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Introduction

Comme évoqué dans ce numéro
spécial, le concept de bien-étre ani-
mal évolue au fil des progrés scienti-
fiques réalisés dans la compréhension
des capacités émotionnelles et cogni-
tives des animaux maintenus sous la
dépendance humaine. La définition
actuelle du bien-étre animal positif
(ou positive welfare) pose des notions
clés comme I'épanouissement de I'ani-
mal et l'opportunité pour l'individu
de pouvoir étre lui-méme acteur de
son propre bien-étre. Interagir acti-
vement avec son environnement ou
avoir l'opportunité de faire des choix
pourraient étre sources d'expériences
émotionnelles positives immédiates
et favoriser le bien-étre positif a long
terme. De plus, enrichir les expériences
de vie de I'animal lui permettrait de
développer des compétences et ainsi
favoriser ses capacités d'adaptation a

1 Les mots suivis d'un astérisque a leur premiére occurrence dans le texte sont définis dans le glossaire.

son environnement (Rault etal.,
2025). La science du bien-étre ani-
mal s'attelle aujourd’hui a définir un
cadre conceptuel et des moyens pour
accéder au bien-étre positif chez un
ensemble d'espéces sous la dépen-
dance humaine a des fins commer-
ciales, de récréation, de conservation
ou d'expérimentation. Actuellement,
ce travail de réflexion s'effectue
notamment au sein de vastes consor-
tiums européens réunissant plusieurs
centaines de scientifiques issus de
plus d’'une trentaine de pays comme
les actions COST*' LIFT : Lifting Farm
Animal Lives — Laying the Foundations
for Positive Animal Welfare (https://
www.cost.eu/actions/CA21124/), ou
COST AFFECT-EVO : An Evolutionary
View to Understanding Affective States
across Species (https://www.cost.eu/
actions/CA23106/). Dans ce cadre de
réflexion, vient tout naturellement
se poser la question des leviers dont
nous disposons, pour chaque espéce,
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afin d’atteindre cet objectif. Pour
que l'animal puisse étre acteur de
son propre bien-étre, I'environne-
ment doit pouvoir fournir les condi-
tions appropriées. Répondre aux
besoins de base de chaque espeéce
(ex.: nourriture, température), bien
gu'indispensable, n'apparait plus une
démarche suffisante. Etudié depuis le
début du xxe siecle chez les animaux
terrestres, I'enrichissement de I'en-
vironnement de vie reste le levier le
plus étudié a ce jour. Non exhaustif,
cet article aura pour objectif d'ap-
porter quelques définitions géné-
rales sur le concept d’enrichissement
puis d’exposer, chez les poissons, les
pistes de recherches actuelles sur
I'enrichissement de I'environnement
physique, sensoriel, social ou cogni-
tif. L'article évoquera également les
limites et les pistes de recherches a
explorer pour leur mise en place au
sein des filiéres ou pour toute autre
condition de captivité.
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Les poissons sont des étres sensibles doués de capacités cognitives complexes.

Des études récentes montrent que les poissons possedent les structures neuroanatomiques et physiologiques nécessaires pour éprouver des émotions variées. Leurs
émotions impliqueraient des circuits cérébraux qui ont été développés et conservés au cours de Iévolution des vertébrés. Le télencéphale des poissons possede des
structures limbiques et dopaminergiques homologues impliquées dans le traitement des émotions, comparables a amygdale et a I'hippocampe des mammiféres. De
plus, les poissons présentent des réponses au stress semblables a celles des mammiferes, libérant de I'adrénaline et de la noradrénaline lors de réactions de peur, ce
qui entraine une augmentation du rythme cardiaque et respiratoire. Les poissons produisent également du cortisol en réponse a des stimuli émotionnels et produisent
des substances neurochimiques, notamment la dopamine, la sérotonine et 'ocytocine/isotocine, associées a la récompense et aux états émotionnels positifs chez
les vertébrés terrestres. De nombreuses études ont démontré que les poissons possedent les critéres neurophysiologiques nécessaires a la perception de la douleur,
y compris des nocicepteurs, des analgésiques naturels (opioides), des voies neuronales et d'autres régions cérébrales impliquées dans la perception de la douleur
(p. ex., Winberg & Nilsson, 1993 ; Sneddon, 2003 ; Thompson & Walton, 2004). Leur capacité a ressentir des émotions positives est un front de science émergent qui
apportera certainement de nouvelles pistes pour améliorer leur bien-étre.

Comparativement aux vertébrés terrestres, les poissons représentent un bien plus grand nombre d'especes (plus de 35 000) (Fricke et al, 2025) et de diversité des
milieux de vie. 'étude de leurs capacités cognitives reste parcellaire mais se développe de maniére exponentielle depuis ces dix dernieres années. Ainsi, pour les quelques
especes étudiées a ce jour, il a été mis en évidence que les poissons pouvaient posséder des capacités cognitives complexes parfois comparables aux vertébrés terrestres.
En plus de capacités de mémorisation a long terme, on va retrouver, pour certaines especes, des capacités complexes comme la capacité a utiliser des outils, a coopérer,
a résoudre des regles numériques, a reconnaitre des visages humains, a apprendre des concepts abstraits, a avoir une représentation spatiale de son environnement,
areconnaitre ses congéneres ou a se reconnaitre dans un miroir comme chez le Labre nettoyeur (Labroides dimidiatus) (p. ex., Sneddon & Brown, 2020 ; Salena et al,
2021 ; pour des synthéses). La richesse de leur univers sensoriel, émotionnel et cognitif justifie grandement la nécessité de sintéresser a leur bien-étre et de proposer

des solutions pour tendre vers du « positive welfare » pour toutes les especes maintenues sous la dépendance humaine.

