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Dés la fin du XIXe si¢cle, Charles Darwin constate que les émotions exprimées par les différentes
espéces animales se ressemblent. Il considere alors que 1’émotion est universelle et qu’elle
permet a chaque étre vivant de s’adapter et de survivre. Chez les mammiferes ou les oiseaux,
il est admis qu’il existe une universalité des réponses émotionnelles comportementales et
physiologiques sous-tendues par un réseau neuronal spécifique des émotions.

La question de la capacité des animaux
a ressentir et exprimer des émotions s’est
posée avec I’émergence de I’intérét de
la société pour le bien-étre animal
(Mellor et Stafford 2001, Vanhonacker
et al 2008). En condition d’¢levage, les
animaux domestiques sont soumis a dif-
férentes pratiques connues pour générer
des réactions négatives, caractérisées
par des vocalisations, des tentatives de
fuite, des concentrations plasmatiques
¢élevées de glucocorticoides et de caté-
cholamines, des accélérations du rythme
cardiaque (Hargreaves et Hutson 1990,
Manteca et Deag 1993, Grandin et
Shivley 2015). Ces modifications com-
portementales et physiologiques se ren-
contrent notamment lors de la tonte chez
la brebis, d’interventions vétérinaires,
du transport (Santurtun et a/ 2015), de
ruptures de liens sociaux (Grandin et
Shivley 2015), ou en présence d’un pré-
dateur (Apfelbach et al 2005). A I’inver-
se, certains contextes d’élevage enrichis
(litiere, brosses...) sont propices a I’ex-
pression de comportements témoignant
d’un état émotionnel positif (recherche
de contacts, exploration...) (Meunier-
Salaun et al 2007).

Afin d’objectiver I’évaluation des émo-
tions chez les animaux d’élevage, le
réseau Agri-Bien-Etre Animal (groupe
interdisciplinaire créé par I’INRA en
1998, wwwob.inra.fr/agri_bien etre ani-
mal) a proposé des stratégies expérimen-
tales fondées sur la théorie de 1’évalua-

tion issue des théories cognitives propo-
sées en psychologie humaine (Boissy
et al 2007, encadré 1). Selon ce cadre
conceptuel, les émotions sont générées
par I’évaluation cognitive d’une situa-
tion a laquelle 1’animal est confronté.
Bien que la caractérisation de ces situa-
tions soit complexe (Forkman et a/ 2007),
I’animal 1’évaluerait selon des critéres
¢lémentaires de pertinence (soudaineté,
nouveauté...), d’implication (prévisibi-
lité...), de correspondance aux attentes
et selon ses propres capacités d’adapta-
tion (contrdlabilité de la situation). A
I’issue de cette phase d’évaluation,
I’émotion ressentie par I’animal se tra-
duit par I’expression émotionnelle. C’est
cette derniére qui peut étre évaluée par
la mesure objective des réponses émo-
tionnelles comportementales et physio-
logiques (encadré 2). En appliquant ce
cadre conceptuel aux recherches en
neurobiologie des émotions, la repré-
sentation du circuit neuronal des émo-
tions peut s’articuler autour des structures
impliquées dans la perception de 1’envi-
ronnement, des structures impliquées dans
le traitement de I’information et des struc-
tures impliquées dans 1’expression des
réponses émotionnelles (figure 1). D’un
point de vue expérimental, ce cadre théo-
rique impose de caractériser et standardi-
ser la situation susceptible de déclencher
des émotions, de caractériser les réponses
émotionnelles exprimées par les indivi-
dus, en relation avec les acteurs neuro-
biologiques étudiés.

1/ Prérequis a I’étude des
acteurs neurobiologiques du
réseau neuronal des émotions

1.1 / Mise en ceuvre des approches
expérimentales en neurobiologie

Les acteurs neurobiologiques qui cons-
tituent un réseau neuronal sont d’une
part les structures cérébrales, et d’autre
part, les neuropeptides et neuromédia-
teurs. Les approches développées concer-
nent donc des systémes cellulaires et
biochimiques, mais aussi la dynamique de
ces systemes. Les approches disponibles
pour étudier I’ensemble de ces acteurs
peuvent étre classées selon qu’elles met-
tent en évidence des corrélats neurobio-
logiques, la nécessité de 1’acteur étudié
ou la suffisance de cet acteur (Berridge
2003). Dans le cadre de la neurobiolo-
gie des émotions, il s’agira par exemple
de:

- dénombrer et de comparer des den-
sités de populations neuronales d’une
structure cérébrale spécifique, entre deux
groupes d’animaux (stressés vs contrdles)
pour mettre en évidence des corrélats
neurobiologiques ;

- mesurer des réponses émotionnelles
d’un groupe d’individus placés dans
une situation déclenchante d’émotion
avant et aprés la Iésion d’une structure
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cérébrale spécifique pour mettre en - mesurer les réponses émotionnelles  sans valence émotionnelle pour mettre
évidence la nécessité de cette structure  induites par la stimulation d’une struc-  en évidence la suffisance de cette struc-
dans le réseau neuronal des émotions ;  ture cérébrale spécifique chez un groupe  ture dans le réseau neuronal des émo-

d’individus placés dans une situation  tions.

Encadré 1. Définitions et théories des émotions.

Le nombre important de définitions et de théories relatives aux émotions témoigne du débat scientifique qui entoure I'étude
et la compréhension des émotions (Bindra 1970, Leventhal et Patrick-Miller 2000). D’abord appelées qualia émotionnels
(expérience subjective) ou sentiments (Russell et Mehrabian 1977, McNaughton 1989), les émotions ont été catégorisées en
émotions primaires et secondaires. Les premiéres (la peur, la joie, le dégo(t, la tristesse, la surprise et la colere) sont consi-
dérées comme innées et communes a I'ensemble du regne animal (Leventhal et Patrick-Miller 2000), alors que les secondes
(la frustration, 'amour, la jalousie...) seraient plus complexes et spécifiques a I'étre humain (Leventhal et Scherer 1987).
Chez I'étre humain, plusieurs théories ont été proposées pour décrire les processus émotionnels (de la perception a I'émo-
tion). Elles différent par le niveau d’intégration du processus cognitif, autrement dit la mise en jeu des structures corticales.
Dans la théorie de I'évaluation (Schachter et Singer 1962), les processus cognitifs concernent a la fois I'interprétation de
I’événement source de I'émotion et les changements corporels, tous les deux nécessaires pour induire une émotion qui
peut aussi dépendre de I'expérience du sujet (son éducation, sa culture...).

L’émotion, définie comme une réponse affective 1- Perception de 'événement source de I'émotion

intense et de courte durée induite par un événement Processus émotionnels précoces

particulier (Kirou ac 19 89), résulte de processus ‘?tructures cérébrales impliquées : les cortex sensoriels (ici le cortex visuel),
. N Y . I'amygdale et le thalamus

mentaux complexes qui peuvent étre déclinés en

trois étapes : la perception, la réaction et le contréle

cognitif. Par ailleurs, I'émotion peut étre caractérisée

par trois composantes : comportementale, physio-

logique et subjective (Dantzer 2002a). Les deux

premiéres rendent compte de I'expression émotion-

nelle et sont évaluées par des mesures objectives,

la derniére rend compte du ressenti émotionnel et ne dédlenchante d'émotion

peut étre évaluée qu’au travers de la verbalisation (exemple d'un stimulus visuel)

du sujet, composante inaccessible chez I'animal.

