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AVANT-PROPOS XIX

Avant-propos

Le présent ouvrage est l’expression d’une démarche
collective, celle d’enseignants-chercheurs désireux de
combler un véritable vide pédagogique dans l’ensei-
gnement des sciences du comportement en langue
française. Si une discipline connaît régulièrement les
faveurs du public estudiantin, c’est bien l’étude du
comportement, tout particulièrement lorsqu’elle est
abordée à travers l’œil du naturaliste. Cette approche
connaît dans toutes les universités un large succès:
elle suscite l’engouement et fait naître les vocations.
Plusieurs générations d’étudiants (et nous en fûmes),
rêvant de savanes africaines ou de jungles amazo-
niennes peuplées d’animaux sauvages et exotiques,
se sont imaginés jumelles à la main, observateurs
privilégiés de scènes de chasse homériques ou
d’extravagantes parades sexuelles. Mais au-delà de
l’observation, percevoir la véritable splendeur du
vivant exige avant tout d’en comprendre la logique.
Et cette logique ne peut être révélée qu’à travers
l’étude des mécanismes de l’évolution biologique.
Pendant longtemps, on a cru que le monde était

fixé à jamais dans l’état. Cela avait l’avantage d’éviter de
se poser la question du pourquoi les choses sont-elles
ainsi faites? Avec le recul que l’on a aujourd’hui,
une telle conception fixiste du monde peu paraître
archaïque à un étudiant en biologie, mais il y a à
peine un siècle que des théories non fixistes de l’uni-
vers ont été formulées pour la première fois. De nos
jours encore, c’est une vision fixiste du monde qui
est à la base de nombreuses cultures et des religions.
Au début du XXe siècle par exemple, considérant
l’apparente expansion de l’univers suggérée par les
travaux de Hubble, Einstein pourtant souvent consi-
déré comme un des plus grands cerveaux de notre
temps, a commencé par ajouter à ses équations un
terme visant à faire en sorte que ce processus ne contre-
dise pas la vision fixiste qu’il avait de l’univers. De
même, dans le domaine de la géologie, quand, au
début du XXe siècle, Wegener propose sa théorie de
la dérive des continents, il est pris pour un farfelu. Ce
ne sera qu’au cours des années 1960, avec l’émergence
de la tectonique des plaques, que l’on acceptera de

voir notre planète comme étant en constante trans-
formation, conception actuellement soutenue par une
énorme quantité de faits incontestables. Aujourd’hui
nous savons que rien n’est fixé dans l’univers et que
tout change à plus ou moins brève échéance. Nous
savons que même la matière n’est pas éternelle.
Dans le domaine du vivant, le phénomène d’évo-

lution s’enclenche inévitablement dès l’instant où
une entité devient capable de s’auto-reproduire. En
effet, aucun mécanisme de reproduction ne peut se
faire sans l’existence d’un transfert d’information
entre générations. Quelle que soit la complexité du
système de duplication de cette information, celle-ci ne
peut jamais se faire sans l’apparition de modifications
du support de l’information (on parle aujourd’hui
de mutation) entre les entités d’origine et celles pro-
duites par ce processus de reproduction. Il en résulte
l’existence de diverses sortes d’individus. Alors auto-
matiquement, ceux qui ont des caractéristiques qui
leur confèrent une meilleure capacité de produire
de la descendance sont favorisés en ce sens qu’ils
augmentent en proportion dans leur population.
Finalement, au bout de plusieurs générations, leurs
descendants peuvent devenir le seul type présent
dans la population, les autres lignées s’étant éteintes
du fait de la compétition. On dit que la lignée qui
produit le plus de descendant a été sélectionnée. Ce
processus implique que les espèces se transforment,
on dit évoluent, au cours des temps géologiques.
Historiquement, c’est à Jean-Baptiste Lamarck

(1744-1829) que nous devons d’avoir admis le fait
que les espèces vivantes se transforment au cours du
temps. Cependant, la prise en compte de l’évolution
biologique et de ses mécanismes dans l’étude du
vivant a réellement débuté il y a environ 150 ans,
quand Charles Darwin et Alfred Russel Wallace ren-
dirent publiques leurs conceptions sur le transfor-
misme et la sélection naturelle. Depuis lors, le point
de vue évolutionniste n’a cessé de gagner du terrain,
portant un éclairage neuf sur d’anciennes questions,
en faisant jaillir de nouvelles, au point de remettre
en question des clivages disciplinaires que certains
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croyaient à jamais figés. Les disciplines rangées sous la
vieille bannière de l’histoire naturelle ont, à la lumière
de l’évolution, pris «un coup de jeune». L’étude du
comportement n’a pas échappé à cette revitalisation.
Aujourd’hui l’approche naturaliste du comportement
s’appelle écologie comportementale (en anglais beha-
vioural ecology). L’écologie comportementale vise
à interpréter le comportement animal en prenant en
compte sa dimension historique, qu’il s’agisse de l’his-
toire évolutive des espèces (macroévolution), de
l’histoire des populations (microévolution) ou encore
de l’histoire des individus eux-mêmes (ontogenèse).
La démarche s’appuie sur les connaissances actuelles à
propos de l’évolution biologique, de la génétique des
populations, et des mécanismes qui canalisent ou
orientent le développement. Son succès est manifeste,
tant du point de vue du nombre d’ouvrages scientifi-
ques et de revues spécialisées qui y sont consacrés que
de l’influence notable exercée sur d’autres disciplines
telles que la psychologie expérimentale, l’anthropologie
ou même la médecine.
L’éthologie classique, celle de Niko Tinbergen et