1. Qu'est qu'un
enrichissement ?

Un enrichissement peut globalement
se définir comme toute « modification
de l'environnement des animaux captifs
ou d'élevage qui offre des stimulations et
facilite l'expression des comportements
pour lesquels I'animal est fortement
motivé, favorisant ainsi les émotions
positives et améliorant son bien-étre »
(Botreau et al., 2023). D'un point de vue
opérationnel, les pratiques d'enrichis-
sement de l'environnement peuvent
étre classées en trois niveaux (Taylor
etal, 2023). Le premier niveau corres-
pond aux pratiques visant a satisfaire
les besoins fondamentaux de chaque
espece. Ainsi, ils peuvent se traduire
par 'amélioration des fonctions biolo-
giques (ex. : santé, croissance), et favo-
riser I'expression des comportements
naturels (ex. : pouvoir se percher chez
les volailles). Le deuxiéme niveau cor-
respond aux enrichissements qui visent
a procurer des émotions positives
immédiates aux animaux (comme le
plaisir) en leur permettant d’'accéder a
ce qu'ils désirent. Ces enrichissements
sont des éléments ou des programmes
d'enrichissement qui apportent a I'ani-
mal quelque chose qu'il désire, mais
qui naméliore pas forcément la santé
ni le fonctionnement biologique.
Dans cette catégorie, les expériences

INRAE Productions Animales, 2025, numéro 4

positives procurées par ces enrichisse-
ments ne suffisent pas a compenser les
expériences négatives (c’est-a-dire qu'l
existe des preuves d'expériences hédo-
niques positives, mais pas de preuves
d’un bien-étre durable, comme une
résilience accrue au stress). Certains
enrichissements environnementaux
visant a procurer du plaisir peuvent étre
associés a des risques. Par exemple, I'ac-
cés a un extérieur, bien que stimulant
pour les animaux, peut également avoir
des conséquences négatives, telles que
des attaques de prédateurs et I'exposi-
tion a des pathogénes. Pour déterminer
ce que les animaux désirent, des tests
de préférences entre plusieurs stimuli
peuvent étre couplés a des tests de
motivation. Par exemple, plus I'animal
sera prét a fournir des efforts (comme
pousser une porte lestée) pour accé-
der a une ressource, plus sa valeur
hédonique sera considérée comme
importante. Enfin, le troisieme niveau
correspond aux programmes d’enrichis-
sements qui permettent une balance
positive du bien-étre sur le long terme.
Cette balance va s'obtenir par I'accu-
mulation d'expériences positives et de
stimulations cognitives, comme la pos-
sibilité d'évoluer dans un environne-
ment variable et complexe, de pouvoir
interagir activement avec son environ-
nement ou de résoudre des challen-
ges adaptés a l'espece. Dans cette
catégorie, les expériences positives

contrebalancent les expériences néga-
tives et favorisent ainsi les capacités
d'adaptation des animaux sur le long
terme. La diversité des expériences
vécues, incluant les expériences néga-
tives, peut se traduire par une flexibilité
comportementale plus importante, une
amélioration des capacités cognitives
ou une meilleure résilience suite a des
événements stressants.

Pour certains auteurs, ce troisieme
niveau serait celui qui définirait le mieux
ce que devrait &tre un véritable enrichis-
sement. Au regard des connaissances
actuelles sur les vertébrés terrestres, le
fait d'améliorer I'environnement afin de
répondre aux besoins fondamentaux
des espéces ne semble plus suffisant,
car cela ne constitue pas nécessai-
rement une source de stimulations
et d'apprentissage pour les animaux
(Veissier et al., 2024). Pour les especes
aquatiques, et notamment celles éle-
vées en aquaculture, la grande diver-
sité des especes ainsi que le manque
de connaissances sur les besoins fonda-
mentaux propres a chacune d'elles ne
permettent pas encore de déterminer
clairement si les améliorations appor-
tées a l'environnement constituent un
véritable enrichissement ou si elles
répondent simplement a un besoin
fondamental. Comme le soulignent
Maia etal. (2024), de nombreuses
connaissances restent a acquérir pour
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Figure 1. Exemple d’un environnement appauvri (a) et d’un enrichissement physique du milieu avec des plantes artificielles
et des tubes en PVC posés sur le fond (b) dans un bassin de jeunes truites arc-en-ciel (Photos : © Valentin Brunet).

(b)
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Les plantes et les tubes fournissent des abris visuels et des refuges aux poissons qui peuvent ainsi se soustraire, si besoin, aux interactions agonistiques ou a

des stress dans I'environnement.

chaque espéce, notamment en ce qui
concerne le domaine vital, la profon-
deur de vie, les schémas migratoires,
la reproduction, les comportements
sociaux, ou encore les besoins en subs-
trat ou en abris. Dans ce contexte, nous
présenterons les avancées scientifiques
actuelles, tous niveaux confondus.

2. L'enrichissement
physique

Lenrichissement physique (ou struc-
turel), consiste a ajouter de la com-
plexité structurelle a I'environnement
d‘élevage en intégrant des structures,
des objets ou toute modification
architecturale visant a accroitre I'hété-
rogénéité de cet environnement.
L'enrichissement physique est la straté-
gie d'enrichissement environnemental
la plus étudiée a ce jour (Jones etal.,
2021 ; Arechavala-Lopez etal., 2022 ;
Zhang et al., 2023 pour des synthéses).

H 2.1. L'apport d'abris
et de substrats

Fournir aux poissons un environne-
ment diversifié qui se rapproche de
leur habitat naturel peut étre un moyen
efficace d'offrir du choix, d'encourager
I'exploration, et de favoriser I'expres-
sion des comportements naturels. En
fonction des espéces et des stades de
vie, complexifier I'environnement peut
se faire par l'ajout d'objets et/ou de

substrats appropriés. L'ajout d'objets ou
de structures va avoir comme fonction,
entre autres, de fournir aux poissons la
possibilité de s'abriter d'un potentiel
danger ou d'individus dominants. Les
objets, tels que des plantes artificielles
ou, des tuyaux en PVC peuvent étre dis-
posés sur le fond du bassin (figure 1).
Des algues peuvent étre suspendues
ou encore des couvercles peuvent étre
ajoutés pour protéger les poissons de
la lumieére du soleil ou des prédateurs
aériens en conditions extérieures. Bien
que les résultats soient variables en
fonction des especes, |'abri est consi-
déré comme un enrichissement recher-
ché chez les poissons. Par exemple,
le bar de sable (Puntius oligolepis) et
les poissons zébres (Danio rerio) pré-
ferent passer du temps dans un com-
partiment contenant des plantes et
des pots en argile plutot que dans un
compartiment vide (Kistler et al,, 2011).
Le poisson-lime préfére passer plus de
temps dans un compartiment agré-
menté de plantes sans nourriture que
dans un compartiment vide pourvu
de nourriture (Horinouchi et al,, 2013).
Les poissons rouges (Carassius auratus)
peuvent faire des efforts, en nageant a
contre-courant, pour pouvoir accéder a
une zone enrichie de plantes (Sullivan
etal, 2016).