Situation

2- Réaction émotionnelle 3- Controle cognitif

Réponses automatiques, transitoires Réévaluation de la représentation de I'évéenement source
Expressions comportementales et neurophysiologiques de I'émotion et des changements corporels

Structures cérébrales impliquées : le cortex orbitofrontal, Arrét de la réaction émotionnelle

le cortex préfrontal, le systeme limbidique (amygdale, insula...), Structures cérébrales impliquées : le cortex orbitofrontal,
I'hypothalamus, la substance grise périaqueducale, la médulla le cortex préfrontal, 'amygdale et I'hippocampe

Situation
déclenchante d’émotion
Controle cognitif (exemple d’un stimulus visuel)

Réévaluation

rte;
viluel

Réponses
émotionnelles

Réponses
émotionnelles

(endocriniennes,

(endocriniennes,
neurovégétatives,
comportementales)

neurovégétatives,
comportementales)
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Encadreé 2. Mesure de I'expression des réponses émotionnelles chez les animaux d’élevage.

Pour évaluer expérimentalement les émotions chez les animaux, il est courant de les exposer a un événement particulier
standardisé, supposé déclencher une émotion, et de mesurer les réponses émotionnelles comportementales, physiologiques
et/ou neurovégétatives (Dantzer 2002a, 2002b). L'étre humain pouvant étre percu comme un objet d’attachement ou au
contraire comme un prédateur, il est important de limiter les interventions humaines et d’habituer les animaux a I'expéri-
mentateur et aux différentes manipulations. A ces fins, les mesures comportementales peuvent étre réalisées a partir
d’enregistrements audiovisuels (vocalisations, budget temps...) ou de capteurs d’activité (locomotion), les différentes mesures
neurovégétatives (rythme cardiaque...) peuvent étre réalisées par télémétrie (Krause et al 2016), et les profils hormonaux a
partir de prélevements sanguins réalisés avec des cathéters intraveineux. Quelles que soient les méthodes de mesures
choisies, il est donc nécessaire d’habituer les animaux a I'ensemble de ces dispositifs avec la mise en place de phases
d’habituation les jours qui précedent I'exposition a I'événement déclenchant (Guesdon et al 2012, 2013, 2015).

En expérimentation, les situations les plus fréquemment utilisées sont la présence d’un étre humain, la présentation d’un objet
de facon soudaine et/ou nouveau, I'isolement social et 'environnement nouveau, ensemble de situations associées a des
émotions négatives. Dans ces cas, les réponses observées sont une augmentation des vocalisations, des tentatives de fuite,
et une diminution des comportements alimentaires et de repos (Guesdon et al 2012, 2015), une augmentation de la cortisolémie
plasmatique (Guesdon et al 2012, 2015) et du rythme cardiaque (da Costa et al 2004 ; Santurtun et al 2015). Les situations
associées a des émotions positives sont plus rarement étudiées et s’apparentent davantage a des situations d’apaisement
avec le retour d’'un objet d’attachement ou a des situations de jeux.

Cependant, chaque réponse précédemment citée ne peut rendre compte, a elle seule, de I'état émotionnel de I'animal. Par
exemple, la cortisolémie est aussi élevée chez des étalons stressés que chez des étalons stimulés sexuellement (Colborn et
al 1991), tout comme la prolactinémie qui augmente avec le stress (brebis en isolement social en cage individuelle) mais aussi
avec l'activité physique (brebis en groupe libre de ses mouvements) (Guesdon et al 2015). Le méme constat peut étre fait
pour des réponses neurovégeétatives comme la hausse de la fréquence cardiaque observée chez des porcelets qu’ils soient
soumis a une situation déclenchante d’émotions négatives (environnement renforcé négativement par des bruits soudains)
ou une situation déclenchante d’émotions positives (environnement renforcé positivement par des jouets). Ici, il est nécessaire
d’examiner la variabilité de la fréquence cardiaque et de I'associer a d’autres mesures physiologiques et/ou comportementales
(Leliveld et al 2016). Il est donc important de prendre en compte plusieurs variables qui renseignent a la fois sur les réponses
comportementales, neurovégétatives et/ou endocriniennes.

Figure 1. Représentation schématique du circuit neuronal des émotions (d’aprés Le Doux 2000 et Rolls 2000).

Systéme Nerveux Central

Situation Perception Traitement
déclenchante

Cortex visuel I
VISION PAG
Cortex gustatif any P @ Qe_dulla
insula
NTS Thalamus O _______ .
GouT O—<Q—<O 7 =T
Cortex olfactif I
Bulbe olfactif (pynform_e) _____
OLFACTION <0 0
3 Réponses endocriniennes,
Cortex sensitif o neurovégétatives et comportementales
Thalamus O _______ Réaction
TOUCHER

Tronc Cortex auditif

O : émotionnelle
1
1
cérébral Thalamus 1

AUDITION

L’évaluation d’une situation déclenchante est I'objet d’'une perception a différents étages du systéme nerveux central (aires
corticales visuelles, noyau du tractus solitaire - NTS -, bulbe olfactif, thalamus, tronc cérébral). Selon les stimuli qui caractérisent
la situation déclenchante, I'information percue est traitée au niveau de structures comme le cortex frontal (Cf) et 'amygdale
(Amy). Les connexions neuroanatomiques du cortex frontal (en bleu) et de 'amygdale (en vert) avec les autres structures
cérébrales comme I'hippocampe (HIPP), I'hypothalamus (NPV, noyau paraventriculaire ; NVM, noyau ventromédian ; LH, aire
latérale hypothalamique) permettent la transmission de I'information qui se traduit par la réaction émotionnelle. Celle-ci est observée
au travers de réponses neurovégétatives, sous le contrdle principal de la médulla (tronc cérébral), endocriniennes, sous le
contréle principal de 'hypothalamus (NPV, NVM, LH) et comportementales, qui mettent en jeu la substance grise périaqueducale
(PAG, connexions en rouge).
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La mise en ceuvre de ces approches
repose sur différentes méthodologies tel-
les que I’imagerie cellulaire (cf. Migaud
et al 2016 ce numéro), 1’imagerie par
résonance magnétique (encadré 3), la
pharmacologie ou la neurochirurgie ;
toutes permettant d’accéder a une mesure

neurobiologique. Toutefois, quelles que
soient la démarche et la technique choi-
sies, les données renseignant sur les
acteurs neurobiologiques ne sont inter-
prétables qu’a la condition de bien
caractériser les réponses émotionnelles
(Boissy et al 2007, encadré 2), de véri-

fier qu’elles sont spécifiques du contexte
expérimental dans lequel les animaux
sont placés, et de bien caractériser et
standardiser la situation déclenchante
d’émotion, sans négliger les différents
facteurs de variation internes ou exter-
nes.

Encadré 3. Imagerie par résonance magnétique.

Les recherches en cognition humaine, en particulier sur les émotions, ont bénéficié du développement conjoint de I'imagerie
cérébrale et des mathématiques associées a I'informatique. La méthode d’imagerie non invasive qui offre le plus d’informa-
tions a la fois anatomiques et fonctionnelles a une échelle macro- et microscopique est I'lmagerie par Résonance Magnétique
(IRM).

