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> Se souvenir des événements passés dans toutes
leurs dimensions (qui/quoi [personnes/objets],
ol, quand), ce qui correspond a la mémoire
autobiographique/épisodique, présente des
avantages adaptatifs majeurs. €n effet, ne pas
accéder a ce type de souvenirs limite ’adaptation
et la capacité de tirer les pleins bénéfices de
situations nouvelles qui présentent certaines
caractéristiques semblables a celles qui ont déja
été rencontrées (par exemple, éviter d’étre dupé
plus d’une fois, si on I’a déja été). Afin de mieux
appréhender cette mémoire particuliere, nous
présenterons dans cette revue les différents types
de mémoire et leur ontogénie. Nous préciserons
ce qu’est la mémoire épisodique — une mémoire
d’événements ou d’actions d’autrui localisés dans
I’espace et dans le temps —et a quel degré elle peut
étre développée dans les modeles animaux. Nous
aborderons en particulier les caractéristiques de la
mémoire chez le chien, un modéle qui permet une
approche des aspects fonctionnels de la mémoire
qui, chez ’homme, reste difficile. Nous montrons
ainsi que, méme si, comme I’homme, le chien
est une espece sociale dont les caractéristiques
devraient conduire a une mémoire de type
épisodique, elle ne prend en fait en compte que
la nature des événements (objets/personnes) et
leur localisation, la notion de temps ne semblant
pas étre intégrée. Par sa vie sociale complexe, le
chien présente cependant un intérét fondamental
pour étudier, dans une perspective de cognition
comparée, la mémoire épisodique non-verbale. <

La mémoire épisodique est la mémoire la plus affec-
tée par les détériorations liées a I’dge ou celles qui
résultent de pathologies neurodégénératives, comme
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son ou d’Huntington [1, 2]. Le chien
(Canis familiaris) pourrait représen-
ter un bon modeéle pour I'étude des
aspects fonctionnels de la mémoire.
Il permettrait d’améliorer, en particulier, les connaissances des méca-
nismes de la mémoire épisodique. Familier de I’lhomme, il est en effet
facile a manipuler, a entrainer, plus que n’importe quelle autre espéce
animale. Sa longévité étant plus courte que celle de ’homme, il per-
met également d’observer sur une durée courte, les altérations dues a
I’Gge et ainsi de pouvoir développer des interventions préventives ou
thérapeutiques afin d’améliorer et/ou réparer les déficits induits, et
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qui pourront étre appliquées a "lhomme.
Les mécanismes de mémorisation

La mémoire consiste en la capacité de stocker des informations et de
se les rappeler lors d’une sollicitation ultérieurement [3]. Cette com-
pétence particuliére se met en place au cours du développement, par
un mécanisme d’apprentissage et de mémorisation.

Différentes formes simples de mémorisation existent : ’habituation,
qui correspond @ un apprentissage afin de ne plus répondre a un
stimulus, lorsque celui-ci a été compris comme ne représentant pas
un danger ; la sensibilisation, son opposé direct : le sujet apprend a
répondre @ un stimulus qu’il appréhende, de plus en plus, au fur et a
mesure qu’il y est confronté. Ces deux formes de mémorisation sont
observées chez tous les animaux, méme chez certaines anémones de
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mer [4], et en particulier chez les chiens qui sont capables d’habitua-
tion [5] et de sensibilisation [6].

Une autre forme de mémorisation est aussi identifiable. Il s’agit de
la mémorisation associative (ou conditionnement) qui est plus com-
plexe. On distingue en effet le conditionnement classique, aussi appelé
pavlovien [7], et le conditionnement opérant, ou skinnerien [8]%. Ces
deux formes d’apprentissages se retrouvent chez "homme et chez
d’autres espéces, comme les oiseaux [9], les rats [10] et les chiens
[11, 12].

D’autres mécanismes d’apprentissages, comme les apprentissages
sociaux, consistent a apprendre et @ mémoriser un comportement en
examinant un congéneére. Uapprentissage par imitation en fait partie
[13]. De nombreux cas de ce type d’apprentissage ont pu étre mis en
évidence et étudiés chez le chien [14, 15].

La mémoire, les mémoires...