Konrad Lorenz et popularisée par les écrits ce der-
nier et magnifiée auprès du grand public par l’image
du chercheur autrichien à barbe blanche poursuivi
par quelques oisons en mal d’amour, ne représente
plus aujourd’hui qu’une étape historique, certes capi-
tale, mais définitivement dépassée. Si ce dépassement
s’est réalisé «en temps réel» dans les milieux acadé-
miques anglo-saxons, il s’est plutôt opéré «en dif-
féré» dans certains pays, dont la France. Alors que
l’éthologie classique cédait sa place à l’écologie com-
portementale dans la plupart des universités bri-
tanniques, scandinaves et nord-américaines, des
résistances apparurent ici et là, notamment dans
l’Hexagone, teintées parfois d’idéologie et le plus sou-
vent d’incompréhension. L’absence de tout ouvrage
de référence en langue française, contribua certaine-
ment au retard pris à enseigner l’écologie comporte-
mentale en France. La situation fut différente au
Québec où le bilinguisme favorisa la diffusion de
l’approche évolutionniste dans l’enseignement du
comportement au sein du monde universitaire franco-
phone. Si la situation est moins critique aujourd’hui,
il n’en demeure pas moins qu’aucun ouvrage en
langue française n’a encore été entièrement consacré
à expliciter l’approche de l’écologie comportemen-
tale, ses fondements théoriques et logiques, ses métho-
dologies et ses outils. C’est précisément l’ambition
du présent ouvrage, destiné à tous celles et ceux dési-
reux de comprendre comment le raisonnement évo-
lutionniste s’applique à l’étude du comportement.

Il existe plusieurs ouvrages de cours en langue
anglaise sur l’écologie comportementale. Cependant,
ayant eu à enseigner cette discipline au niveau uni-
versitaire depuis plus de quinze ans, nous avons pu
de longue date constater à quel point un ouvrage en
langue française fait cruellement défaut. Dès nos
premiers cours, nous avions donc envisagé d’écrire
un tel ouvrage. Nous avions, chacun de notre côté,
écrit des notes de cours que nous aurions pu nous
contenter de regrouper, mais cela aurait conduit à
un ouvrage par trop hétérogène et donc inadapté à
sa vocation pédagogique. Pour écrire un tel ouvrage,
il y a deux types de solutions: soit un petit nombre
de personnes le rédigent ensemble, soit elles font
appel à des spécialistes pour chaque sujet à traiter. La
première solution offrait l’avantage d’une grande
homogénéité dans le style et d’une grande cohérence
entre les diverses parties de l’ouvrage. Par contre,
l’ouvrage risquait d’être hétérogène en terme de qua-
lité, les parties concernant les domaines de spécialité
des auteurs risquant d’être beaucoup mieux docu-
mentées que les autres. Un ouvrage multi-auteurs
présente les avantages et les défauts opposés. Nous
avons donc fait le choix d’un compromis entre ces
deux solutions avec la participation de nombreux
auteurs, ceux-ci ayant accepté que leur texte soit
éventuellement remanié en profondeur par les trois
auteurs principaux. Ceci devant garantir, c’est du
moins notre espoir, une meilleure homogénéité dans
la forme et dans le fond, qualités fondamentales
pour un ouvrage à vocation pédagogique.

LES GRANDS PRINCIPES DE
LA CONCEPTION DE L’OUVRAGE

Cet ouvrage a plusieurs niveaux possibles de lecture.
Il est fortement conseillé aux lecteurs n’ayant pas de
connaissances approfondies en biologie évolutive
de commencer par lire les trois premiers chapitres
d’introduction qui présentent les concepts fonda-
mentaux et les démarches méthodologiques indis-
pensables à la compréhension du reste du livre. Les
lecteurs ayant déjà une bonne connaissance des grands
principes de l’évolution peuvent, éventuellement,
commencer directement par la deuxième partie. Il
nous a paru important de développer chaque thème de
l’ouvrage en n’hésitant pas à incorporer les découvertes
et les théories les plus récentes dans le domaine.
Même si notre ouvrage ne peut raisonnablement pré-
tendre à être exhaustif, nous nous sommes efforcés
pour chaque question abordée de présenter les princi-
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pales approches et les principaux courants de pensée,
même si, au sein de certains chapitres, le lecteur peut
avoir l’impression que certaines informations sont
contradictoires. Ces contradictions apparentes ne sont
en fait que le reflet de l’état actuel d’une question
scientifique qui fait encore l’objet d’investigations et
pour laquelle il n’est pas possible à l’heure actuelle
de dégager un point de vue consensuel.
Sur le plan pédagogique, nous avons cherché à tou-