Le principe de cette méthode repose sur la propriété magnétique des atomes. Le principal atome étudié est le proton, noyau
d’hydrogene ('H), puisqu’il est trés abondant dans les tissus biologiques, en particulier le cerveau. En 'absence de champ
magnétique (1), avant de placer le sujet dans I'IRM, les mouvements (spins) des protons sont aléatoires. Leur résultante,
appelée moment magnétique (ZH), est alors nulle. Lorsqu’ils sont placés dans un champ magnétique (champ magnétique per-
manent de I'lRM appelé B0), les spins s’alignent sur la direction du champ, leur résultante, alors non nulle, est représentée
par MO (2). Pour mesurer MO, un champ B1 est appliqué sous forme d’'une onde radiofréquence (RF), perpendiculaire a BO.
B1 provoque ainsi la bascule de I'aimantation dans un plan perpendiculaire au champ B0. C’est le phénoméne de résonance
(3, B1 est émis par une antenne positionnée sur 'organe a imager). La coupure du champ B1 provoque un retour de MO a
sa position d’équilibre, sa composante longitudinale (paralléle a BO) s’accroissant et sa composante transversale (dans un
plan perpendiculaire a B0) diminuant. C’est le phénoméne de relaxation. Deux constantes temporelles sont associées a
ces composantes : les temps de relaxation longitudinale T4 et transversale T, (4). Les fréquences des signaux regus par I'an-
tenne réceptrice sont encodées dans le domaine spatial par une transformation mathématique (transformée de Fourier) pour
générer une image 2D ou 3D.

1- Absence de 3- Phénomeéne de résonnace

champ magnétique

4 T
% L -

3- Phénomeéne de relaxation caractérisé par T1 et T2

2- Présence du champ
magnétique BO (IRM)

|
1
T, Anten ne ‘Wﬂ\ﬁ(‘N\MW\“-“'”v‘“-‘v“f‘f-“»“f“““
relaxation receptrice JM qu i
longitudinale ‘

Transformation mathématique

relaxation
transversale

Selon les séquences d’acquisition choisies, il est possible de réaliser des IRM anatomique, fonctionnelle et/ou métabolique.
Par exemple, des images anatomiques 3D du cerveau entier sont obtenues par IRM pondérée en T4. Des informations fonc-
tionnelles sur I'activité cérébrale sont obtenues par ASL (« arterial spin label »), qui mesure I'augmentation localisée du débit
sanguin, ou BOLD (« blood oxygenation level dependent »), qui mesure la consommation d’oxygéne. Les séquences IRM de
type ASL ou BOLD sont encore assez rarement utilisées chez les animaux d’élevage. En effet, pour garantir 'immobilité des
sujets (indispensable a 'examen IRM), ils sont souvent anesthésiés, I'anesthésie ayant un impact important sur le signal ASL
ou BOLD mesuré. En revanche, le développement de I'imagerie de diffusion et de la tractographie est un atout pour étudier
la maturation cérébrale d’une part, et le réseau de fibres blanches d’autre part.
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L'IRM de diffusion mesure les mouvements des molécules d’eau dans le milieu. L'hétérogénéité du cerveau lui confére des
propriétés de milieu isotrope (liquide cérébrospinal et substance grise) et anisotrope (substance blanche). L'eau diffuse libre-
ment dans le liquide cérébrospinal (A), librement mais de fagon contrainte dans la substance grise (B), et de fagon restreinte
par les faisceaux myélinisés de la substance blanche (C). La modélisation de la diffusion de I'eau dans les trois directions de
I'espace (D) permet d’extraire des parameétres quantitatifs de diffusion qui renseignent notamment sur la maturation cérébrale.
C’est le cas, par exemple de la fraction d’anisotropie qui augmente avec la myélinisation des fibres blanches au cours du

développement (E).

La tractographie rend compte de la direction de diffusion de I'eau le long des fibres blanches, sa modélisation permet de

dessiner les faisceaux de fibres dans I'encéphale (F).

Ces deux derniéres approches, pouvant étre utilisées chez I'animal anesthésié, sont d’un intérét majeur puisqu’elles
permettent d’étudier 'impact de différents facteurs sur la mise en place des structures du réseau neuronal des émotions (IRM

de diffusion) ou sur le réseau lui-méme (tractographie).

Diffusion de I’eau dans les différents compartiments du cerveau

P'L
g T/(\

A Liquide
cérébrospinal

D Modélisation de la diffusion de I'eau
sous forme d’une sphére dans le liquide
cérébrospinal et d’un ellipsoide dans la

substance blanche

L Al
22 "
23

A3

B Substance grise (corps
cellulaires des neurones)

Unité arbitraire

C Substance blanche
(faisceaux myélinisés)

E Exemple de la fraction
d’anisotropie qui augmente au cours
du développement

—| Fraction d’anisotropie

\)

E /

V

o -

Age

F Faisceau de fibres obtenu par tracto-
graphie sur un cerveau de brebis adulte

Crédit photo @Cyril Poupon - NeuroSpin CEA

1.2 / Définition et caractérisation
de la situation déclenchante
d’émotion

Comme précédemment indiqué, le
cadre théorique dans lequel s’inscrit
I’é¢tude des émotions chez les animaux
d’¢levage est basé sur la capacité des
animaux a percevoir et traiter les infor-
mations de leur environnement et a y
réagir. Il suffit d’observer les animaux
dans leur milieu pour constater qu’ils
sont capables de percevoir des éléments
de leur environnement et méme d’en
reconnaitre certains. C’est par exemple
la brebis qui accepte exclusivement son
petit a la mamelle, ’animal qui préfere
un aliment a un autre ou ’animal qui
réagit au bruit du tracteur.

Dans le cadre expérimental, une des
principales stratégies pour évaluer les
capacités de I’animal a percevoir un élé-
ment de son environnement est de le
soumettre a un test de choix et/ou d’ob-
server ses réactions comportementales
lorsque son environnement est modifié.
Par exemple, lorsque 1’animal est sou-
mis a un choix entre deux stimuli, seront
mesurés des parameétres comportemen-

taux comme la latence a rejoindre chaque
stimulus, le temps passé a proximité de
chaque stimulus. Dans le cadre du com-
portement alimentaire, il a ét¢ montré
que les caractéristiques olfactives, gus-
tatives et texturales de I’aliment, et les
stimuli post-ingestifs sont déterminants
dans I’expression du choix et des pré-
férences de ’animal. Par exemple, le
mouton choisira préférentiellement des
plantes digestes et sans épines (Baumont
1996). Dans le cadre du comportement
social, il a ét¢ montré que les ovins sont
capables de reconnaitre un congéneére
familier d’un congénére non familier, sur
une base multisensorielle. La mere est
capable de reconnaitre spécifiquement
son petit par son odeur et par ses voca-
lisations (Sebe ef al 2007, 2008). La
réciproque est aussi vraie pour 1’agneau
qui reconnait spécifiquement sa meére
ou son jumeau sur une base multisenso-
rielle (Ligout et Porter 2004). Cette capa-
cité a reconnaitre un partenaire social de
méme espece est aussi observée vis-a-
vis d’un partenaire d’espece différente.
Par exemple, un agneau est capable de
discriminer un soigneur familier, d’un
soigneur avec lequel il a eu des inter-
actions positives et d’un étre humain
inconnu (Guesdon et al 2016). Cette

capacité a discriminer les étres humains
est aussi basée sur une reconnaissance
multimodale chez le cheval qui semble,
de plus, capable de discriminer un sti-
mulus cohérent (un sujet humain et sa
voix) d’un stimulus incohérent (un sujet
humain et la voix d’un autre sujet)
(Lampe et André 2012). Chez le poussin
d’une semaine, une étude rapporte sa
capacité¢ a discriminer visuellement un
visage humain familier, quelle que soit
son orientation, et des visages inconnus
(Wood et Wood 2015). Les cailles japo-
naises sont également capables de dis-
criminer des objets non sociaux de
leur environnement (Calandreau et al
2013).

