ainsi, les réponses comportementales
de peur sont généralement, mais pas
toujours, accompagnées d’une activa-
tion de l’axe corticotrope et du systè-
me nerveux sympathique (Lefcourt et
al 1986, Lyons et Price 1987). De
plus, le fait que certains paramètres
physiologiques et comportementaux
varient simultanément et dans le
même sens ne prouve pas l’existence
d’une relation systématique entre ces
paramètres. Ainsi, chez le poulet, alors
que les paramètres comportementaux
(évitement) et les paramètres endocri-
niens (concentration plasmatique de
corticostérone) varient en moyenne
dans le même sens dans un test de
réactivité à l’homme, il n’est pas pos-
sible de mettre en évidence de corréla-
tion entre ces mêmes paramètres
lorsque ceux-ci sont mesurés sur un
même animal (Hemsworth et al 1994).
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Même chez les rongeurs où les répon-
ses des animaux face à des situations
menaçantes ont été très étudiées, les
réponses comportementales et physio-
logiques semblent être régulées indé-
pendamment, au moins dans certaines
circonstances (Márquez et al 2006).

2 / Comparaison d’animaux
de génotypes différents

Des enseignements sont également
apportés par l’étude des réponses à une
sélection génétique expérimentale sur
une réponse physiologique ou compor-
tementale. Nous présenterons ici deux
expériences indépendantes mais com-
plémentaires, menées chez la caille
japonaise, qui permettent d’illustrer les
apports de la sélection génétique à la
compréhension des relations entre
réponses comportementales et physio-
logiques lors de l’exposition à une
situation potentiellement menaçante.
Dans la première expérience, des
cailles ont été sélectionnées de façon
divergente sur un index comportemen-
tal de peur, la durée d’immobilité
tonique (Mills et Faure 1991).
Soumises à divers tests de peur clas-
siques, ces cailles présentent de très
nettes différences phénotypiques : les
comportements de peur, tels que l’inhi-
bition motrice en environnement nou-
veau ou la latence d’approche d’un ali-
ment nouveau, sont exacerbés chez les
cailles à durée d’immobilité tonique
longue (LTI) et réduits chez les cailles à
durée d’immobilité tonique courte
(STI) (Faure et Mills 1998). Dans un
test de contention physique, les cailles
STI présentent une élévation du taux de
corticostérone plasmatique supérieure à
celle des cailles LTI (Faure et Mills
1998, Hazard et al 2005). Dans la
seconde expérience, des cailles ont été
sélectionnées sur le taux de corticosté-
rone plasmatique suivant un test de
contention physique similaire à celui
décrit ci-dessus (Satterlee et Johnson
1988). Au contraire de ce qui avait été
observé précédemment, les cailles à
taux de corticostérone plasmatique
élevé après contention présentent des
durées d’immobilité tonique supérieu-
res (Jones et al 1992). Le fait que ces
deux expériences conduisent à des
conclusions opposées peut s’expliquer
par une indépendance génétique entre
durée d’immobilité tonique et taux de
corticostérone plasmatique après
contention. Cette hypothèse a été ren-
forcée dans deux études menées sur un
croisement de deuxième génération
entre les cailles LTI et STI. Une analy-
se factorielle des correspondances

montre l’indépendance entre le taux de
corticostérone plasmatique après
contention et différentes variables com-
portementales, dont la durée d’immobi-
lité tonique (Mignon-Grasteau et al
2003). De plus, alors que plusieurs
régions du génome (QTL = Quan-
titative Trait Loci) liées à la durée d’im-
mobilité tonique ont été localisées chez
ces cailles, aucun QTL lié à la fois à la
durée d’immobilité tonique et à la
réponse en corticostérone plasmatique
après contention n’a pu être identifié
(Beaumont et al 2005). 

De façon générale, la sélection de
lignées présentant des réponses d’adap-
tation exacerbées et divergentes facilite
la mise en évidence des mécanismes
sous-tendant l’expression de ces répon-
ses d’adaptation, mais certaines asso-
ciations de caractères observées au sein
de telles lignées peuvent être fortuites
(Márquez et al 2006). 

3 / Classification des ani-
maux selon leur stratégie de
réponse

La diversité des résultats obtenus en
comparant des animaux placés dans des
situations différentes ou des animaux
de génotypes différents semble incom-
patible avec l’existence d’une relation
générale entre réponses comportemen-
tales et physiologiques. L’étude de cette
variabilité a cependant permis d’identi-
fier, au sein de populations a priori
hétérogènes, des groupes d’animaux
présentant des stratégies de réponses
similaires (appelées coping styles,
Koolhaas et al 1999) et pour lesquels
existent de fortes associations entre
réponses comportementales et réponses
physiologiques. Deux grandes straté-
gies ont initialement été décrites chez
les rongeurs mâles : une stratégie pro-
active et une stratégie réactive. En
réponse à l’introduction d’un congénè-
re inconnu, les rats dits «proactifs» pré-
sentent une augmentation de l’activité
comportementale (agressivité, défense
du territoire) accompagnée d’une acti-
vation du système nerveux sympa-
thique (taux de noradrénaline plasma-
tique élevé), mais pas de l’axe
corticotrope. Dans la même situation,
les animaux dits «réactifs» présentent
une forte inhibition comportementale
(immobilité, peu d’agressivité) accom-
pagnée d’une activation de l’axe corti-
cotrope (taux de corticostérone plasma-
tique élevé), le système nerveux
sympathique étant faiblement sollicité.
La caractérisation des individus en pro-