jours présenter les notions introduites à l’aide d’exem-
ples illustratifs. Lorsque nous avions le choix, nous
avons pris le parti de mettre en évidence les travaux de
chercheurs francophones. Il en ressort que la commu-
nauté scientifique de langue française présente une
grande diversité et se situe en bonne position sur
nombre de sujets actuellement débattus au plan inter-
national. C’est là un fait suffisamment important pour
le souligner ici. Ces exemples appartiendront le plus
souvent au règne animal. Ceci est dû en grande partie
à la prépondérance du modèle animal en écologie
comportementale et aussi à la sensibilité résolument
tournée vers les animaux des divers participants. Tou-
tefois, nous aurons recours à plusieurs reprises à des
exemples tirés du règne végétal, les processus d’adapta-
tion des plantes s’intégrant dans notre conception élar-
gie du comportement (chapitre 2).

LE PLAN DU LIVRE

L’ouvrage est divisé en cinq grandes parties. Tout
d’abord pour introduire l’écologie comportemen-
tale, nous avons choisi de présenter successivement
son histoire, ses grands concepts et ses principes et
méthodes. La première partie de l’ouvrage s’intitule
donc «Écologie comportementale: histoire, concepts
et méthodes». Constituée par trois chapitres, elle est
consacrée à l’exposé des fondements principaux de
l’écologie comportementale. Nous avons tout d’abord
tenté de retracer les origines de la discipline, de préciser
les relations entre éthologie et écologie comportemen-
tale et de répondre aux critiques les plus couramment
formulées (chapitre 1). L’approche évolutionniste
du comportement a souvent été mal appréhendée,
quand elle n’a pas été caricaturée comme une pensée
radicale et dogmatique. La rédaction d’un nouveau
manuel est l’occasion d’un effort didactique supplé-
mentaire qui, nous espérons, contribuera à dissiper
certains malentendus. Ceci nous a conduit à expliciter
le plus clairement possible les concepts fondamentaux
et à exposer brièvement ce que nous comprenons
comme le positionnement épistémologique des tenants

de l’approche adaptationniste (chapitre 2). Nous pro-
posons ensuite un exposé des méthodes et approches
employées en écologie comportementale, approche
hypothético-déductive, approche théorique et optimi-
sation, méthode expérimentale, mesure de l’aptitude,
méthode comparative (chapitre 3).
La deuxième partie a pour titre «Développement,

exploitation des ressources et choix de l’habitat».
Elle traite de problèmes clés auxquels sont confrontés
les organismes dès le début de leur vie: comment se
développer, comment exploiter les ressources, où
s’établir? Le chapitre 4 aborde, d’un point de vue
éco-physiologique, la question du développement du
phénotype. Il s’agit d’un vaste sujet en pleine expansion
en écologie comportementale depuis le début des
années 1990, et qui justifierait à lui seul un ouvrage
complet relatant l’émergence actuelle d’une approche
de physiologie évolutive. Nous avons délibérément
choisi de ne traiter que la relation entre hormones et
comportement sur la base d’exemples choisis uni-
quement chez les vertébrés. Le message principal de
ce chapitre est que l’on peut considérer les processus
physiologiques survenant en parallèle à l’expression
du comportement comme faisant partie intégrante du
comportement lui-même. Les deux chapitres suivants
traitent de l’étude des comportements d’approvision-
nement (choix d’un régime alimentaire, choix d’un
lieu de prospection…), le chapitre 5 se limitant à
l’approvisionnement solitaire tandis que le chapi-
tre 6 considère la dimension sociale des comporte-
ments d’approvisionnement. Le choix de consacrer
deux chapitres distincts au problème de l’appro-
visionnement se justifie d’une part par l’abondante
littérature sur le sujet et d’autre part parce que les
approches utilisées diffèrent largement selon que les
animaux exploitent les ressources seuls ou en inter-
action avec leurs congénères. La question du choix de
l’habitat de reproduction est abordée au chapitre 7.
Par rapport au choix d’un lieu d’alimentation, l’approche
est sensiblement différente, du fait d’échelles spatiales
et temporelles autres que celles traditionnellement
envisagées pour l’étude de l’approvisionnement.
Cependant, le lecteur saisira rapidement l’existence
de nombreux parallèles entre ces trois chapitres.
Enfin, le chapitre 8 traite de la question de la valeur
adaptative des comportements qui assurent la dis-
persion des individus dans l’espace et, de ce fait,
jouent un rôle crucial dans la structuration des
populations et donc de l’évolution.
La troisième partie, «Sexe et reproduction», ras-