L’ensemble de ces travaux met en évi-
dence la capacité des animaux d’¢levage,
mammiféres et oiseaux, a discriminer
des éléments de leur environnement sur
une base multisensorielle et a exprimer
un choix que certains auteurs qualifient
de préférence (Ligout et Porter 2004,
Gaudin et al 2015). Dans ce cas, il n’est
pas rare d’interpréter cette préférence
comme un moyen d’éviter un stimulus
inconnu (néophobie) ou de rechercher
un stimulus connu apaisant, deux com-
portements assimilables & des compor-
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tements émotionnels. Ces interpréta-
tions sont fondées sur 1’expression de
réponses comportementales comme les
vocalisations, le temps passé a proximi-
té ou ¢éloigné d’un stimulus, exprimées
dans une situation particuliere, suscepti-
ble de déclencher une émotion (sépara-
tion sociale, conflit de motivation...).
Une situation sera qualifiée, a priori,
comme ¢étant déclenchante d’émotion
selon, notamment, le caractére de
I’espéce étudiée (sociale ou non, gré-
gaire, territoriale...).

Chez I’ovin, une des situations déclen-
chantes d’émotion les plus étudiées est
I’isolement social compte tenu du carac-
tére grégaire de cette espéce. Les ani-
maux placés en situation d’isolement
montrent une augmentation du nombre
de vocalisations et de tentatives de fuite,
et une diminution du temps passé cou-
ché (Guesdon et al 2012, 2013, 2015).
Les réponses endocriniennes se caracté-
risent par une augmentation de la corti-
solémie (Pierzchala et al 1985, Apple
et al 1993, Guesdon et al 2012) et de
certaines catécholamines circulantes
(Niezgoda et al 1993, Guesdon et al
2015). L’examen précis des situations
expérimentales rapportées ci-dessus
montre que 1’isolement social de 1’indi-
vidu est réalisé de maniére trés variable
d’une étude a I’autre au risque de confon-
dre ’effet de I’isolement social avec
d’autres facteurs (Forkman et al 2007)
comme le changement d’environnement,
la manipulation par un &tre humain
(Niezgoda et al 1993), ou la contention
(Turner et al 2010). Les réponses émo-
tionnelles ainsi mesurées ne rendent pas
compte du seul effet de I’isolement social
comme situation déclenchante, puisque
la contention (Niezgoda et al 1993), le
changement d’environnement ou la pré-
sence d’un étre humain peuvent a eux
seuls induire des réponses émotionnel-
les (figure 2) (Romeyer et Bouissou 1992,
Guesdon et al 2015). Chez la caille
japonaise et la poule, des réactions de
peur (augmentation du nombre de voca-
lisations, diminution du comportement
exploratoire) ont été observées lorsque
les individus sont exposés a des situa-
tions déclenchantes telles que 1’exposi-
tion a la nouveauté, qu’il s’agisse d’un
objet (Calandreau et a/ 2013), d’un envi-
ronnement (« openfield », Boulay et al
2013) ou d’un aliment (Bertin et al
2015). De méme, I’exposition a un sti-
mulus acoustique soudain et inattendu
induit des réponses émotionnelles neuro-
végétatives (activité cardiaque) chez la
caille japonaise (Valance et al 2007).

Comme I’illustrent les exemples précé-
demment cités, il est essentiel de carac-
tériser et standardiser la situation déclen-
chante d’émotion, d’une part, et de
caractériser les réponses émotionnelles
de I’animal, en considérant la nécessité
d’évaluer a la fois les réponses compor-
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tementales et physiologiques, d’autre
part. Par ailleurs, il est aussi nécessaire
de prendre en compte les facteurs exter-
nes ou internes susceptibles de modifier
les réactions émotionnelles (age, genre,
état physiologique).

1.3 / Facteurs de variation des
réponses émotionnelles

Parmi les facteurs de variation, il faut
noter 1’age (Viérin et Bouissou 2002),
le genre (figure 2) ou plus générale-
ment les stéroides sexuels (Vandenheede
et Bouissou 1993, 1996, Rivalland et al
2007, Turner et al 2010), et I’état physio-
logique (Viérin et Bouissou 2001). Les
effets de ces facteurs sont rapportés aussi
bien sur les réponses comportementales
que physiologiques. Par exemple, de
jeunes brebis présentent un score de
peur supérieur a celui de jeunes béliers
soumis a différentes situations déclen-
chantes d’émotion (surprise, présence
d’un étre humain, isolement, figure 2)
(Viérin et Bouissou 2002). En situation
d’isolement, des brebis ovariectomisées
présentent une cortisolémie supérieure a
celle de béliers castrés, ces différences
étant spécifiques des situations expéri-
mentales auxquelles les individus ont
été soumis (Turner et al 2010).

Chez les femelles, il est intéressant de
noter que 1’état physiologique, ou plus
précisément 1’état hormonal, joue un
role primordial dans I’expression de
certains comportements, le cas de figure
le plus démonstratif étant le comporte-
ment sexuel. Par exemple, la brebis,
comme la chévre, exprime des compor-
tements agonistiques a 1’égard d’un male
sexuellement actif en dehors de leur
période d’cestrus. Ces comportements
se manifestent par des coups de téte ou
de pattes, des sauts, des mouvements

de recul suivis de charge. A I’inverse,
lorsque la femelle est sexuellement récep-
tive, elle exprime des comportements
d’approche et d’acceptation du male
(Fabre-Nys 2000). Par la suite, la gesta-
tion et la lactation semblent étre asso-
ciées a une moindre réactivité émotion-
nelle. Au cours de la gestation, il a été
rapporté que les réponses comporte-
mentales induites par des situations
déclenchantes d’émotion sont diminuées
chez la brebis (Viérin et Bouissou 2001),
et une plus grande stabilité hiérarchique,
caractérisée par moins de comportements
agressifs, a été observée chez la truie
(Parent et al 2012). De plus, des brebis en
lactation présentent une moindre aug-
mentation de la cortisolémie en réponse
a un chien qui aboie que des brebis non
lactantes (Ralph et Tilbrook 2016).
Plusieurs auteurs ont fait I”’hypothése
que la modulation de la réactivité émo-
tionnelle par la gestation ou la lactation
¢était liée a des acteurs hormonaux
comme la prolactine ou I’ocytocine.
Pour vérifier une telle hypothése, des
études pharmacologiques ont été menées
et ont montré que la perfusion d’ocyto-
cine dans la neurohypophyse de brebis,
allaitantes ou non, diminue la hausse de
cortisolémie induite par la présence d’un
chien qui aboie (Cook 1997).