actifs vs réactifs est conservée dans
diverses situations. De manière généra-
le, les proactifs tendent à exprimer des
comportements routiniers, alors que les
réactifs semblent davantage prendre en
compte les modifications environne-
mentales dans le choix de la réponse à
adopter. Des classifications similaires
ont ensuite été proposées chez des
espèces d’intérêt agronomique telles
que le porc (Hessing et al 1994), la
poule (Korte et al 1997) ou la truite
(Sneddon 2003, Øverli et al 2004).

Chez le porc, une indication du type
de stratégie peut être obtenue en mesu-
rant le nombre de tentatives de redres-
sement manifestées dans un test d’im-
mobilisation sur le dos. Les individus
se débattant beaucoup manifestent,
dans d’autres situations, beaucoup
d’agressivité, une faible flexibilité
comportementale et une faible activité
de l’axe corticotrope (Geverink et al
2002a, Geverink et al 2002b, Bolhuis et
al 2004). De même, des poules à forte
propension au picage de plumes se
débattent davantage, présentent un taux
de noradrénaline plasmatique plus
élevé, un taux de corticostérone plas-
matique plus faible et une plus faible
variabilité de la fréquence cardiaque en
réponse à la contention manuelle
(Korte et al 1997, 1999). Enfin, certai-
nes truites ont été qualifiées de timides
(shy) ou d’intrépides (bold) selon
qu’elles montrent plus d’agressivité,
une activité générale plus élevée et une
activation prédominante du système
nerveux sympathique ou au contraire
qu’elles réagissent à une stimulation
par l’immobilité, présentent une activi-
té générale faible et une activation pré-
dominante de l’axe corticotrope
(Sneddon 2003, Van Raaij et al 1996,
Øverli et al 2004). Il semble bien y
avoir des analogies entre les classifica-
tions établies dans les différentes espè-
ces : les porcs se débattant beaucoup
dans le test d’immobilisation, les pou-
les ayant une forte propension au pica-
ge et les truites intrépides ressemblent
aux rongeurs proactifs, alors que les
porcs se débattant peu dans le test d’im-
mobilisation, les poules ayant une fai-
ble propension au picage de plumes et
les truites timides ressemblent aux ron-
geurs réactifs (tableau 1). 

En dépit des convergences entre
espèces, pour une même espèce, il est
possible d’établir différentes classifica-
tions qui ne se recouvrent que partielle-
ment (Wilson et Stevens 2005,
Márquez et al 2006). Ceci reflète le
caractère multidimensionnel des répon-
ses de l’animal face à une situation
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qu’il perçoit comme menaçante : la
réaction d’un individu dans une situa-
tion donnée ne permet pas nécessaire-
ment de prédire sa réaction dans une
situation différente (Forkman et al
1995). En ce sens, la recherche de
dimensions sous-tendant le concept
d’adaptation comportementale chez les
animaux se rapproche des travaux
menés en psychologie sur les dimen-
sions de la personnalité (Ramos et
Mormède 1998). Cette complexité
sous-jacente explique sans doute que
les classifications existantes ne permet-
tent de distinguer clairement que les
individus extrêmes (Forkman et al
1995, Jensen 1995). L’existence d’un
continuum de stratégies de réponses
présente vraisemblablement un avan-
tage pour une population en milieu
naturel puisque chaque stratégie pré-
sente des avantages et inconvénients
variant selon les conditions environne-
mentales. Ainsi, les animaux proactifs
seraient particulièrement adaptés aux
environnements stables et prévisibles
alors que les animaux réactifs, présen-
tant une plus grande plasticité de répon-
se, seraient avantagés dans des environ-
nements variables et imprévisibles
(Bolhuis et al 2004). Idéalement, la
combinaison de dimensions complé-

mentaires devrait permettre d’établir
des classifications qui rendent mieux
compte de la complexité de la notion
d’adaptation comportementale et qui
expliquent les résultats apparemment
contradictoires qui ont pu être obtenus,
comme dans l’exemple de la caille
décrit dans le paragraphe 2.