semble différents modèles et travaux empiriques, qui
cherchent à évaluer l’importance des forces sélectives
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dans l’évolution des comportements de choix du
partenaire sexuel, l’organisation sociale de la repro-
duction et l’allocation des ressources à la progéniture.
Le chapitre 9 présente les principes fondamentaux
du processus de sélection sexuelle. C’est sans aucun
doute le domaine de l’écologie comportementale
qui a connu le plus fort développement depuis une
vingtaine d’années. Le chapitre 10 présente ensuite
les grands types de régimes d’appariement et les
principes qui permettent d’en comprendre la signi-
fication évolutive. Enfin, le chapitre 11 aborde la
question de l’investissement différentiel des parents
selon le sexe de leur progéniture. Nous verrons
pourquoi selon leur état et les conditions environne-
mentales, les parents peuvent avoir intérêt (d’un
point de vue évolutif ) à favoriser la production d’un
sexe ou de l’autre au sein de leur descendance.
Chez la grande majorité des animaux, à un moment

ou un autre de son existence, tout individu va inter-
agir régulièrement avec d’autres, de sa propre espèce
ou d’espèces différentes. Cette dimension est prise en
compte dans la quatrième partie qui s’intitule «Inter-
agir avec les autres: socialité et relations inter-
spécifiques». Elle s’ouvre sur deux chapitres traitant
de l’évolution de la vie en groupe. Le chapitre 12 est
consacré à ce que l’on peut appeler la vie en groupe
par la voie parasociale, c’est-à-dire résultant de déci-
sions individuelles qui conduisent à une existence col-
lective. Le chapitre 13 traite du dilemme très général
posé par l’évolution de la coopération. En effet très
tôt, cette question a été identifiée comme un des
contre-exemples flagrants de l’approche évolution-
niste. Nous verrons qu’aujourd’hui, la question de la
coopération ne constitue plus du tout un problème
pour l’évolution. Le chapitre 14 traite de plusieurs
aspects de la communication entre individus. Un
intérêt particulier y est accordé à l’étude des contrain-
tes physiques qui modulent la communication, un
domaine qui a récemment bénéficié de grands pro-
grès techniques, conceptuels et empiriques. Enfin, le
chapitre 15 traite de l’importance du comportement
dans les interactions durables entre individus d’espèces
différentes. Ce chapitre traite plus particulièrement
du mutualisme et du parasitisme. Nous verrons que le
mutualisme constitue une forme d’interaction entre
individus d’espèces différentes qui semble particuliè-
rement instable, ce qui pose un intéressant problème
pour les évolutionnistes. Le parasitisme quant à lui,
constitue une forme plus connue car plus étudiée et
plus courante des interactions durables entre individus
d’espèces différentes.

La cinquième partie traite des «Applications et
implications pour les activités humaines». Dans les
chapitres qui précèdent, l’espèce humaine fait l’objet
de peu d’attention. Ce qui ne signifie pas que l’éco-
logie comportementale n’a aucune pertinence en la
matière. L’approche évolutionniste du comporte-
ment humain a été tentée à maintes reprises depuis
un demi-siècle, souvent par des chercheurs de pre-
mier plan. La question n’est pas simple, et bien évi-
demment sujette à caution. Il nous a cependant
semblé qu’elle ne pouvait être évitée pour la simple
raison qu’elle risquerait de déranger. Tout lecteur de
cet ouvrage est en droit de se demander dans quelle
mesure l’espèce humaine est, elle aussi, l’objet des
processus de sélection qui sont régulièrement invo-
qués dans les différents chapitres. Par ailleurs, le rai-
sonnement évolutionniste peut éventuellement
permettre aux populations humaines de mieux gérer
leur environnement. Le chapitre 16 aborde précisé-
ment deux questions fondamentales pour l’avenir de
l’espèce humaine: peut-on transposer les raisonne-
ments et résultats de l’approche évolutive du com-
portement à la biologie de la conservation afin de se
donner les moyens d’agir efficacement pour la pré-
servation de la biodiversité? Et qu’apporte de parti-
culier l’écologie comportementale dans ce domaine?
Le chapitre 17 traite de la question délicate de la
pertinence des processus évolutifs dans l’analyse du
comportement de l’espèce humaine.
Le chapitre 18 conclut cet ouvrage en essayant de

faire ressortir les grandes approches qui semblent se
dessiner aujourd’hui comme prometteuses et potentiel-
lement porteuses dans l’avenir de l’écologie compor-
tementale. Nous voyons un rôle fondamental joué
par la notion d’information et l’évolution culturelle
dans les années à venir.
Enfin, nous avons choisi d’ajouter à la fin de

l’ouvrage un glossaire circonstancié auquel le lecteur
pourra à chaque instant se référer. Toute science a
son propre jargon, celui-ci jouant un rôle fonda-
mental dans la diffusion des idées développées.
Cependant, comme il n’existait ni ouvrage ni tradi-
tion d’écriture en langue française dans ce domaine
des sciences, nous avons été confrontés au problème
de définir les termes français correspondant au jargon
traditionnellement utilisé en langue anglaise pour
exprimer les concepts correspondants. Ce glossaire
présente aussi l’avantage d’expliciter et de justifier
nos choix de vocabulaire. Nous espérons bien que
ces termes faciliteront dans l’avenir la communica-
tion entre les divers courants de pensée des sciences
du comportement.
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PREMIÈRE PARTIE