Parmi les facteurs externes qui peuvent
influencer les réponses comportementa-
les et/ou endocriniennes, il faut noter
I’alimentation (exemple de la néophobie
alimentaire du poussin, Bertin et al
2013), la température (exemple du stress
de chaleur chez les ruminants, Barnes et
al 2004) ou la durée d’éclairage (exem-
ple de I’¢levage avicole, Manser 1996).
Dans ce dernier cas, les réponses com-
portementales et physiologiques pour-
raient étre modulées par la mélatonine,
neurohormone secrétée la nuit par la
glande pinéale. Principalement connue

Figure 2. Impact du genre sur la réactivité émotionnelle évaluée par un score de
peur multicritere dans trois situations déclenchantes d’émotion (Iisolement, la
surprise et la présence d’un étre humain) chez le mouton (d’aprés Vandenheede et

Bouissou 1993).
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pour son rdle dans la synchronisation
des rythmes photopériodiques et circa-
diens, et dans la régulation saisonnée de
la reproduction, la mélatonine jouerait
aussi un role dans les processus mnési-
ques (Bouslama et al 2007) et émotion-
nels (Saito et al 2005, Guesdon et al
2013). Chez le poussin nouveau-né, la
mélatonine diminue les effets d’un stress
aigu en agissant notamment sur 1’axe
corticotrope qui régule la libération de
corticoides (Saito et al 2005). Chez la
brebis adulte, la mélatonine joue aussi
un réle apaisant lorsque les animaux sont
soumis a un isolement social. Cet effet
se traduit par des réponses endocrinien-
nes et comportementales amoindries
lorsque I’isolement social est réalisé en
phase nocturne comparées aux réponses
induites par un isolement social réalisé
en phase diurne. Cet effet a été confirmé
par une approche pharmacologique en
mimant les taux nocturnes centraux de
mélatonine. Dans ce contexte, les brebis
isolées recevant de la mélatonine ont
des réponses endocriniennes (cortisolé-
mie) et comportementales (vocalisation)
moins élevées que les brebis isolées per-
fusées avec une solution saline (Guesdon
et al 2013).

Par ailleurs, il est aussi important de
prendre en considération le vécu de I’ani-

mal lorsque 1’on s’intéresse au réseau
neuronal des émotions. En effet, des
études ont montré que 1’accumulation
d’émotions peut modifier la réactivité
émotionnelle voire induire des états émo-
tionnels ou affectifs plus durables
(Dantzer 2002b, Désiré et al 2002, Paul
et al 2005). Par exemple, chez la caille
japonaise, I’exposition répétée a des
évenements déclenchants des émotions
négatives modifie le fonctionnement de
I’axe corticotrope (Calandreau ef al 2011),
les réponses émotionnelles mesurées face
a la nouveauté (environnement : Calan-
dreau et al 2011, objet : Laurence et al
2012, aliment : Favreau-Peigné et al
2014) et les réponses de peur liées a la
présence de 1’étre humain (Laurence et
al 2014, Favreau-Peigné et al 2014).
Chez I’ovin, I’accumulation d’émotions
négatives modifie aussi la réactivité
émotionnelle (réponse de peur, Destrez
et al 2013a) et de fagon remarquable est
associée a I’établissement d’une évalua-
tion plus négative de situations pourtant
neutres ou positives (Destrez ef a/ 2013b,
2013c). Ce biais de jugement négatif
indiquerait un jugement pessimiste des
informations de I’environnement. De
plus, les auteurs ont montré que 1’induc-
tion répétée d’émotions positives ou
I’enrichissement de l’environnement
d’élevage pouvait contrecarrer les effets

déléteres d’un stress chronique chez
I’ovin (Destrez et al 2014) et la caille
japonaise (Laurence et al 2015).

Enfin, quelle que soit la situation
considérée, ponctuelle ou chronique, les
individus ne réagiront pas tous de la
méme maniére, et pour un méme type
d’émotion exprimée, 1’intensité de la
réponse peut varier entre les individus.
Cette variabilité peut rendre compte des
stratégies que les individus ont dévelop-
pées pour réagir et s’adapter a une situa-
tion déclenchante d’émotion, c’est ce que
certains auteurs appellent le « coping
style » ou la stratégie d’adaptation (Kool-
haas et Van Reenen 2016). A 1’échelle
neurobiologique, cette capacité adapta-
tive peut étre sous-tendue par plusieurs
niveaux du réseau neuronal des émotions.

2 / Identification du réseau
neuronal des émotions

L’implication du systéme nerveux
central dans la naissance et I’expression
des émotions peut étre étudié¢e a diffé-
rents niveaux, selon que I’on s’intéresse
a la perception des informations envi-
ronnementales, a leur traitement ou direc-
tement a I’expression des réponses émo-
tionnelles (figures 1 et 3).

Figure 3. Représentation schématique du réseau neuronal des émotions proposé chez la brebis (d’aprées I'exposition « Un cerveau
dans toutes les tétes », panneau « Que d’émotions... », Chaillou et al 2015).
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Les structures cérébrales associées aux différentes sensorialités (1, cortex visuel) jouent un réle important dans la naissance
des émotions puisqu’elles permettent la perception (fleches rouges) des informations de I'environnement (le loup). Ces informations
sont traitées (fleches bleues) par différentes structures cérébrales telles que le cortex frontal (2), 'amygdale (3) et I'hippocampe
(4) et conduisent a I'expression des réponses émotionnelles. Ces derniéres sont régulées (fleches jaunes) plus spécifiquement
par le noyau paraventriculaire de I'hnypothalamus (5) pour les sécrétions endocrines (cortisol), probablement par la substance
grise périaqueducale (6) pour les réponses comportementales (fuite, saut, vocalisation), et par la médulla (7) pour les réponses

neurovegétatives (rythme cardiaque).

INRA Productions Animales, 2016, numéro 4



248 / O. MENANT et al

2.1/ Structures impliquées dans
la perception des informations
environnementales

Chez les animaux d’¢levage, la percep-
tion sensorielle a surtout ét¢ étudiée en
relation avec la reconnaissance entre
congéneres et le comportement alimen-
taire. Il a ét¢ montré que la sensibilité
gustative évolue au cours de la vie péri-
natale chez 1’agneau dont certaines
structures cérébrales comme le noyau du
tractus solitaire répondent au gott salé
(Vogt et Mistretta 1990). Chez le ron-
geur, le role des différentes aires corti-
cales sensorielles a été mis en évidence
dans un contexte expérimental de peur
apprise (figure 1). Dans ce type de para-
digme expérimental, les animaux sont
exposés a un stimulus au départ neutre
comme un son ou une lumiére. Dés que
ce stimulus est présenté il est suivi d’un
second stimulus, la plupart du temps
douloureux. Les animaux apprennent
alors que le son ou la lumiére prédit la
survenue du stimulus douloureux et la
simple présentation de ce stimulus suffit
alors a déclencher une réponse de peur.
Toutefois, I’activation des régions impli-
quées dans la perception sensorielle
n’est pas suffisante pour induire une
réaction émotionnelle. Et a 1’inverse,
ces régions impliquées dans la percep-
tion sensorielle peuvent étre activées
de fagon similaire par des stimuli
connus pour induire des réponses.
C’est le cas, par exemple, de la région
incluant le bulbe et le pédoncule olfac-
tifs, qui est activée chez le chien éveillé
exposé a sa propre odeur, a celle d’un
humain ou d’un chien, qu’ils soient
familiers ou étrangers (Berns et al
2015), stimuli qui engendrent des répon-
ses comportementales différentes. En
revanche, ces stimuli pourraient engen-
drer une activation différente des struc-
tures plus profondes. Chez le bélier,
par exemple, 1’exposition a 1’odeur de
laine de male ou de femelle entraine des
activations cellulaires différentes dans
I’amygdale ou I’hippocampe (Gelez et
Fabre-Nys 2006), deux structures céré-
brales profondes impliquées dans le trai-
tement de I’information.