Mémoriser et se souvenir, c’est, en fait, étre capable d’apprendre de
ses expériences et de réutiliser ces apprentissages dans des circons-
tances nouvelles, faisant appel a ce que I'on a vécu et assimilé ; ces
aptitudes particuliéres sont essentielles pour qu’un individu puisse
s’adapter & son environnement, qu’il soit physique ou social [16].
Selon le temps que dure le souvenir de I’événement, apres qu’il ait été
mémorisé, trois types de mémoire peuvent étre distingués :

La mémoire sensorielle. Elle conserve, fidélement mais trés brievement
(pas plus d’une a deux secondes), I'information qui a été captée par
les différents organes des sens [17].

La mémoire a court terme. Elle est responsable du stockage tem-
poraire (quelques secondes) des informations [3]. Cette mémoire
a une capacité assez limitée (7 items informatifs). Chez Ianimal,
elle peut étre évaluée par deux stratégies. La premiére consiste a
déposer I’animal dans un labyrinthe ; de la nourriture est placée a
un endroit et le temps que I’animal prend pour retrouver cette nour-
riture est ensuite mesuré. Dans un second temps, la nourriture est
déposée au méme endroit et "animal remis en condition ; le temps
nécessaire pour qu’il la retrouve est alors évalué. Ce test permet de
définir 'existence, chez I"animal testé, d’une mémoire spatiale : se
souvient-il du « ot » ? [3]. Pour la seconde catégorie de tests, aussi
appelée tdche d’association retardée [3], un stimulus « S », consti-
tué d’une image, un son ou un objet, est présenté au sujet. || apprend
ad y répondre en réalisant une action particuliere (« A »), toujours
la méme. La stimulation est ensuite arrétée et le sujet laissé seul
pendant une période dite de « rétention ». On lui présente ensuite
plusieurs stimulus, dont celui qui lui est familier (le stimulus « S »).
Le sujet doit alors sélectionner ce stimulus « S », ou réaliser I’action
« A » qui lui était associée et qu’il a mémorisée. Ce type de test défi-
nit si le sujet présente une mémoire du « quoi » [3]. Par ces tests,
il a été montré que les chiens posseédaient une mémoire spatiale (le

! Le conditionnement de Skinner (ou opérant) est un concept qui fonde I'apprentissage sur la punition et
la récompense (ou renforcement). Le conditionnement de Pavlov (ou répondant) fonde I’apprentissage
sur I'association de n’importe quel stimulus a des réactions automatiques de I"organisme.
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«ol») [18, 19], mais qu’ils sont également capables
de catégoriser des stimulus selon leur ressemblance
physique (le « quoi») [20]. lls possédent donc la
capacité de mémoriser le « ou» et le « quoi »... au
moins a court terme.

La mémoire a long terme se définit en opposition a la
mémoire a court terme : elle permet de mémoriser des
informations au-dela de la capacité et de la durée
limitée de la mémoire @ court terme, pour un temps
illimité [3, 16]. Chez I’homme, la mémoire a long
terme se met en place par des expositions répétées a
une situation, ou par un effort volontaire et réitéré de
I’individu de se souvenir de la situation vécue [16].
Cette capacité de mémorisation a été observée chez
les primates non-humains [21] et chez de nombreux
oiseaux, qui cachent leur nourriture et gardent le
souvenir de "’emplacement ot ils I’ont déposée, méme
aprés plusieurs mois [22]. Les chiens présentent
une telle mémoire a long terme, non seulement pour
les objets mais également pour les actions que son
entourage a réalisées. Il s’agit donc d’'une mémoire a
long terme du « quoi ». IIs sont ainsi capables d’imi-
ter une action, réalisée par un homme (par exemple,
toucher une cible avec le nez), et de la reproduire sur
commande, quelques minutes, voire une heure, apres
la démonstration [23-25].