Pour ce qui est de I'ajout de subs-
trat, celui-ci doit étre composé d'un
matériau sdr, non toxique et exempt
d’agents pathogénes, comme du
sable stérilisé, du gravier ou du corail

concassé ou encore d'images de subs-
trat placées sous le fond des aqua-
riums. Les Corydoras (Corydoras spp.)
préferent le sable aux graviers plus
gros, ce qui facilite leur comportement
naturel de recherche de nourriture
(Maia & Volpato, 2018). Pour le tilapia
du Mozambique, la présence d'un subs-
trat va permettre aux males dominants
d'exprimer leur comportement naturel
de construction de nid (Galhardo et al.,
2009). Apporter un substrat approprié
va également étre une nécessité pour
les poissons qui vivent sur les fonds et
s'enfouissent comme les poissons plats
ou certaines raies. Par exemple, la raie
bouclée (Raja clavata), fréquemment
exposée dans les aquariums publics,
présente une préférence pour un subs-
trat a base de sable plutét que de gra-
vier sur lequel elle va pouvoir se reposer
ou s’enfouir. Pour cette espeéce, la pré-
sence de ce substrat peut permettre
de réduire l'expression de comporte-
ments stéréotypés (Greenway etal.,
2016). Pour les espéces dont les alevins
vont passer du temps posés sur le fond,
I'ajout de substrat (comme un matelas
en plastique) peut réduire les malforma-
tions, favoriser la croissance ou encore
la survie (Naslund & Johnsson, 2016).

a. Effets sur le métabolisme,
la sensibilité au stress
et la santé
En plus de répondre aux besoins des
espéces, l'enrichissement physique
montre chez plusieurs espéces, des
influences positives sur les fonctions
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métaboliques (ex. : croissance, santé) et
la sensibilité au stress. Pour les espéces
avec un systéme social hiérarchisé, les
abris vont servir de barriéres visuelles et
de refuges. Les individus subordonnés
vont pouvoir ainsi se soustraire de la vue
des individus dominants et se protéger
des agressions. Cet enrichissement per-
mettrait d’apporter un certain état de
sécurité et favoriserait un métabolisme
propice a la croissance par la réduction
des colits métaboliques liés a la défense
d’un territoire, a I'exposition a des stress
et/ou a l'occurrence de blessures. Par
exemple, chez le saumon atlantique
(Salmo salar), la présence d'un abri,
méme s'il n'est pas utilisé, est suffisant
pour diminuer le métabolisme de base
et réduire le stress (Millidine et al., 2006).
Chez le poisson Rhodeus ocellatus,
fournir des repéres visuels permet de
délimiter des territoires, ce qui conduit
a une réduction de l'agression entre
individus rivaux (Smith, 2011). Comme
pour d'autres especes, I'ajout d'enrichis-
sements (plantes, tubes, galets) dans
I'environnement de jeunes truites arc-
en-ciel (Oncorhynchus mykiss) favorise
la croissance et réduit I'agressivité par
rapport a des truites élevées sans enri-
chissements (Brunet et al., 2022). Chez
les salmonidés, l'effet de couvercles
plus ou moins partiels en surface sur
la croissance varie entre les espéces.
Par exemple, une couverture partielle
favorise la croissance chez le saumon
atlantique, alors que cela peut ne pas
avoir d'influence sur la truite brune ou
arc-en-ciel (Pickering et al., 1987). Chez
la daurade royale (Sparus aurata), I'ajout
d'un substrat de gravier favorise le four-
ragement et réduit les comportements
agressifs. Cependant, les effets ne sont
apparents qu'avec certaines couleurs
de graviers (Batzina & Karakatsouli,
2012 ; Batzina et al.,, 2014). Chez la sole
commune (Solea solea), I'ajout de sable
réduit le rythme respiratoire et le méta-
bolisme de base, suggérant un état
plus calme qu'en I'absence de substrat
(Howell & Canario, 1987).

Quel que soit le systéme d'élevage,
les poissons peuvent étre exposés a
des situations anxiogénes imprédic-
tibles auxquelles ils ne peuvent se
soustraire comme des transferts, des
actions de nettoyage, des pesées, des
bruits soudains, des vaccinations...
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Appliquer une stratégie d'enrichisse-
ment peut également étre favorable a
court et a long terme en favorisant les
capacités d'adaptation des animaux
face a ces événements. Par exemple,
chez le brochet (Esox lucius) (mais pas
Esox masquinongy), la présence de
plantes dans l'environnement réduit
les réponses de peur face a la présence
d'un humain par rapport a des poissons
maintenus dans un aquarium dépourvu
d’enrichissements (Einfalt et al., 2013).
Chez les salmonidés, une réduction du
niveau basal de cortisol est commu-
nément considérée comme un signe
d’amélioration du bien-étre sur le long
terme. Par exemple, il a été démontré
que l'enrichissement physique (tubes,
lamelles en PVC) entraine une diminu-
tion des niveaux de cortisol chez le sau-
mon atlantique ou le saumon chinook
(Oncorhynchus tshawytscha). Chez la
truite arc-en-ciel, I'enrichissement du
milieu (gravier, plantes, couvercle) peut
permettre une meilleure résilience.
Suite a une stimulation nociceptive
(injection sous cutanée d'acide acétique
dans la bouche), les truites élevées dans
un milieu enrichi récupérent plus rapi-
dement leur fréquence respiratoire et
leur activité natatoire de base ainsi que
leur niveau basal de cortisol par rapport
a des truites maintenues dans un bassin
appauvri (Jones etal,, 2021, pour une
syntheése). La présence d'abris réduit les
comportements agressifs, et par consé-
quent la survenue de blessures (sources
d'entrée des pathogénes). De plus, en
réduisant également le stress, l'enri-
chissement favorise, sur le long terme,
une meilleure santé des poissons. Par
exemple, les juvéniles de saumon atlan-
tique élevés dans des environnements
enrichis ont montré un taux de survie
plus élevé lors d’'une infection de flavo-
bactériose par rapport a des juvéniles
élevés dans des conditions standard
d'écloserie (Raiha et al., 2019).