Conclusion

La comparaison d’animaux placés
dans des environnements différents ou
d’animaux aux génotypes extrêmes
suggère l’existence de relations entre
réponses physiologiques et comporte-
mentales face à des situations perçues
comme menaçantes par un animal. Les
relations observées permettent de caté-
goriser les animaux extrêmes en fonc-
tion de leurs stratégies de réponse.
Cependant, en l'état actuel des connais-
sances il reste difficile, voire impossi-
ble, de généraliser les relations entre
réponses physiologiques et comporte-
mentales. Cette difficulté suggère l’ab-
sence d’un lien direct entre les réponses
comportementales et physiologiques
d'un animal, ainsi qu’une relative indé-
pendance des circuits contrôlant les

deux types de réponses. L’étude des cir-
cuits centraux contrôlant les réponses
d’adaptation comportementale confir-
me cette indépendance relative. Ainsi,
si certaines structures cérébrales
contrôlent à la fois la branche compor-
tementale et la branche physiologique
des réponses de peur, celles-ci dépen-
dent également de réseaux neuronaux
différents (Maren 2001), ce qui
explique qu'elles ne soient pas systéma-
tiquement activées en parallèle. La
façon dont l'individu perçoit la situa-
tion va influencer de manière différen-
tielle les réponses physiologiques et
comportementales de son organisme.
L’absence de relation univoque entre
réponses physiologiques et comporte-
mentales renvoie à la différence des
fonctions assurées par ces deux systè-
mes. Il est essentiel que cette complé-
mentarité soit prise en compte dans
l’évaluation du bien-être animal
(Veissier et al 2007). L’investigation
des mécanismes sous-tendant les
réponses physiologiques et comporte-
mentales dans différentes situations
devrait bénéficier de nouvelles métho-
des d’investigation, que ce soit en
neurobiologie pour l’étude des méca-
nismes ou en génomique fonctionnelle
pour la recherche des gènes en cause.
Ces investigations devraient permettre
de distinguer les associations fortuites
des liaisons réelles entre les différentes
réponses d’adaptation comportementa-
le. Des approches multifactorielles
seront nécessaires, l'un des facteurs les
plus complexes à prendre en compte
étant l'environnement de l'animal au
sens large, incluant son milieu phy-
sique et social, mais aussi son histoire.
A terme, une meilleure compréhension
des systèmes sous-tendant la capacité
d’adaptation comportementale, ou
adaptabilité, pourrait conduire à sa
prise en compte dans les schémas de
sélection (Mignon-Grasteau et al
2005).
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Tableau 1. Convergence entre stratégies de réponses adaptatives dans différentes
espèces. Dans les quatre cas étudiés, les différences de stratégie comportementale
(activation ou inhibition motrice) s'accompagnent de différences similaires de réactions
physiologiques (références bibliographiques : cf. texte).
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La multiplicité des critères susceptibles d’être utilisés pour évaluer l’adaptation comportementale d’un animal à son environnement a
motivé l’étude des relations entre réponses physiologiques et comportementales, dans l’espoir que l’identification de telles relations puis-
se simplifier l’évaluation du bien-être animal. La comparaison d’animaux placés dans des environnements différents et la comparaison
d’animaux aux génotypes extrêmes suggèrent l’existence de relations entre certaines réponses physiologiques et comportementales. La
possibilité de catégoriser certains animaux selon leur stratégie de réponse adaptative, caractérisée par des associations répétables entre
réponses comportementales et physiologiques, conforte cette hypothèse. Cependant, les relations ainsi suggérées semblent difficilement
généralisables : il n’existe pas de relation univoque entre les réponses physiologiques et comportementales d’un animal face à une situa-
tion perçue comme menaçante. En l’état actuel des connaissances, la prise en compte de manière concomitante de critères physiologiques
et comportementaux est essentielle pour apprécier le bien-être d’un animal. A l’avenir, des investigations en génomique fonctionnelle et
en neurobiologie pourraient améliorer notre compréhension de ces relations.
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Animal welfare: What are the relationships between physiological and behavioural measures of adaptation?

Assessing the behavioural adaptation of an animal to its environment is complex, notably because numerous criteria can be taken into
consideration. A better understanding of the relationships between criteria, particularly between behavioural and physiological respon-
ses, might help reduce the number of parameters required to assess animal welfare. The existence of relationships between behavioural
and physiological responses of animals to potentially threatening situations has been suggested both by studies comparing animals reared
in different environments and by those comparing animals with extreme genotypes. Moreover, the identification of coping styles in va-
rious species has strengthened the idea that physiological and behavioural responses could be related, although the precise laws gover-
ning such relationships are still difficult to establish and generalise. Thus, considering the complexity of these relationships, it appears rea-
sonable to consider these two groups of responses as partially independent and as giving complementary information about animal
welfare. In the future, the development of complex trait analyses as well as investigation at the level of the brain should improve under-
standing of the relationships between physiological and behavioural responses.
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MORMÈDE P., PRUNET P., BEAUMONT C., 2007.  Bien-être animal : quelles relations entre les critères physiologiques et
comportementaux d’adaptation ? INRA Prod. Anim., 20, 29-34.
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