2.2 / Structures impliquées dans
le traitement des informations

Le cortex frontal et I’amygdale comp-
tent parmi les structures les plus étudiées
en relation avec les émotions des ani-
maux. Le role de ’amygdale a surtout
été étudié chez les rongeurs dans les
paradigmes de peur apprise (cf. revue
de LeDoux 2000). Cette structure com-
plexe est organisée en plusieurs noyaux
aux réles complémentaires. Ainsi, le
noyau latéral de I’amygdale regoit des
afférences en provenance des aires cor-

INRA Productions Animales, 2016, numéro 4

ticales qui intégrent les informations
sensorielles. Les informations renseignant
sur I’environnement seraient alors trai-
tées par le noyau basolatéral de I’amyg-
dale avant d’étre transmises par les
connexions du noyau de 1’amygdale
central vers d’autres structures céré-
brales, mises en jeu dans I’expression
émotionnelle (figure 1, Le Doux 2000,
Calandreau 2005, Desmedt et al 2015).
Chez les animaux d’élevage, le role de
I’amygdale a aussi été décrit dans la mise
en place de certains comportements
sociaux chez la brebis (Poindron et al
2007). Son role dans la régulation des
émotions a été mis en évidence chez la
brebis exposée a un chien qui aboie
(prédateur) et en situation d’isolement
social. Dans le premier cas, I’étude décrit
une augmentation de la quantité de cor-
ticolibérine libérée dans I’amygdale de
brebis mises en présence d’un chien
qui aboie (Cook 2001), effet amoindri
lorsque les animaux ont la possibilité de
s’échapper (Cook 2002). Dans le second
cas, 1’étude montre un effet de I’isolement
social sur les réponses émotionnelles
(cortisolémie, vocalisation, locomotion)
qui est amoindri lorsque les brebis
socialement isolées sont en présence
d’une photographie de mouton. Cet effet
sur I’expression des réponses émotion-
nelles est associé¢ a des variations d’acti-
vation neuronale dans les cortex préfron-
tal, cingulaire et orbitofrontal, et dans
différents noyaux amygdaliens (da Costa
et al 2004).

Les études relatives a ces structures
impliquées dans le traitement de 1’infor-
mation en lien avec les émotions sont
encore trés peu nombreuses chez les
animaux d’¢élevage alors qu’elles sont
davantage étudiées en lien avec des
fonctions cognitives, d’apprentissage et
de reconnaissance sociale. Or ces struc-
tures pourraient étre a 1’interface entre
I’intégration de 1’information relative a
la situation déclenchante d’émotion et
I’influence de certains facteurs internes
comme [’état hormonal. Pour exemple,
les récepteurs a la mélatonine ont été
identifiés et localisés dans le cortex
frontal, le septum, I’amygdale, les noyaux
ventromédian, dorsomédian, et prémam-
millaire (Bittman et Weaver 1990, Cogé
et al 2009). Parmi ces régions, le cortex
frontal, I’amygdale et le noyau ventro-
médian peuvent réguler les émotions.
Dans le cas plus précis des structures
impliquées dans I’expression des répon-
ses émotionnelles, pourront étre distin-
guées les structures régulant les réponses
endocriniennes (libération de cortisol...
), celles régulant les réponses neurové-
gétatives (rythme cardiaque, températu-
re...) et celles régulant les réponses
comportementales (fuite, attaque...).

2.3 / Structures impliquées dans
I’expression des réponses émo-
tionnelles

a) Réponses émotionnelles endocriniennes

Chez les animaux d’¢levage, les struc-
tures impliquées dans la régulation des
réponses émotionnelles endocriniennes
ont été les plus étudiées, en particulier
le noyau paraventriculaire de 1’hypotha-
lamus. Ce noyau contient des neurones
a corticolibérine, neuropeptide qui agit
sur 1’adénohypophyse pour contrdler
la libération de I’hormone adrénocorti-
cotrope dans le systéme sanguin. Cette
hormone, en agissant sur les glandes
surrénales, est le dernier acteur de
I’axe corticotrope qui régule la libéra-
tion des corticoides dont le cortisol.
Chez le mouton, comme chez le porc,
plusieurs études se sont intéressées a
I’activation des neurones a cortico-
libérine du noyau paraventriculaire
de I’hypothalamus ou a la libération
de ce neuropeptide. Ainsi, la concen-
tration porte-hypophysaire de cortico-
libérine est augmentée chez des béliers
soumis a un isolement social associé a
une contention (Cataldi et al 1994). De
plus, plusieurs études ont montré une
activation des neurones du noyau para-
ventriculaire de 1’hypothalamus chez
le porc soumis a un isolement ou au
transport (Parrott et Vellucci 1994) ou
chez la brebis soumise au retrait de ses
congéneres (Guesdon et a/ 2015). Dans
ce dernier cas, il a ét¢é montré que les
neurones a corticolibérine étaient spéci-
fiquement activés chez les brebis socia-
lement isolées. Toutefois, cette activation
cellulaire peut concerner d’autres popu-
lations neuronales comme les neurones
contenant de la pro-enképhaline ou de la
dynorphine dont I’accumulation d’ ARNm
dans le noyau paraventriculaire de I’hy-
pothalamus augmente apres un isole-
ment social (Matthews et al 1993). Chez
le porc contraint, I’expression des ARNm
codant pour la vasopressine augmente
dans cette structure alors que celle des
ARNm codant pour 1’ocytocine reste
inchangée (Vellucci et Parrott 1997). De
telles modifications ont aussi été rappor-
tées dans des situations plus complexes
pouvant elles aussi mettre en jeu une
composante émotionnelle. C’est le cas
notamment de situations mettant en jeu
un facteur alimentaire et/ou nutritionnel
(Chaillou et Tillet 2005 ; Yayou et al
2009). Ainsi, le nombre de neurones a
corticolibérine du noyau paraventricu-
laire de I’hypothalamus augmentent chez
les animaux sous alimentés et le nombre
de neurones activés est supérieur dans
cette structure et dans le septum latéral
de brebis privées de nourriture (Chaillou
et al 2002). Alors que I’activation du
noyau paraventriculaire de 1’hypothala-
mus peut étre liée a un effet d’origine
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émotionnelle et/ou alimentaire, I’activa-
tion du septum latéral peut étre liée a la
frustration des animaux non alimentés
(Chaillou et al 2000, 2002).

b) Réponses émotionnelles neurovége-
tatives

Les réponses émotionnelles neuroveégeé-
tatives mettent en jeu différents circuits
de régulation selon les fonctions concer-
nées : cardio-vasculaire (rythme cardia-
que), respiratoire (ventilation) ou excré-
toire (défécation, miction). Chez les
animaux d’élevage (ovin, caille...), il est
fréquent de mesurer le nombre de défé-
cations (Barnes et al 2004, Yayou et al
2009) ou la variabilité du rythme car-
diaque (Valance et a/ 2007, Destrez et
al 2013c¢), deux indicateurs de répon-
ses émotionnelles neurovégétatives. A
notre connaissance aucune étude n’a
concerné les structures cérébrales régu-
lant les réponses neurovégétatives dans
un contexte émotionnel. Néanmoins, il
est probable que certaines structures du
tronc cérébral, telles que le noyau du
tractus solitaire et le noyau ambigu,
impliquées dans le controle de la sphere
digestive (Cottrell et Greenhorn 1987
chez le mouton,), de la déglutition (Jean
et Car 1979 chez le mouton,) et des
fonctions cardio-respiratoires (Ruggiero
et al 2004 chez le porc nouveau-né)
soient aussi mises en jeu dans les
réponses émotionnelles neurovégétati-
ves. L’implication de ces structures pour-
rait étre indirecte et mettre en jeu d’autres
structures du réseau neuronal des émo-
tions comme I’hypothalamus qui exerce
un contrdle sur les structures régulant
les contractions du rumen (Kania et van
Miert 1992) ou la fréquence cardiaque
(Ramchandra et a/ 2013) chez le mou-
ton. De plus, ces interactions fonction-
nelles entre structures neuronales peuvent
étre sous-tendues par des connexions
neuroanatomiques (figure 1) telles qu’el-
les ont ét¢ identifiées dans d’autres espe-
ces. Il existe en effet des connexions
directes en provenance de I’hypothala-
mus vers le noyau du tractus solitaire
chez le chat (Holstege 1987) et en pro-
venance de I’amygdale (structure impli-
quée dans le traitement des informations)
vers le noyau ambigu et le noyau du
tractus solitaire chez le lapin (Schwaber
et al 1982).