ÉCOLOGIE COMPORTEMENTALE :
HISTOIRE, CONCEPTS ET MÉTHODES

Toute tentative de caractérisation d’une discipline
scientifique suppose de décrire comment elle élabore
ses théories et comment celles-ci sont mises à l’épreuve
(Soler 2000). Ces deux points essentiels font l’objet
des chapitres deux et trois. Mais caractériser une disci-
pline implique aussi de s’interroger sur la nature des
processus par lesquels celle-ci s’est constituée histori-
quement. Le chapitre 1 commence donc par présenter
un historique des sciences du comportement. Puis le

chapitre 2 présente les grands concepts de l’écologie
comportementale. La plupart de ces concepts ne sont
pas propres à l’écologie comportementale mais plutôt
à toute approche évolutionniste. Enfin, le chapitre 3
présente les grands principes de la méthodologie uti-
lisée en écologie comportementale. De nouveau, la
plupart des méthodes présentées ne relèvent pas uni-
quement de l’écologie comportementale mais sont
en fait communes à toute démarche scientifique.
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Chapitre 1

Histoire de l’écologie comportementale

Plus de vingt ans après les premières éditions des
ouvrages fondateurs de Wilson (1975) Sociobiology
et Krebs et Davies (1978) Behavioural Ecology:
An Evolutionary Approach, l’appellation «écologie
comportementale» reste encore relativement peu
connue du grand public, particulièrement dans les
pays francophones. La situation n’est guère diffé-
rente au sein du monde académique, où semble
même subsister une certaine difficulté à identifier
sans ambiguïté ce qui singularise l’écologie compor-
tementale vis-à-vis d’autres disciplines. De fait, c’est
plutôt aux termes «psychologie animale» ou «étho-
logie» que l’on a généralement coutume d’associer
l’étude du comportement animal. Cette situation
peut être perçue comme un défaut de jeunesse ou, ce
qui serait plus grave, comme symptomatique d’une
pseudo-discipline aux contours flous et aux fonde-
ments théoriques fragiles. Il est donc nécessaire de
caractériser d’emblée l’écologie comportementale.
Cette nécessité est particulièrement aiguë dans un
monde académique compétitif où à la fois l’attribu-
tion des subventions de recherche à une discipline et
la place qui lui est accordée dans l’enseignement
dépendent pour une bonne partie de la perception
qu’en ont l’ensemble de la communauté scientifique
et les décideurs.
Du point de vue de l’histoire des sciences du com-

portement, on peut ainsi se demander si l’écologie
comportementale ne constitue qu’un prolongement
d’autres disciplines auxquelles elle succède à l’inté-
rieur de ce qu’il est convenu d’appeler les sciences
du comportement, ou si elle s’en démarque irrémé-
diablement par une réorganisation en profondeur
des contenus théoriques. C’est l’objet de ce chapitre
de répondre à ces questions, sans prétendre à une
véritable analyse épistémologique qui dépasse le
cadre d’un manuel essentiellement destiné à l’ensei-
gnement de l’écologie comportementale. Nous nous
limiterons donc dans un premier temps à retracer les

grandes étapes de l’histoire des sciences du compor-
tement pour mieux analyser les conditions d’émer-
gence de l’écologie comportementale. Nous tenterons
ensuite de préciser dans quelle mesure l’écologie compor-
tementale se démarque véritablement des disciplines
qui l’ont précédée. Enfin, nous en délimiterons le
champ d’investigation que les chapitres qui suivent
illustreront en détail.

1.1 HISTORIQUE DES SCIENCES
DU COMPORTEMENT

1.1.1 Les précurseurs

a) Les origines lointaines

L’analyse scientifique du comportement est relative-
ment récente puisqu’elle n’est apparue qu’à la fin du
XIXe siècle. Les prémices de son étude sont toutefois
bien plus anciennes. Les origines de l’observation
du comportement animal remontent certainement à
l’aube des temps, lorsque les premiers humains étaient
à la fois proies et prédateurs et se devaient pour sur-
vivre d’être attentifs aux modes de vie des espèces
animales qui les entouraient. Cette attention parti-
culière fut souvent sublimée dans des pratiques spi-
rituelles dont il ne subsiste aujourd’hui que quelques
pictogrammes ou peintures rupestres, comme celles
qui ornent les murs des grottes de Lascaux ou de
Tautavel. Il faut attendre les philosophes de la Grèce
Antique, Platon (427-347 av. J.-C.) et Aristote (384-
322 av. J.-C.) en tête, pour que naissent les premières
interrogations sur le comportement dont nous ayons
gardé une trace. L’opposition entre les deux philo-
sophes à propos du statut de la connaissance humaine
annonçait déjà les clivages théoriques qui devaient
marquer bien des siècles plus tard l’étude de l’appren-
tissage (Doré 1983). Alors que Platon sépare l’esprit
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du corps et minimise le rôle de l’expérience senso-
rielle dans la connaissance qu’il ne juge atteignable
que par la raison, Aristote réunit les deux entités et
lie la connaissance à l’apprentissage des lois qui gou-
vernent la nature. L’esprit ne peut concevoir ces lois
indépendamment de l’expérience sensorielle qui
devient avec Aristote le support du fonctionnement
cognitif. L’influence d’Aristote sur les sciences du
comportement ne s’arrête cependant pas là (Dews-
burry 1999). Pour le père du péripatétisme, il convient
de distinguer différentes sortes de causes dans l’expli-
cation d’un phénomène. La classification des causes
selon Aristote est couramment illustrée à partir de
l’exemple de l’élaboration d’une statue. La cause
matérielle correspond à la matière dont la statue est
faite, par exemple l’argile, le marbre ou le bronze. La
cause formelle répond à la forme particulière qui a
été conférée à la matière, par exemple celle d’un
corps humain ou d’un animal. La cause efficiente se
définit comme l’agent responsable de la fabrication
de la statue, le sculpteur. Enfin, la cause finale corres-
pond à l’utilité de l’objet, la statue ayant été créée dans
le but de satisfaire une esthétique ou pour immor-
taliser un personnage célèbre. Cette insistance à
reconnaître que différents antécédents logiques peu-
vent contribuer à produire un effet donné préfigure
le débat autour des différents niveaux d’analyse du
comportement (Dewsbury 1999) qui a perduré jusqu’à
l’avènement de l’écologie comportementale.
L’influence des philosophes grecs fut considérable