Au-dela du critére de durée, la mémoire a long terme
est subdivisée en deux sous-types de mémoire : la
mémoire explicite (ou déclarative), qui correspond au
souvenir conscient. €lle se traduit, chez I’homme, par
la verbalisation des souvenirs [26] ; et la mémoire
implicite (ou non déclarative) qui correspond, elle, aux
souvenirs non-conscients [26]. Les capacités motrices
comme marcher, faire de la bicyclette, ou conduire une
voiture, par exemple, font appel a cette mémoire impli-
cite. Se souvenir d’événements de fagon consciente et
volontaire, les décrire et les revivre, fait en revanche
appel a la mémoire explicite [16]. Les animaux non-
humains ne peuvent décrire leurs pensées verbalement.
Il est donc communément admis qu’ils ne possedent pas
de mémoire explicite, mais uniquement une mémoire
implicite.

Quand, quoi et ou : la mémoire épisodique

La mémoire épisodique est une forme de mémoire expli-
cite autobiographique. €Elle permet de se souvenir de
moments passés (appelés aussi événements autobio-
graphiques), mais également de qui les a réalisés, et de
quand ils ont eu lieu. €n d’autres termes, elle permet de
mémoriser a la fois le « quoi », le « ou » et le « quand »

[16] .
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Figure 1. Le chien a-t-il une mémoire épisodique ? La mémoire épisodique per-
met de se souvenir de moments passés (ou événements autobiographiques), de

qui les a réalisés, et de quand ils ont eu lieu.

Développement ontogénique de la mémoire épisodique

Chez I’homme, au cours du développement de enfant, apparait tout
d’abord la reconnaissance visuelle. 1| s’agit d’un processus par lequel
I’enfant reconnait un item (objet, personne) comme ayant été déja vu
[27]. Cette mémoire peut étre évaluée chez les individus non-verbaux,
comme les nourrissons ou les animaux non doués de locution. On uti-
lise pour cela, la comparaison de paires visuelles. Ce test repose sur la
préférence naturelle des enfants a regarder un nouveau stimulus par
rapport & un stimulus qu’ils ont déja vu et qui leur est familier [27].
Cette préférence du nouveau stimulus a également été observée chez
le chien, en utilisant de nouveaux visages humains (ou de congéneéres)
comme stimulus, comparés a des visages familiers [28, 29].

Suivant la mise en place de cette reconnaissance visuelle, s’installe,
deés les premiers jours de développement de Ienfant, la reconnaissance
relationnelle non-spatiale [27]. €lle correspond & la reconnaissance
de relations arbitraires ou accidentelles existant entre des éléments
constitutifs d’un événement (reconnaissance des relations entre dif-
férents objets sur une image, ou des relations temporelles entre des
actions). Chez ’homme, elle apparait dés I’dge de 9 mois [30]. Il est
possible d’évaluer cette reconnaissance relationnelle par des tests
dans lesquels on habitue les enfants a une image constituée d’un
visage et d’un fond particulier. On leur présente ensuite soit le visage
familier auquel ils viennent d’étre habitués et deux autres auxquels
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ils sont également familiers, sur le fond d’image qui
a été utilisé au cours de la phase d’habituation, soit
des images de trois visages familiers, mais sur un fond
différent de celui auquel les enfants ont été habitués.
Les enfants regardent préférentiellement le visage sur
le fond avec lequel celui-ci était associé. Ce test per-
met d’évaluer la capacité des enfants a apprendre une
relation reliant deux stimulus : un visage et un fond. Un
autre test consiste en une tdche d’imitation différée.
Cette tdche peut étre réalisée par des enfants, mais
seulement a partir de 12 mois. Elle consiste a repro-
duire, aprés un délai important, une séquence de trois
actions réalisées avec une marionnette, qui leur a été
montrée par un expérimentateur [31]. A cet dge, ils
peuvent apprendre les relations temporelles qui sont
associées a des éléments constitutifs d’un événement.
La reconnaissance relationnelle spatiale apparalt
ensuite. Il s’agit de la capacité a retrouver, en utilisant
les relations entre des objets distants, une cible en
I’absence d’indices qui indiqueraient sa localisation
[32]. Un test qui consiste & présenter a un sujet plu-
sieurs tasses identiques retournées, dont seules trois
recouvrent une récompense alimentaire, permet d’éva-
luer cette reconnaissance. Le sujet doit se souvenir de
I’emplacement des tasses qui dissimulent la nourriture
appétente [33]. Dans ce test, des singes de 9 mois
[34], et des enfants de 25 mois [33], sont capables de
retrouver la nourriture cachée en I’absence d’indices.
Cette mémoire relationnelle est initialement spécifique
du contexte de I'apprentissage ; elle se généralisera
progressivement.