¢) Réponses émotionnelles comporte-
mentales

Les réponses émotionnelles comporte-
mentales impliquent un certain nombre
de régions cérébrales comme les aires
corticales motrices, le noyau central de
I’amygdale et la substance grise péria-
queducale. Cette derniére est une struc-
ture complexe du mésencéphale, orga-
nisée en subdivisions (revues de Linnman
et al 2012, Menant et al 2016). Elle pré-
sente un intérét particulier puisque sa

stimulation génére des réponses com-
portementales caractéristiques des réac-
tions émotionnelles telles que la fuite,
I’agressivité ou I’immobilité (Bandler et
al 2000, Benarroch 2012). Outre son role
dans les réponses comportementales
émotionnelles, cette structure est aussi
impliquée dans la régulation des répon-
ses neurovégétatives et dans le contrdle
de I’émission de vocalisations. Ces dif-
férents roles sont par ailleurs spécifiques
de certaines de ses subdivisions (Keay
et Bandler 2001). Par exemple, la stimu-
lation de la subdivision rostrolatérale
induit des comportements de confronta-
tion alors que celle de la subdivision
caudolatérale induit des comportements
de fuite. Dans les deux cas, les réponses
induites par les stimulations sont carac-
téristiques d’une stratégie d’adaptation
dite active. A I’inverse, la stimulation
de la région caudoventrolatérale induit
un comportement de quiescence et une
hypoactivité qui caractérisent une stra-
tégie d’adaptation dite passive (Keay et
Bandler 2001). Ainsi, I’implication de
la substance grise périaqueducale dans
I’ensemble de ces fonctions lui confere
un rdle clef dans les stratégies d’adapta-
tion (Bandler et a/ 2000, Benarroch
2012). Alors que I’ensemble des données
fonctionnelles a été obtenu chez le ron-
geur, le chat et I’humain, les données
décrites chez les animaux d’¢levage
concernent essentiellement la neuro-
anatomie de la substance grise péria-
queducale. Ainsi les rares études réali-
sées chez I’ovin rapportent I’existence
de projections neuronales de la substan-
ce grise périaqueducale vers le bulbe
olfactif (impliqué dans la perception
de I’environnement), ’aire préoptique
médiane, le noyau ventromédian (impli-
qué dans les comportements émotion-
nels), le noyau infundibulaire et 1’aire
rétrochiasmatique latérale (Lévy et al
1999, Tillet et al 2000, Scott et al 2003,
Qi et al 2008). Des récepteurs ont aussi
été décrits dans des zones restreintes de
la substance grise périaqueducale chez
le mouton. Il s’agit par exemple du
récepteur de type I au GnRH (Albertson
et al 2008), des récepteurs aux cestroge-
nes (Scott et al 1998) ou du récepteur de
type 2 a la bradykinine (Murone et a/
1997) qui pourraient étre impliqués
dans certaines régulations (comporte-
ment sexuel, sudation) sensibles a 1’état
émotionnel. De plus, des neurones
contenant de la neurotensine, du pepti-
de vasoactif intestinal, de la cholecys-
tokinine, de la somatostatine et de la
sérotonine ont été décrits dans différen-
tes zones de la substance grise péria-
queducale (Tillet 1995), certains de ces
neuromédiateurs pouvant aussi étre
impliqués dans les émotions (exemple
de la sérotonine et de la dépression).
L’ensemble de ces données montre
une organisation hétérogéne de la sub-
stance grise périaqueducale, y suggérant

I’existence de subdivisions aussi chez
I’ovin. Lors d’une étude préliminaire,
I’activation neuronale de la substance
grise périaqueducale et des structures
avoisinantes a été¢ évaluée et comparée
entre des individus isolés ou non, traités
ou non avec de la mélatonine. Une acti-
vation significativement plus impor-
tante dans la région rostrale de la sub-
stance grise périaqueducale médiale, du
noyau Edinger-Westphal et du noyau
moteur du nerf oculomoteur des brebis
socialement isolées a été observée, cet
effet n’étant plus significatif en présence
de mélatonine (figure 4, données non
publiées, Chaillou). Ces travaux préli-
minaires suggerent I’implication de ces
structures dans la régulation des réponses
émotionnelles, des investigations plus
poussées €tant nécessaires pour montrer
I’implication de ces régions dans les
réponses émotionnelles comportemen-
tales de la brebis et des animaux d’éle-
vage en général.

Il faut noter ici que les études portant
sur les structures neuronales impliquées
dans les réponses émotionnelles se sont
focalisées sur des émotions qualifiées
d’émotions négatives. Les raisons qui
peuvent expliquer ce constat sont d’une
part la difficulté a identifier des indica-
teurs de réponses émotionnelles positi-
ves et d’autre part le fait que certaines
des réponses sont similaires que I’émo-
tion ressentie soit positive ou négative
(exemple du rythme cardiaque). Chez
les animaux, 1’ingestion d’une solution
sucrée peut étre utilisée comme situa-
tion déclenchante d’émotion positive
(Berridge 2003), mais une telle stimula-
tion met en jeu des structures neuronales
impliquées a la fois dans les émotions et
dans le métabolisme (exemple du noyau
paraventriculaire de 1’hypothalamus). I1
est aussi possible d’induire une émotion
positive en apaisant I’animal apres qu’il
ait été placé dans une situation déclen-
chante d’émotion négative. C’est I’exem-
ple de ’animal sépar¢ de son groupe puis
apais¢ par I’introduction d’un congénére.
A partir de différents travaux réalisés
chez le primate non humain, le rongeur
et ’humain, Berridge (2003) propose
une synthése des différentes structures
neuronales impliquées dans les réactions
affectives positives. Il s’agit du cortex
frontal, du cortex cingulaire, des noyaux
accumbens et parabrachial et du palli-
dum ventral (Berridge 2003). Chez I’ani-
mal d’élevage, la notion d’émotions
positives est étudiée indirectement au
travers de I’apaisement exprimé par |’ani-
mal lorsqu’il retrouve sa mére ou son
soigneur, aprés une période de sépara-
tion (Guesdon et al 2016). Plus récem-
ment, des études consistent a observer
les animaux dans leur milieu d’élevage
(Arnould et Bertin 2016) ou au cours de
soins (Lansade et a/ 2016) afin d’identifier
des expressions d’émotions positives