et durable. Dans les siècles qui suivirent, l’activité
intellectuelle fut quasiment réduite à une exégèse
des textes de l’Antiquité. Ce n’est qu’au XVIIe siècle
que s’amorça un nouvel élan. Cette époque est mar-
quée par un fort anthropocentrisme et une volonté
affirmée de démarquer le fonctionnement psychique
de l’homme de celui de l’animal. Cette attitude
trouve sa pleine expression dans la théorie des animaux-
machines élaborée par le Français René Descartes
du Perron (1596-1650). Selon cette théorie, les êtres
humains possèdent certaines caractéristiques en
commun avec les animaux mais sont les seuls à pos-
séder une âme spirituelle et à être doués de raison.
Les animaux ne sont que des automates dont les
mouvements sont entièrement réductibles à des prin-
cipes mécaniques (les fameux mécanismes «carté-
siens») qu’il doit être simple d’élucider. Cette
conception, pour radicale qu’elle ait été, n’en a pas
moins joué un rôle primordial dans l’avènement
d’un réductionnisme physiologique comme voie
d’étude du comportement (Sartori 1999). À cette
même époque se développe de l’autre coté de la

Manche le mouvement des empiristes dont les prin-
cipales figures sont les Anglais John Locke (1632-
1704) et David Hume (1711-1776). Tout comme
Descartes, les empiristes assimilent les caractéristiques
psychiques à une machine qui fonctionne selon des
principes simples (Doré 1983). Une des dimensions
importantes de l’empirisme britannique est l’asso-
ciationnisme, considéré comme la base de l’activité
mentale. Selon cette autre théorie mécaniste, les idées
ou les sensations s’associent lorsqu’elles surviennent
simultanément. Ce concept sera largement repris au
sein des premières théories de l’apprentissage. Cepen-
dant, ni Descartes ni les empiristes ne s’engagent
réellement dans une voie expérimentale. Leurs raison-
nements continuent de s’appuyer sur des anecdotes,
leur réflexion reste spéculative et subjective.

b) Premiers développements de la physiologie
sensorielle: vitalistes versus mécanistes

La quête d’une nécessaire objectivité va s’amorcer à la
fin du XVIIIe et au début du XIXe siècles avec le déve-
loppement de la physiologie sensorielle et l’opposition
entre les approches vitalistes etmécanistes du compor-
tement (Ruwet 1969, Sartori 1999). Au XVIIIe siècle,
la biologie ne connaît pas encore le même essor que les
mathématiques, la physique ou la chimie. Les méde-
cins de l’époque tendent à réduire la biologie à la
mécanique et l’hydraulique. Dans le même temps,
les chimistes et les physiciens tentent de réduire la
biologie à leurs disciplines. Face à cet impérialisme
se développe le vitalisme (Sartori 1999). Pour les
vitalistes, les vérités physiologiques sont d’un ordre
plus élevé que celles de la physique. Cette attitude
est notamment défendue par l’anatomiste français
Xavier Bichat (1771-1802) pour qui la vie se carac-
térise par une opposition constante avec les lois phy-
siques. En conséquence, la médecine et la biologie ne
peuvent être basées que sur l’observation et échappent
donc à l’expérimentation.
En réaction au vitalisme, s’organise alors le cou-