L'enrichissement peut également
avoir des effets sur la flexibilité com-
portementale (c.-a-d. capacité d’'adap-
tation face a des changements dans son
environnement), le fonctionnement
cérébral et les capacités d’'apprentis-
sage. Par exemple, les truites arc-en-ciel
élevées dans un milieu enrichi vont

exprimer moins de comportements de
peur dans un environnement nouveau
ou face a un objet nouveau, suggérant
une flexibilité comportementale plus
importante par rapport a des indivi-
dus élevés dans un environnement
appauvri (Brunet etal., 2022). D'une
maniére assez comparable aux mam-
miféres, I'enrichissement du milieu
peut favoriser la neurogenéese dans
les zones cérébrales impliquées dans
la mémoire, les apprentissages ou les
émotions. Ainsi, des juvéniles de sau-
mon atlantique maintenus dans un
bassin enrichi vont présenter une neu-
rogenése plus importante au niveau
du télencéphale et avoir de meilleures
performances dans une tache d'appren-
tissage spatial (sortir d’'un labyrinthe)
par rapport a des saumons mainte-
nus dans un milieu appauvri (Salvanes
etal,2013). De méme, I'enrichissement
du milieu améliore les capacités d'ap-
prentissage spatial, la mémoire et le
nombre de cellules télencéphaliques
chez le poisson rouge (Abreu etal.,
2019). Chez la dorade, une couleur
de gravier bleu ou rouge-marron va
réduire I'agressivité ainsi que l'activité
dopaminergique et sérotoninergique
(des neurotransmetteurs impliqués
dans de nombreux comportements en
lien avec le bien-étre) par rapport a un
substrat vert ou un fond non enrichi
(Batzina et al., 2014). Favoriser un bon
développement cérébral et cognitif est
un objectif particuli@rement important
pour les poissons élevés a des fins de
repeuplement des populations natu-
relles. Issus d'élevages, les jeunes sal-
monidés montrent des taux réduits
de survie par rapport aux jeunes éclos
en milieu naturel notamment a cause
d’un taux de prédation accru. Chez les
jeunes saumons, un environnement
enrichi couplé avec des simulations
d’attaques de prédateurs favorise, en
deux semaines, I'expression d’'un com-
portement anti-prédateur approprié
(s’'abriter) (Roberts et al,, 2011). La com-
plexité de l'environnement naturel est
impossible a reproduire en conditions
d‘élevage. Dans le cadre de la réintro-
duction, le défi consiste a identifier des
stratégies d'enrichissement technique-
ment et économiquement réalisables
qui favorisent le développement d'un
phénotype au plus proche de celui des
individus sauvages (Johnsson etal.,
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2014). « Les poissons destinés a étre rela-
chés dans la nature [...] devraient étre
préparés a une vie en milieu sauvage,
ce qui nécessite des compétences d'ap-
prentissage bien développées, notam-
ment pour la recherche de nourriture et
I'évitement des prédateurs. Ces poissons
devraient posséder le répertoire compor-
temental spécifique de l'espéce, similaire
aux poissons sauvages » (Brannas &
Johnsson, 2008).

Chez le poisson zebre, un milieu
enrichi se rapprochant d'un milieu natu-
rel, va favoriser la cohésion des groupes
sociaux et la synchronie entre les indivi-
dus (tous les individus sengagent dans
la méme activité en méme temps), un
parametre communément associé au
bien-étre positif chez les mammiféres
(Franks et al., 2018).

W 2.2. Les suspensions
verticales

Etudié plus récemment, dans les bas-
sins circulaires, 'apport des structures
verticales suspendues va permettre de
créer des micro-habitats par variations
de lavitesse du courant. Ces suspensions
peuvent étre constituées d'un ensemble
de barres en aluminium, de tiges angu-
laires, de cordes, ou encore de bouliers.
Les poissons peuvent ainsi choisir des
zones a vitesse d'eau plus réduite pour
se reposer ou plus forte pour s'exer-
cer. Dans ce contexte, l'enrichissement
structurel ne fournit pas d'abri, mais
ajoute de la complexité et de I'hétéro-
généité a l'environnement. Chez le sau-
mon chinook, I'ajout de tubes verticaux
en PVC ou de balles de golf enfilées sur
des tiges dans I'environnement favorise
la croissance des jeunes par rapport a
un environnement sans suspension
(Rosburg et al, 2019). De méme, chez
la truite arc-en-ciel, plusieurs études
montrent un effet bénéfique des sus-
pensions en écloserie sur la croissance
(Arechavala-Lopez etal.,, 2022, pour
une synthése). Chez le saumon atlan-
tique, I'ajout de suspensions (plantes
artificielles suspendues) ne va pas avoir
d'effet sur le poids des animaux ou sur
leur niveau de cortisol. Cependant,
les jeunes saumons montrent plus de
cohésion sociale, une flexibilité com-
portementale plus importante ainsi
qu‘un taux de renouvellement de la

sérotonine cérébrale plus élevé, sug-
gérant un état émotionnel plus positif
(Prentice et al., 2025).

3. L'enrichissement
sensoriel

Lenrichissement sensoriel a pour
objectif de stimuler un ou plusieurs
systémes sensoriels chez les animaux.
Les poissons élevés pour l'aquaculture
représentent de nombreux taxons
avec plus de 180 espéces d'eau douce,
145 especes marines et 46 espéces
diadromes (migratrices entre ces deux
milieux) (FAQ, 2020). Comparativement
aux vertébrés terrestres, les connais-
sances sur l'écologie sensorielle* de
chaque espéce restent tres parcel-
laires et nécessitent d'étre explorées.
En effet, leurs systémes sensoriels sont
complexes : de nombreuses espéces
peuvent percevoir, par exemple, les
sons, les vibrations, les couleurs, les
gouts, les odeurs, les courants, les
champs électriques ou magnétiques,
ou encore la pression de l'eau. Bien que
quelques travaux aient été conduits
sur l'influence de l'exposition a de la
musique classique ou a des phéro-
mones, nous ne développerons ici que
deux types d’enrichissement sensoriels :
I'enrichissement par la couleur et par
des stimulations tactiles.