La mémoire épisodique a proprement parler est la
derniére mémoire qui apparaft. Il s’agit de la mémoire
d’événements qui se déroulent dans un contexte spa-
tio-temporel unique [35].

Les fonctions de la mémoire épisodique

La mémoire épisodique n’est pas nécessaire pour trou-
ver de la nourriture, un abri ou un partenaire sexuel, ni
pour éviter des situations de danger. Cependant, étant
donnée la nature dynamique de son environnement, la
capacité de se rappeler des expériences uniques per-
met a I’individu d’étre plus performant [36] ; c’est la
’avantage adaptatif de ce type de mémoire.

La fonction principale de la mémoire épisodique est donc
de permettre a un individu de penser, de raisonner et de
planifier le futur grace a des prédictions et a de nouvelles
inférences qu’il réalisera en se souvenant d’évene-
ments passés déja vécus [37]. Elle est particulierement
utile dans le traitement et I'utilisation d’informations
sociales. On la retrouve ainsi chez les especes hautement
sociales [38, 39]. Il existerait en effet une corrélation
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Figure 2. Intégration du « quoi-ou-quand ». Les geais cachent leur nourriture et
sont capables de se souvenir de I’endroit et depuis quand. Ils peuvent estimer
si la nourriture d’une cache risque d’étre avariée, et choisissent alors une cache

différente ou se trouve la nourriture la plus récente.

entre présence de mémoire épisodique et organisations/interactions
sociales chez une espece ; la mémoire épisodique serait importante dans
la création et le maintien des liens sociaux [40].

€. Tulving [41] proposait en 2002, que le souvenir d’un épisode repose
sur la capacité de I'individu a « voyager mentalement dans le temps »
pour revivre des événements spécifiques. Cette capacité requiere le
«sentiment de soi », un «temps subjectif » et la conscience que
I’événement s’est déroulé dans le passé. Cette définition repose néan-
moins sur des expériences mentales subjectives relatées verbalement.
Elle exclut donc la possibilité d’évaluer la mémoire épisodique chez
I’animal (non verbal), et de réfuter I’hypothése selon laquelle cette
capacité serait unique a "lhomme. L'absence de mesures objectives
de la mémoire n’est pas favorable, non plus, a une exploration chez
I’animal. Définir la mémoire épisodique nécessite donc de pouvoir
identifier des caractéristiques fondamentales qui peuvent étre mesu-
rées expérimentalement.

La mémoire épisodique est définie par deux criteres essentiels. Le pre-
mier est ’absence d’encodage actif de I'information durant la phase
d’exposition a I’événement : le sujet ne cherche pas, de fagon active,
a se rappeler ce qui vient de se passer. La nature accidentelle, acces-
soire, de la mémorisation est une propriété essentielle pour parler de
mémoire épisodique [24, 42]. Le second critére est que le sujet se
rappelle de I’événement en I'intégrant dans son autobiographie « qui,
quoi et quand ? » [24, 41, 42].

Les critéres comportementaux objectivables de la mémoire épiso-
dique sont donc : (1) le contenu : I'individu se rappelle d’événements
(« quoi ») et du contexte de leur apparition (« oll » ou « quand » cela
est arrivé) ; (2) la structure : les informations relatives a I"événement
et a son contexte sont intégrées comme une unique représentation ;
(3) la flexibilité : la mémoire peut servir & soutenir un comportement
adaptatif dans de nouvelles situations [43].
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On a longtemps pensé que la mémoire épisodique
était typiquement humaine, mais de récentes études
suggerent que les caractéristiques essentielles de
cette mémoire sont présentes chez des animaux non-
humains. On parle alors de mémoire de « type » épi-
sodique (episodic-like memory ; « like » car elle s’y
apparente et qu’elle ne fait donc pas appel a la verba-
lisation) [44, 45].