rant mécaniste qui à l’opposé prône un empirisme
total, n’accordant crédit qu’à l’expérience. Ce cou-
rant s’initie avec les travaux de deux physiologistes,
l’Anglais Charles Bell (1774-1842) et le Français
François Magendie (1783-1855), qui mettent en
évidence la double conduction, sensitive et motrice,
des nerfs, et précisent de manière expérimentale les
trajets respectifs des influx sensitifs et des influx
moteurs dans les nerfs rachidiens. Un développe-
ment important est donné à ces travaux par le Fran-
çais Pierre Flourens (1794-1867) qui, le premier,
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établit expérimentalement un lien direct entre struc-
tures nerveuses et comportement (Flourens 1842).
À l’époque, ses expériences, qui consistent en l’ablation
des lobes cérébraux chez des pigeons, ont un grand
retentissement. Les oiseaux opérés semblent avoir
perdu toutes leurs «facultés» mentales, et, en l’absence
de toute stimulation mécanique, restent indéfi-
niment immobiles, jusqu’à mourir d’inanition.
Flourens s’illustre aussi par une conception du sys-
tème nerveux divisé en grandes unités possédant
chacune une fonction unitaire. À la suite de ces
découvertes, l’étude des structures nerveuses et de la
nature de l’influx nerveux se développe largement et
achève de fournir au début du XXe siècle, avec la
parution des travaux du neurophysiologiste anglais
Charles Scott Sherrington (1857-1952), les bases
physiologiques des mécanismes cartésiens.
Parallèlement, se développent les premiers modèles

mécanistes du comportement avec les travaux du bio-
logiste germano-américain Jacques Loeb (1859-1924)
sur les tropismes. Il s’agit de phénomènes de crois-
sance orientée sous l’influence d’une stimulation
extérieure que Loeb étudie tout d’abord chez les
végétaux. Il transpose ensuite la notion de tropisme
chez l’animal pour décrire les mouvements d’orien-
tation qu’il étudie chez les invertébrés. Il montre
alors que certaines réponses d’orientation de l’ani-
mal résultent de stimulations plus ou moins intenses
de différents récepteurs. Phototropisme, thermo-
tropisme ou encore rhéotropisme deviennent les
éléments de base de l’activité du vivant. Selon sa
théorie, les tropismes sont assimilables à des sommes
de réflexes et doivent permettre de rendre compte
du comportement de toutes les formes vivantes. Si la
théorie de Loeb a le fort inconvénient de réduire le
comportement à des mouvements forcés et automa-
tiques, elle aura eu en revanche le mérite de bien
préciser les notions de stimulus et de réponse. Elle aura
aussi stimulé par réaction d’autres recherches sur les
mécanismes d’orientation, notamment ceux deHerbert
Spencer Jennings (1868-1947) sur les protozoaires.
Le courant mécaniste progresse encore avec les

travaux du physiologiste russe Ivan Pavlov (1849-
1936). Ses recherches sur le fonctionnement du sys-
tème nerveux lui permettent de mettre en évidence
une des formes de l’apprentissage, le conditionne-
ment classique. À partir d’une série d’observations
sur le comportement des chiens à qui l’on présente
de la nourriture, Pavlov note que des manifestations
telles que les sécrétions gastriques ou la salive peu-
vent être induites par les stimuli qui précèdent
d’ordinaire l’apparition de la nourriture tels que la

vue du bol ou celle de l’animalier. Des stimuli
sans relation directe avec une réponse (dits stimuli
conditionnels) peuvent déclencher celle-ci s’ils pré-
cèdent régulièrement la présentation du déclencheur
naturel de la réaction (le stimulus inconditionnel).
Pavlov met ainsi en évidence le conditionnement
classique. Alors que la notion de réflexe déjà en
usage à l’époque de Pavlov renvoie à une manifestation
mécanique automatique et involontaire, le physio-
logiste russe et ses collaborateurs définissent la réponse
conditionnelle comme une réponse régie par des lois à
un facteur déterminé de l’environnement. Ils en font
l’unité fondamentale de tout apprentissage animal et
humain. Les comportements acquis par entraînement
ou par éducation sont censés être réductibles à une
chaîne de réflexes conditionnels.

c) Les naturalistes

Parallèlement à la physiologie sensorielle, une autre
approche du comportement s’est développée aux
XVIIIe et XIXe siècles, celle des naturalistes. Leurs des-
criptions détaillées des mœurs animales s’opposent
aux conceptions réductionnistes des mécanistes. Les
premiers naturalistes n’étaient pas des hommes de
science et se contentaient le plus souvent de catalo-
guer et de décrire les espèces animales, à l’instar de
Thomas Morton (1579-1647), gentilhomme et
homme de loi installé dans le Massachusetts, à qui
l’on doit entre autres une description assez détaillée
du comportement des castors (Dewsburry 1989). La
démarche des naturalistes s’oriente ensuite vers une
description de plus en plus minutieuse des conduites
animales. Ce souci du détail poussé à l’extrême carac-
térise par exemple les travaux de René-Antoine
Ferchault de Réaumur (1683-1757), physicien et
entomologiste français, qui s’adonne à une observation
précise et méticuleuse des insectes d’intérêt agrono-
mique, et plus particulièrement des insectes sociaux.
Mais c’est avec Georges-Louis Leclerc, comte de
Buffon (1707-1788), et la parution des premiers
volumes de l’Histoire Naturelle en 1749, que l’appro-
che naturaliste prend son véritable essor. S’opposant
à une classification des espèces sur des critères essen-
tiellement morphoanatomiques, Buffon recom-
mande d’y adjoindre diverses variables écologiques
et comportementales telles que leur organisation
sociale, leur mode d’utilisation de l’habitat, ou
encore la façon dont elles exploitent les ressources
alimentaires. Le comportement animal devient un
élément essentiel de la taxinomie. De l’autre côté de
l’Atlantique, la tradition naturaliste connaîtra un
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succès certain, notamment avec l’Américain John
James Audubon (1785-1851). Célèbre pour ses gra-
vures qui restituent les espèces animales dans leur
environnement naturel, il est aussi l’auteur de nom-
breuses notes qui rapportent quantité d’observations
sur le comportement de la faune nord-américaine
(Dewsburry 1989). Il semble même que le grand
naturaliste américain ne se limitait pas à simplement
observer et décrire la nature. Ainsi l’affirmation
d’Audubon selon laquelle les vautours américains
utilisaient la vue et non l’odorat pour localiser leurs
proies aurait été fondée sur des expériences réalisées
en Louisiane (Chatelin 2001).
Le mouvement vitaliste connaîtra un prolon-