Chez un grand nombre d'espéces,
d’élevage ou d'ornement, il a été
montré que la couleur des parois des
aquariums pouvait altérer ou favoriser
la survie des alevins, la croissance, la
santé ou l'agressivité des poissons. Par
exemple, des parois bleues vont favo-
riser la croissance des jeunes turbots
(Scophthalmus maximus) et des truites
arc-en-ciel (McLean, 2021, pour une
synthese). Chez le poisson-clown rouge
(Amphiprion frenatus), la couleur des
parois va également jouer sur la capa-
cité de résilience suite a un stress (exon-
dation). Seuls les juvéniles élevés dans
des aquariums avec des parois opaques
blanches vont avoir un taux de cortisol
plus élevé 15 minutes apres le stress
par rapport a des juvéniles maintenus
dans des aquariums avec des parois
jaunes, bleues ou noires (Dos Santos
etal, 2023).

Les poissons disposent de récepteurs
tactiles ainsi que d'une ligne latérale qui
permet une perception fine des mouve-
ments de I'eau. En conditions naturelles,
les labres nettoyeurs sont connus pour
oOter les parasites ou les tissus abimés
des poissons « clients ». Lors de ce pro-
cessus, les labres fournissent également
des stimulations tactiles. Chez le pois-
son chirurgien (Ctenochaetus striatus),
des stimulations tactiles fournies par un
modeéle artificiel de labre réduisent le
taux de cortisol suite a un stress (meil-
leure résilience) (Soares etal., 2011).
Chez le tilapia, fournir des stimulations
tactiles en placant des filaments en
silicone dans l'environnement permet-
trait, sur le long terme, de contrebalan-
cer l'effet négatif d'une forte densité et
favoriserait la croissance (Gauy etal.,
2023). Plus récemment, la diffusion
quotidienne de bulles dans I'environne-
ment de truites juvéniles a montré des
effets bénéfiques en réduisant les com-
portements agressifs et en améliorant
les capacités d'apprentissage spatial.
Bien que cet enrichissement fournisse
également une occupation et une
hétérogénéité dans I'environnement,
la motivation des truites pour interagir
avec les bulles suggére une stimulation
sensorielle plaisante (Amichaud et al.,
2024). Le c6té plaisant des stimula-
tions tactiles reste a démontrer mais il
est intéressant de noter que certaines
espéces de poissons, comme certaines
raies ou la carpe koi, peuvent recher-
cher activement le contact tactile avec
les humains (Fife-Cook & Franks, 2021).

4. L'enrichissement social

Lenrichissement social est la possi-
bilité d’avoir des contacts temporaires
ou permanents avec des congéneéres
de son espéce, d’autres especes ou
des stimuli sensoriels liés a des signaux
sociaux (odeurs, sons...). Au vu de
la diversité des espéces et des sys-
témes sociaux, la mise en place de
ce type d'enrichissement nécessite
une bonne connaissance de la bio-
logie des especes. Chez les especes
sociales, la présence de congénéres
en nombre suffisant est la base pour
répondre aux besoins naturels en per-
mettant par exemple, la formation de
bancs plus ou moins synchronisés. En
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conditions expérimentales, le tilapia du
Mozambique (Oreochromis mossambi-
cus) montre une motivation impor-
tante pour rejoindre des congénéres en
fournissant des efforts pour ouvrir une
trappe (Galhardo etal,, 2011). Le tétra
néon (Paracheirodon innesi) recherche
le contact d'un faux tétra-robot mobile
et la présence de ce robot réduit les
réponses de peur dans un environne-
ment nouveau (Romano & Stefanini,
2022). Chez le poisson zébre, la vue de
congénéres est considérée comme une
récompense en soi qui va stimuler les
capacités d'apprentissage (Al-Imari &
Gerlai, 2008). Les capacités d'appren-
tissage peuvent aussi s'améliorer par
le mélange d'espéces. Par exemple, la
présence d’une truite arc-en-ciel expé-
rimentée peut favoriser I'apprentissage
de l'omble a points blancs (Salvelinus
leucomaenis) a utiliser un self-feeder
(systéme d’'auto-alimentation ou les
poissons actionnent un déclencheur
pour obtenir de la nourriture) (Noble
etal., 2012), cette espéce présentant
des difficultés a réaliser spontanément
cette tache. En aquaculture, les para-
métres zootechniques vont généra-
lement étre constants et basés sur les
pratiques délevage qui vont limiter
la possibilité de mélanger les classes
d’'age ou les espéces. Lenrichissement
peut s'envisager par la réduction des
densités d'élevage mais, notamment
chez les salmonidés, cela peut parfois
conduire a des effets négatifs tels que
I'augmentation des combats visant
a établir une forte hiérarchie sociale
et une augmentation du stress. Par
exemple, chez la truite arc-en-ciel, un
stress plus important est observé a
faible densité (3,76 + 0,06 kg/m3) qu’a
plus forte densité (12,94 + 0,14 kg/m3)
(p. ex., Roy etal, 2021).

5. L'enrichissement
cognitif

L'enrichissement cognitif consiste
a enrichir la « vie psychique » de I'ani-
mal (ex. : réduire lI'ennui) et a stimuler
ses capacités cognitives. Cet enrichis-
sement vise a favoriser l'engagement
actif de I'animal avec son environne-
ment en lui proposant, par exemple, de
réaliser des apprentissages, des actions,
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mais aussi a apporter une certaine pré-
visibilité dans les événements surve-
nant dans son environnement (Kleiber
etal, 2023, pour une synthese).