Une intégration du « quoi-ol-quand » existe chez
certaines especes de rongeurs [44] ou d’oiseaux [45].
LU'exemple typique est celui des geais qui cachent
leur nourriture et qui sont capables de se souvenir de
I’endroit ou ils ont caché tel ou tel type de nourri-
ture, depuis quand, et peuvent estimer si la nourriture
d’une cache risque d’étre avariée, choisissant alors la
cache ol se trouve la nourriture la plus récente [45]
. Des capacités similaires ont pu €tre obser-
vées chez les grands primates (gorilles, chimpanzés,
bonobos et orang-outans) en utilisant le méme para-
digme que dans I’étude précédente [46].

Le critére de flexibilité, objectivable, est mis en évidence
par le fait que la mémoire du « quoi-ou-quand » peut
étre révélée par de nouvelles informations, comme on
peut le voir chez certaines espéces d’oiseaux [43] ou
de rongeurs [44]. Elle est également révélée par la
manifestation spontanée de la mémoire du « quoi-ou-
quand » (en réponse & une situation inattendue). C’est
ainsi le cas chez certaines espéces d’oiseaux qui sont,
par exemple, capables de se souvenir de 'endroit ou ils
se sont précedemment nourris, quand on le leur demande
de facon inattendue [47]. Les rongeurs, comme les rats,
sont aussi capables de se souvenir spontanément du
moment auquel ils ont exploré des objets (quel objet &
été exploré avant tel autre), ainsi que de leur emplace-
ment au moment de I'exploration, se comportant comme
s’ils les situaient les uns par rapport aux autres, a la fois
dans le temps et dans I"espace [48].

Le chien comme modele d’étude ?

Empiriquement, on peut observer des chiens enterrer
leurs os et les déterrer longtemps aprés. L'absence
d’observations contrdlées ne nous permet cependant
pas d’éliminer la possibilité qu’ils les retrouvent par
taxie olfactive, et non par mémoire du « quoi », du
«ou» et du «quand ». Les observations empiriques
réalisées en situations réelles suggérent que les chiens
sont capables de se souvenir de ce qu’ils doivent faire
et ou le faire; en revanche, ce type d’observation ne
révele pas de comportement qui suggere I'intégration,
en plus, de la notion du temps.

Trés peu d’études concernent Iexistence d’une mémoire
épisodique chez le chien. Deux concluent a la présence
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n’avaient donc pas pu obtenir de nourriture. Les chiens se rappellent le « quoi » et le « oll » des épisodes vécus précédemment (d’apres [36]).

potentielle de mémoire de type épisodique, mais les auteurs recon-
naissent que d’autres travaux sont nécessaires pour définitivement
conclure & son existence. L'équipe de Fujita [42], & I'université de
Kyoto au Japon, a réalisé une étude afin de vérifier que les chiens
possédaient bien le premier critere essentiel définissant la mémoire
épisodique : sa nature accessoire (c’est-a-dire ’absence d’encodage
actif). Dans cette étude, les auteurs ont présenté aux chiens quatre
containers contenant des friandises. Ils les ont laissé manger la nour-
riture présente dans deux des quatre containers, les deux autres leur
étant interdits. Les chiens ont été éloignés de la piéce ou se réalisait
I’expérience durant un certain délai. lls ont ensuite été ré-introduits
dans la piece et les containers leur ont été a nouveau présentés,
mais, cette fois, tous étaient vides. Les chiens se sont dirigés vers
les containers qui leur avaient été auparavant interdits et dans les-
quels ils n’avaient pas pu manger les friandises . Les chiens
semblent donc se souvenir et pouvoir réutiliser une information qu’ils
ont mémorisée de fagon accessoire, dans une situation inattendue.
lls mémorisent donc le « quoi » et le « ol » des épisodes qu’ils ont
vécus précédemment. Dans cette expérience, le délai entre les deux
étapes n’était que de 20 minutes ; les auteurs encouragent la réalisa-
tion d’études complémentaires dans lesquelles le délai entre les deux
étapes de I'expérience pourrait étre augmenté jusqu’a plusieurs jours.
Dans une étude plus récente, Fugazza et ses collaborateurs [24] ont
utilisé la méthode du «do as | do» pour explorer si les chiens se
rappelaient d’une action qui avait été réalisée par un homme dans
le passé, et qu’ils avaient mémorisée de fagon accessoire. Ces chiens
avaient au préalable appris que I'instruction « do as | do » était asso-
ciée a la reproduction d’une action qu'un homme avait réalisée. Les
chiens observaient 'action réalisée par la personne. Puis ils étaient
placés dans un contexte différent : une séance d’éducation durant
laquelle il leur était demandé d’exécuter une consigne d’obéis-
sance, comme suivre I'instruction verbale « couché » communément
adressée aux chiens que I’on désire calmer, par exemple. On demandait
ensuite aux chiens - dans ce contexte différent et de fagon inattendue
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- de reproduire I"action réalisée par la personne qu’ils
avaient observée précédemment : les chiens réussirent
a le faire.