gement notable chez les naturalistes avec le courant
instinctiviste dont le représentant le plus célèbre est
sans nul doute l’entomologiste français Jean-Henri Fabre
(1823-1915; encart 1.1). Pour Fabre et les naturalistes,
l’instinct, sorte de motivation inconsciente qui
conduit inexorablement les animaux vers un but
dont ils n’ont pas connaissance, est à la base de la vie
de relation de l’organisme et assure la conservation
de l’individu et de l’espèce. Cependant, si les des-
criptions du comportement publiées par Fabre sont
minutieuses et détaillées, elles restent basées pour

chaque espèce sur un nombre d’observations limitées
et souvent fortuites, parfois séparées de plusieurs
dizaines d’années. Il manque à celles-ci un caractère
systématique propre à une démarche d’investigation
véritablement scientifique.
Avec la physiologie sensorielle et le mouvement

naturaliste se sont affirmées deux grandes voies
d’approches du comportement. La première, qui est
expérimentale et entièrement tournée vers l’étude
des mécanismes, se veut réductionniste. Elle limite déjà
son champ d’investigation à quelques types d’orga-
nismes. La seconde, plus descriptive, procède par des
recoupements et des généralisations à partir d’obser-
vations souvent anecdotiques. Elle traite cependant
d’un nombre d’espèces sensiblement plus large. Tout
au long du XIXe siècle, ces deux approches contribuent
chacune à faire progresser la recherche en comporte-
ment mais les faits qu’elles parviennent à mettre en
évidence restent interprétés dans un cadre création-
niste. Malgré quelques interrogations de la part de
savants de premier plan, tels Buffon et Pierre-Louis
Moreau de Maupertuis (1698-1759), la vaste majo-
rité des scientifiques est restée convaincue de la fixité
des espèces dont le type est censé ne pas avoir évolué
depuis leur création.

Encart 1.1

Jean-Henri Fabre, précurseur de l’écologie comportementale

Seule l’étude de l’animal dans son biotope trouve
grâce aux yeux de cet infatigable observateur des
insectes, né à Saint-Léons du Lévezou dans le
sud-ouest de la France. Il a rassemblé ses innom-
brables observations dans les dix volumes de son
œuvre majeure, les Souvenirs entomologiques, sous-
titrée Études sur l’Instinct et les Mœurs des Insectes
(1879-1908; réédité en 1989). Fabre y affirme
que «pour l’instinct, rien n’est impossible» et cite
à l’appui de son assertion l’exemple de l’abeille
capable de fabriquer des cellules parfaitement
hexagonales sans aucune «intelligence algébrique».
Il observe aussi que de nombreux hyménoptères
parasitoïdes sont capables, dès leur première cap-
ture et en l’absence de tout apprentissage, d’insérer
parfaitement leur dard dans un point névralgique
de la proie. Par ailleurs, des manipulations sim-
ples confortent Fabre dans son idée que les insectes,
prisonniers de leur instinct, disposent de capaci-
tés limitées pour ajuster leur comportement à des
modifications imprévisibles de leur environnement.

À partir de ses observations nombreuses et variées,
Fabre peut dresser les caractéristiques essentielles
de l’instinct: son innéité, sa préformation, sa fixité,
et sa spécificité. À cet égard, Fabre peut être consi-
déré comme un précurseur de l’éthologie. Mais il
est aussi par certains aspects un précurseur de
l’écologie comportementale. D’une part, il souli-
gne régulièrement l’intérêt du raisonnement par
analogie et recommande la comparaison entre
espèces proches pour comprendre le compor-
tement des insectes. D’autre part, il propose que
le comportement des animaux réponde à une
«loi d’économie de la force» qu’il rapproche des
principes économiques en vigueur dans la société
industrielle. Notamment, Fabre, le premier, invo-
que ce principe dans l’analyse des trajets accomplis
par divers insectes. Ces deux aspects des concep-
tions de Fabre préfigurent les deux piliers métho-
dologiques de l’écologie comportementale, la
méthode comparative et l’optimisation (cf. cha-
pitre 3).