Lenrichissement cognitif le plus étu-
dié a ce jour utilise les capacités des
poissons a apprendre par conditionne-
ment classique (ou pavlovien) a asso-
cier une stimulation sensorielle neutre
(ex.: son, lumiére) avec la survenue
d’un évenement négatif ou positif (ex. :
la distribution de nourriture). Ce type
d'enrichissement permet d’apporter de
I'information aux animaux et de la pré-
visibilité qui leur permet ainsi de mieux
s'adapter a 'événement a venir. Etudié
depuis longtemps chez les vertébrés
terrestres, le fait de signaler a I'avance
I'arrivée de nourriture par un stimulus
neutre permet l'expression d’une anti-
cipation positive. Cette anticipation
positive est communément associée a
une émotion positive en lien avec l'ac-
tivation du systeme dopaminergique, la
dopamine étant I'hormone associée au
plaisir (Spruijtet al., 2001). Par exemple,
des morues (Gadus morhua) entrainées
aassocier un signal lumineux a la distri-
bution de nourriture vont présenter un
comportement classique d'anticipation
en se regroupant activement vers le lieu
de distribution future de la nourriture
dés l'activation du signal (Nilsson et al,
2008). Chez la truite arc-en-ciel, signaler
la distribution de nourriture par la dif-
fusion préalable de bulles permet
I'expression de comportements d'anti-
cipation, réduit l'agressivité et favorise
sur le long terme les défenses immuni-
taires (Kleiber et al., 2022).

Lentrainement aux soins (ou médi-
cal) est également considéré comme
un enrichissement cognitif qui va étre
bénéfique a la fois pour les animaux
et les soigneurs. Basé sur les capacités
d'apprentissage par conditionnement
opérant (I'animal doit réaliser une
action précise pour obtenir une récom-
pense), cet entrainement est surtout
mis en place dans les aquariums publics
et a pour objectif d'obtenir la coopéra-
tion des poissons pour la réalisation de
soins sans contention (source de stress).
Il est ainsi possible d’entrainer des raies
et des requins a venir interagir volon-
tairement avec les humains afin de
pouvoir réaliser des actes comme des

prélévements sanguins ou des pesées
(Janssen etal.,, 2017). Lutilisation de
self-feeders, aussi basé sur un appren-
tissage par conditionnement opérant,
va également permettre aux poissons
d’interagir, par choix, avec leur envi-
ronnement. Aussi considérée comme
un enrichissement alimentaire, |'utili-
sation de self-feeders peut favoriser la
croissance et réduire I'agressivité chez
plusieurs especes de poissons dont la
truite (Suzuki et al,, 2008).

Lenrichissement cognitif peut égale-
ment consister a fournir des occupations
aux poissons ou des taches a résoudre
dans la mesure de leurs capacités. Chez
les vertébrés terrestres, de nombreuses
espéces vont préférer réaliser des efforts
pour accéder a de la nourriture plutot
que d’avoir un acces sans effort (contra-
freeloading). Ce concept reste peu
appliqué chez les poissons. Une étude
récente montre que des poissons zébres
entrainés a pousser un couvercle pour
accéder a de la nourriture vont s'adap-
ter plus facilement a un environnement
nouveau mais ils ne vont pas, pour
autant, montrer de préférence pour ce
mode de nourrissage (Gatto et al., 2024).
Procurer de l'exercice physique aux pois-
sons en jouant sur la vitesse du courant
dans les bassins d'élevage constitue
également un enrichissement occupa-
tionnel mais les résultats peuvent étre
contradictoires en fonction des proto-
coles et des espéces. Chez le saumon,
utiliser un motif lumineux mobile pour
stimuler I'exercice de nage peut avoir
des effets bénéfiques sur la croissance
et le niveau basal de cortisol (Herbert
etal, 2011). Chez la truite arc-en-ciel,
la diffusion de bulles, en plus de fournir
un enrichissement tactile (voir partie 3)
et de I'hétérogénéité dans l'environne-
ment, peut également étre une source
d'occupation pour les poissons qui
viennent interagir avec (Amichaud et al,
2024) ( ).

6. Limites et perspectives

De par la grande diversité des espéces
aquacoles maintenues sous la respon-
sabilité des humains, la mise en place
d’enrichissements demande une
réflexion approfondie qui doit prendre
en compte a la fois les besoins naturels
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Figure 2. Exemple d’enrichissement cognitif, sensoriel et structurel par la diffusion de bulles dans un bassin de jeunes truites
arc-en-ciel : (a) bassin avec le diffuseur de bulles inactif au fond du bassin (tube horizontal noir), (b) diffuseur de bulles

activé (Photos : © Aude Kleiber).

(b)

Le rideau de bulles structure I'environnement, apporte des stimulations sensorielles et peut également fournir une occupation aux animaux qui interagissent
avec les bulles.

de chaque espéce, les préférences des
individus, le stade de vie, les capacités
cognitives mais aussi la faisabilité tech-
nique et financiere.

L'enrichissement physique, visant
a favoriser 'expression de comporte-
ments naturels est une stratégie qui
semble, d'apres la littérature, pouvoir
permettre d’aller vers du bien-étre
positif pour un ensemble d'espéces.
Cependant, sa mise en place présente
de nombreuses contraintes notam-
ment en conditions expérimentales ou
en aquaculture. Limmersion d'objets
peut géner le nettoyage automatique
des bassins, la manipulation des pois-
sons, ajouter du temps de nettoyage
des objets, étre source de blessures
selon les matériaux ou de développe-
ment de pathogenes. De plus, si nous
avons principalement reporté des
effets bénéfiques de cet enrichisse-
ment, selon les espéces et la quantité
d’enrichissements mis a disposition,
des effets contradictoires peuvent
apparaitre avec, par exemple, une aug-
mentation de l'agressivité pour accé-
der aux ressources (Woodward et al.,
2019). Leffet de I'enrichissement peut
également s'estomper avec le temps,
avec les animaux qui vont s’habituer
aux objets ou avoir peur lors de la mise

en place (Zhang et al,, 2023, pour une
synthése). Des études restent a mener
pour déterminer dans quelle mesure le
fait de déplacer ou de changer régulie-
rement les objets peut aussi influencer
le bien-é&tre ou au contraire le stress
selon les espeéces. Les structures sus-
pendues peuvent présenter l'avantage
d’étre plus faciles & mettre en place. A
défaut de pouvoirimmerger des objets,
placer des posters sur les parois ou le
fond et jouer sur les couleurs sont aussi
des pistes a explorer. Bien que de nom-
breuses limites soient soulevées, il reste
encore de nombreuses pistes a explo-
rer,comme la recherche autour de nou-
veaux matériaux immersibles moins
risqués, I'étude de combinaisons d'en-
richissements ou encore |'évolution des
besoins en fonction des stades de vie.
En aquaculture, l'investissement dans
des pratiques d'enrichissement ne se
traduit pas nécessairement par un gain
de productivité et peut donc constituer
un frein dans leur mise en place (p. ex.,
Rosengren et al., 2017). Une réflexion
menée en amont peut permettre de le
mettre en balance avec d’autres béné-
fices, comme I'amélioration de limage
des produits aupres des consomma-
teurs, notamment grace a la mise en
valeur de démarches concrétes mises
en place en faveur du bien-étre animal.