Les auteurs concluent que les chiens peuvent donc se
rappeler d’événements passés complexes (ici d’ac-
tions), méme lorsqu’ils ne s’attendent pas a devoir
s’en souvenir et a les réutiliser. Ceci suggere selon
eux I'existence d’une mémoire de type épisodique chez
le chien. Néanmoins, cette étude souffre de certaines
faiblesses : les chiens étaient en effet déja entrainés a
réaliser la tache du « do as | do ». lls se plagaient donc
dans un mode de travail. Il s’agissait donc d’une tache
qu’ils connaissaient, et au cours de laquelle ils avaient
appris a étre attentifs aux actions des hommes afin de
pouvoir les reproduire plus tard, invalidant ainsi le cri-
téere essentiel d’absence d’encodage actif définissant la
mémoire épisodique. Enfin, les notions du « ol » et du
« quand » n"ont pas été évaluées.

Conclusion

L'étude des capacités de mémorisation est un domaine
de recherche trés récent. Aussi, bien que les travaux
entrepris sur la mémoire épisodique chez le chien soient
prometteurs, de nouvelles études sont nécessaires
pour confirmer I’existence de cette capacité chez cette
espece. |l est probable que les tests liés a la cache
de nourriture effectués spontanément par les geais
ne soient pas les plus adaptés pour une étude chez le
chien. Méme si les comportements de cache de nourri-
ture et d’imitation d’une action a un emplacement pré-
cis (le « quoi » et le « oll ») sont empiriquement obser-
vés chez le chien, ils restent rares, difficiles a étudier
de fagon contrdlée, et ne présentent qu’une importance
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assez faible chez les chiens de compagnie qui ne sont pas soumis a une
vie « @ risque ». Les chiens vivent et évoluent dans une environnement
social riche. Ils cohabitent et interagissent avec d’autres chiens, des
chats ou des humains, qui leur sont plus ou moins familiers. Uexistence
d’une mémoire épisodique serait liée a la vie en environnement social
complexe [40]. tudier les mécanismes de la mémoire épisodique chez
le chien pourrait permettre de mieux comprendre la mise en place de
cette capacité chez le jeune enfant (non verbal) [49] grace & des
études en cognition comparée [50]. Si I’existence de mémoire épi-
sodique est avérée chez le chien, étudier son évolution au cours de la
sénéscence pourrait également aider a mieux comprendre certaines
maladies liées aux troubles de la mémoire chez I’lhomme et, plus parti-
culierement, chez les personnes agées. ¢

SUMMARY

Studying episodic memory : dogs as a biological model ?

The ability to remember past events in all of their dimensions (what?
where? when? i.e. autobiographic/episodic memory) is highly adaptive.
Conversely, individuals who do not have such ability are less likely to
benefit from recognizing situations similar to previous ones, e.g. to
avoid being defeated several times. We will present the different types
of memory and their ontogeny, focusing on those that are found in
dogs. We will then describe more precisely the episodic memory, i.e.
remembering events or actions from others, and their location and
the time of the events and will present to which degree such a skill is
found in dogs. We will show that, even if dogs are a social species whose
specificities should reveal the existence of an episodic-like memory,
dogs remember who and what happened but no study evidenced yet
that they remember the precise time it was done. Further studies are
thus needed, especially as dogs represent a relevant biological model
for comparative cognition to study the ontogeny or senescence of non
verbal episodic memory. ¢
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