INRA Productions Animales, 2016, numéro 4
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Figure 4. Densité moyenne de neurones activés (nombre de neurones immunoréactifs pour la protéine Fos par mm? dans les
structures du mésencéphale rostral (la substance grise périaqueducale, la substance grise périaqueducale médiale, le noyau
Edinger-Westphal et le noyau moteur du nerf oculomoteur) chez des brebis isolées ou non, en présence de mélatonine (Mlt) ou

non (Sal).
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Ces résultats prospectifs ont été obtenus selon le protocole décrit dans Guesdon et al (2013) : les neurones immunoréactifs pour
la protéine Fos ont été dénombrés sur deux coupes rostrales sériées distantes de 300um avec le systéme d’analyse d'images
Mercator®. Des analyses de variance en mesures répétées (niveau de coupe) a deux facteurs (stress, mélatonine) et des tests
post-hoc ont été réalisés avec le logiciel Statview®. Des lettres différentes indiquent une différence significative entre les groupes.
Ces résultats préliminaires suggérent que I'isolement social induit une activation dans les parties rostrales de la substance grise
périaqueducale médiale, du noyau Edinger-Westphal et du noyau moteur du nerf oculomoteur, cet effet n’étant plus significatif

en présence de mélatonine.

spontanées. Ces travaux devraient per-
mettre de proposer et de standardiser
des situations déclenchantes d’émotions
positives afin de compléter I’identifica-
tion du réseau neuronal des émotions.

Conclusion

Nous avons choisi de présenter le
réseau neuronal des émotions, selon les
étapes de perception, de traitement des
informations environnementales, et
d’expression des réponses émotionnel-
les (figures 1 et 3). Cette représentation
constitue un cadre théorique et reste
schématique puisque les différentes
structures neuronales présentées ne sont
pas exclusivement et/ou spécifiquement
impliquées dans ’une des étapes qui
constituent la naissance et 1’expression
des émotions. Par exemple, I’amygdale
et la substance grise périaqueducale
jouent un role a la fois dans le traite-
ment des informations et dans 1’expres-
sion des réponses émotionnelles. De
plus, les différentes étapes ne se succe-
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dent pas selon une séquence temporelle
unique mais interagissent entre elles, les
premiéres réponses émotionnelles faisant
elles-mémes ’objet d’une étape de per-
ception et d’évaluation (encadré 1). Enfin,
comme plusieurs des structures impli-
quées dans ces différentes étapes sont
connectées les unes aux autres, interagis-
sent les unes avec les autres et sont
impliquées dans d’autres fonctions de
régulation, la représentation que nous
proposons permet de mieux appréhen-
der les interactions entre les émotions et
les autres fonctions.

Au travers des quelques exemples que
nous avons donnés, il semble que le
réseau neuronal des émotions soit assez
similaire d’une espéce animale a I’autre.
Toutefois, compte tenu de la diversité
des modéles animaux que constituent
les animaux d’¢élevage, des études com-
paratives permettraient de considérer
le réseau neuronal des émotions de cha-
cune des espéces (oiseaux ou mammi-
féres) selon ses caractéristiques sociales
(grégaire, territoriale...), ses capacités
sensorielles (olfactives, visuelles...) ou

son régime alimentaire (herbivore, omni-
vore).

Par ailleurs, maintenant que le réseau
neuronal des émotions est mieux connu,
il serait intéressant d’étudier I’impact de
certains facteurs sur ce réseau, en parti-
culier au cours du développement de
I’animal de sa conception a I’age adulte.
Ainsi, outre le mode d’¢élevage et les
pratiques associées, il pourrait étre inté-
ressant de voir I’impact de facteurs envi-
ronnementaux, alimentaires ou hormo-
naux sur la mise en place de ce réseau et
sur les différents acteurs biologiques qui
le constituent. De telles études sont
auyjourd’hui envisageables grice au
développement des techniques d’image-
rie in vivo. Celles-ci permettent de suivre
le développement de réseaux neuronaux
a 1’échelle macroscopique, structurale
et biochimique, et d’évaluer I’impact des
facteurs précédemment cités au travers
d’études longitudinales (encadré 3).

L’étude des émotions chez les animaux
d’¢levage s’appuie sur le modéele théo-
rique de 1’évaluation cognitive, a savoir
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que les animaux pergoivent leur envi-
ronnement, I’analysent et réagissent ou
non. Comme nous I’avons vu, les diffé-
rentes structures cérébrales connues
chez I’humain pour étre impliquées
dans les émotions ont aussi été identi-
fiées chez 1’animal. Parmi ces structures,
certaines controlent les réponses neuro-
végétatives et appartiennent au systéme
nerveux autonome. A ce titre, ces réponses
ne sont pas volontaires et pas toujours
conscientes. A I’inverse, des structures
comme le cortex frontal sont connues
pour leur implication dans le traitement
de I’information et leur implication dans
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La question des émotions des animaux d’élevage s’inscrit dans la volonté d’améliorer les conditions d’élevage en prenant en compte
leur bien-étre. La genése des émotions repose sur la capacité cognitive des individus a percevoir, évaluer et réagir a leur environnement.
La capacité de perception met en jeu différentes sensorialités et participe a la reconnaissance des éléments de ’environnement de
I’animal sans nécessairement déclencher d’émotions. Les situations déclenchantes d’émotion les plus étudiées chez les animaux d’éle-
vage sont la nouveauté, la séparation sociale ou la présence d’un étre humain. De plus, les réactions émotionnelles, évaluées par les
réponses comportementales, endocriniennes et neurovégétatives sont modulées par le genre, I’état physiologique ou certaines hormones
comme la mélatonine. Les structures cérébrales du réseau neuronal des émotions sont impliquées dans la perception et le traitement
des informations de I’environnement, et/ou dans I’expression des réponses émotionnelles. Chez les animaux d’élevage, les structures
cérébrales les plus étudiées sont le systéme olfactif pour la perception, le cortex frontal et ’amygdale pour le traitement des informations,
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le noyau paraventriculaire de ’hypothalamus pour les réponses endocriniennes. D’autres travaux suggérent le role potentiel de
structures du tronc cérébral dans les réponses neurovégétatives et de la substance grise périaqueducale dans les réponses comporte-
mentales et plus largement dans les stratégies d’adaptation. En perspective, il est maintenant nécessaire d’étudier I’'impact de
P’expérience précoce sur le développement du réseau neuronal des émotions et de mieux comprendre la part de I’évaluation cognitive
dans la genése des émotions.

Abstract

Regulation of emotion in farm animals: focus on neurobiological actors

The interest for emotion in farm animals is motivated by the aim to improve welfare in livestock production. The study of emotions
is based on the cognitive capacities of animals to perceive, evaluate and react to their environment. The perception capacity involves
different senses, allows the animal to recognize its environment, and not necessarily induces emotion. Emotions are induced by specific
situations as novelty, social separation or predator. Moreover, emotional reactions, evaluated by behavioural, endocrine and
neurovegetative responses, are modulated by gender, physiological state or some hormones such as melatonin. The brain structures
of the neuronal network of emotions are involved in perception, integrative levels and expression of emotional responses. In farm
animals, the most studied brain structures are those of the olfactory system for perception, the frontal cortex and amygdala for
integration of the environment, the paraventricular nucleus of the hypothalamus for endocrine responses. Other studies hypothesize
the role of the brainstem nuclei in neurovegetative responses, and those of the periaqueductal grey for its putative role in behavioural
responses and more generally in the coping strategy. In perspective, it is necessary to better understand the development of the
neuronal network of emotions in farm animals, especially the effect of early experience, and the cognitive evaluation involved in emotion.
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