Chez les mammiféres terrestres,
I'ajout d'objets dans l'environne-
ment est une stratégie aussi utilisée
pour stimuler l'expression de jeu*,
un comportement associé au plaisir.
Chez le poisson, I'expression de com-
portements de jeu reste inexplorée
bien que de plus en plus d’anecdotes
soient reportées. Par exemple, chez
le cichlidé a points blancs (Tropheus
dubois), un comportement de mani-
pulation d'objet a été constaté et
répond a tous les criteres du jeu
(Burghardt et al., 2015). Des com-
portements de jeux sociaux ou de
jeux locomoteurs sont aussi décrits
(Burghardt, 2015). En conditions natu-
relles, certaines espéces de poissons,
comme les saumons, effectuent des
sauts par-dessus des objets flottants.
Pour certains auteurs, ce comporte-
ment pourrait servir a se défaire de
parasites mais aussi étre un compor-
tement de jeu locomoteur source de
plaisir tactile (Fagen, 2017). Selon le
mode d'élevage, la présence de cou-
vercles ne permet pas I'expression de
ce comportement mais des études
plus fines des comportements de jeu
en conditions naturelles pourraient
donner des pistes pour de futurs
aménagements pour favoriser leur
expression.

INRAE Productions Animales, 2025, numéro 4
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Schéma du concept d’enrichissement comme source d’informations pour l'animal, adapté de Veissier et al. (2024).

—_

Emotions positives (ex : plaisir)

Enrichissement
environnemental :
une source
d’informations

Acquisition active
d’informations :
approches,
exploration, jeu...

/ Court terme
\ Long terme

Développement
cérébral

—)

Amélioration
— 2l e
du bien-étre
Amélioration
des capacités
d’adaptation

.

Lacquisition d'informations, notamment quand elle demande une action de la part de I'animal peut étre une source démotions positives, comme le plaisir
(émotion a court terme), et le traitement cognitif de l'information peut influencer le développement cérébral et favoriser les capacités d'adaptation sur le long
terme. Les deux sont bénéfiques pour le bien-étre animal.

Encore peu développées dans la lit-
térature, les recherches sur l'enrichis-
sement social pourraient s'élargir en
considérant des approches en combi-
naison. Par exemple, en aquaculture,
I'agressivité reste un point critique
important que la réduction de den-
sité ne semble pas forcément pouvoir
résoudre. Combiner la réduction de
densité avec des enrichissements phy-
siques, occupationnels et/ou sensoriels
pourrait éventuellement conduire a de
nouvelles pistes de réflexion. D’un point
de vue sensoriel, les stimulations tactiles
ou les mouvements de I'eau semblent
pouvoir apporter de nouvelles ouver-
tures. D'autres enrichissements senso-
riels mériteraient d’étre étudiés, comme
les champs magnétiques. Chez les
truites arc-en-ciel adultes, un ralentis-
sement du rythme cardiaque peut s'ob-
server en fonction des paramétres des
champs magnétiques auxquels ils sont
exposés (Hellinger & Hoffmann, 2009).
En plus d'attirer I'attention sur I'impor-
tance de facteurs non visibles mais per-
ceptibles par les poissons, ces stimuli
sensoriels pourraient potentiellement
constituer une source d’enrichissement.

Lenrichissement cognitif par l'apport
de prévisibilité, d'un certain controéle
et d'occupations, apporte des pistes
récentes de réflexions avec des élé-
ments peut-étre moins contraignants,
comme la mise en place de signaux
lumineux pour favoriser lI'expression
d’anticipation alimentaire. Comme
évoqué précédemment, la diffusion de
bulles constitue une piste intéressante
par la combinaison de stimulations
apportées (enrichissement physique,
sensoriel, occupationnel et cognitif) et
les contraintes d'entretien plus limitées.
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Pour Veissier etal. (2024), l'efficacité
d’un enrichissement serait basée sur la
possibilité donnée aux animaux d’ac-
quérir de lI'information sur leur environ-
nement, de faire des choix, d'apprendre
et de pouvoir avoir une certaine
forme de contréle sur leur environ-
nement ( ). Or, chez I'épinoche
(Gasterosteus aculeatus), 'entraine-
ment précoce a résoudre des taches
(comme un labyrinthe) peut engen-
drer davantage de mortalité et ne va
pas forcément développer ses futures
capacités cognitives (Alvarez-Quintero
etal, 2020). Ces résultats montrent la
nécessité d'élargir les connaissances
sur les capacités de chaque espeéce
avant de pouvoir mettre en place des
stratégies d'enrichissements cognitifs
appropriées.

Beaucoup plus étudiée chez les
mammiféres, l'interaction humain-ani-
mal peut également étre considérée
comme un enrichissement social. A ce
jour, l'influence du comportement des
humains en interaction avec les pois-
sons en conditions expérimentale ou
commerciale reste inexplorée. Conduire
des recherches sur la maniere dont les
poissons percoivent les humains pour-
rait peut-étre apporter de nouvelles
pistes de recherche. De méme, trans-
poser les pratiques d’entrainements
aux soins pour les animaux maintenus
longtemps en captivité (ex.: popula-
tions parentales) pourrait peut-étre
permettre d'apporter un enrichisse-
ment cognitif et réduire le stress des
manipulations.

Il apparait également important de
considérer l'enrichissement du milieu
a l'échelle transgénérationnelle. En

effet, les conditions de vie des popula-
tions parentales peuvent jouer un réle
essentiel dans la construction com-
portementale des individus via divers
mécanismes dont des effets maternels
(Pitel et al., 2019, pour une synthese).
Par exemple, chez la truite arc-en-ciel,
I'exposition maternelle a un stress de
chaleur altére les capacités d'appren-
tissage spatial chez les descendants
(Colson et al,, 2019). Etudier l'influence
de l'enrichissement de I'environnement
parental pourrait également contribuer,
en amont, a une meilleure capacité
d’adaptation des descendants.

Conclusion

La prise en compte du bien-étre des
poissons a commencé récemment,
notamment depuis la reconnaissance
de leurs émotions et de leurs capacités
cognitives complexes. Au niveau euro-
péen, le Centre européen de référence
pour le bien-étre des animaux aqua-
tiques, EURCAW-Aqua, a vu le jour en
2024. Un de ses objectifs consiste a
faciliter la recherche dans le domaine
sous-développé du bien-étre des ani-
maux aquatiques. Comme souligné par
le Conseil consultatif de I'aquaculture
(https://aac-europe.org/fr/), les connais-
sances actuelles sur les comportements
naturels des especes aquatiques restent
limitées, ce qui constitue un frein
majeur pour I'évolution des conditions
d'’hébergement. Le Conseil consultatif
recommande |'observation étholo-
gique des populations sauvages pour
apporter de nouvelles connaissances
sur le répertoire comportemental des
especes nouvellement domestiquées,
et ainsi de nouvelles pistes de réflexion.
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Bien que nous ayons évoqué quelques
pistes pouvant potentiellement per-
mettre d'aller vers du bien-étre positif,
de nombreuses pistes restent a explo-
rer, comme la stimulation de systémes
sensoriels autres (ex. : magnéto et élec-
troréception) ou I'adaptation du milieu
en fonction des activités diurnes et noc-
turnes de chaque espéce (ex.: aména-
gement de zones de repos pour la nuit).
De plus, générer des connaissances
scientifiques sur les moyens d’identi-
fier, pour chaque espéce, un état affectif
positif constituera une étape majeure
pour le bien-étre des poissons. Comme
suggéré par certains auteurs, il apparait
nécessaire d'explorer plus finement les
capacités d'expression émotionnelles
chez les poissons notamment par
I'étude de la communication acous-
tique ou vibrationnelle, la signalisation
chimique, les impulsions électriques, les
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Glossaire.

COST : Coopération européenne dans le domaine de |a recherche scientifique et technique.

Ecologie sensorielle : discipline qui étudie comment les animaux percoivent, traitent et utilisent s stimuli

sensoriels de leur environnement.

Jeu : Plus fréquente chez les juvéniles, I'expression de jeu est néanmoins répandue chez les adultes,
particulierement chez les mammiferes et les oiseaux sous forme de jeux de manipulation d'objets, des jeux
sociaux ou des jeux locomoteurs. Selon le cadre conceptuel posé par Burghardt (2015), un comportement
de jeu doit répondre a cing critéres précis : 1) le comportement ne doit pas avoir de fonction immédiate ;
2) son expression doit étre spontanée, renforcatrice en soi et non guidée par I'obtention d'une récom-
pense ; 3) le pattern moteur differe des comportements fonctionnels de I'espéce (p. ex. mouvements
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Résumé

La reconnaissance d'une sensibilité émotionnelle, de capacités cognitives et d'une certaine forme de conscience chez les animaux sous la
responsabilité des humains a profondément modifié la maniére d'appréhender leur bien-étre. S'il est impératif de fournir des conditions
de vie répondant a leurs besoins comportementaux, il est également essentiel d'offrir des stimulations permettant a I'animal d'interagir
activement avec son environnement afin de développer ses capacités d’adaptation, notamment par I'enrichissement du milieu de vie. En
raison de la reconnaissance bien plus tardive des poissons en tant qu'étres sensibles par rapport aux vertébrés terrestres, les connaissances
actuelles sur les moyens d’améliorer leur bien-étre par I'enrichissement du milieu restent parcellaires. Ce sujet devient un enjeu sociétal
majeur en raison de l'intérét croissant de la société et des filiéres pour le bien-étre des poissons. Cette synthése, non exhaustive, vise a
exposer les pistes de recherche récentes concernant les poissons sous la dépendance des humains, que ce soit a des fins commerciales,
récréatives, de conservation ou d'expérimentation. Apres avoir défini ce que l'on entend par un enrichissement, nous aborderons les stra-
tégies d'enrichissement physique, sensoriel, social ou cognitif actuellement explorées, avant d’évoquer les limites a leur mise en place ainsi
que les perspectives futures. Les poissons représentent un bien plus grand nombre d’espéces que les vertébrés terrestres. Nous verrons que
certains enrichissements offrent des pistes prometteuses, mais que de nombreuses connaissances restent a acquérir afin de développer
des stratégies pertinentes adaptées a chaque espeéce et stade de vie.

Abstract

Can we achieve positive welfare through enrichment? A focus on fishes

The recognition of their emotional lives, cognitive abilities, and a certain form of consciousness in animals under human care has profoundly changed
the way their well-being is considered. While it is essential to provide living conditions that meet their behavioural needs, it is equally important to offer
stimuli that allow the animal to actively interact with its environment in order to develop its adaptive capacities, particularly through environmental
enrichment. Due to the much later recognition of fish as sentient beings compared to terrestrial vertebrates, current knowledge on ways to improve
their well-being through environmental enrichment remains fragmented. This issue is becoming a major societal concern due to the growing interest
of society and various sectors in fish welfare. This non-exhaustive review aims to present recent research avenues concerning fish under human care,
whether for commercial, recreational, conservation, or experimental purposes. After defining what is meant by enrichment, we will discuss the physical,
sensory, social, and cognitive enrichment strategies currently being explored, before addressing the limitations of their implementation as well as
future perspectives. Fish represent a far greater number of species than terrestrial vertebrates. We will see that while some enrichment strategies show
promising potential, much knowledge still needs to be acquired to develop relevant strategies adapted to each species and life stage.
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