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Avertissement

Tout au long de ce travail, nous utiliserons divers termes se rapportant a la bio-
logie de la reproduction des poissons en général et des labridés en particulier. La plupart
de ces termes étant d’origine anglo-saxonne, nous avons cherché a en faire la traduction.
Par ailleurs, dans un souci d’harmonisation du vocabulaire, nous avons repris, chaque
fois que cela était possible, les termes utilisés par LEJEUNE (1985). Les expressions sui-
vies d’un astérisque* sont reprises dans un glossaire situé a la fin du volume.

Les chapitres « Résultats » étant particulierement complets et denses en chiffres,
nous avons pensé en faciliter la lecture par la présentation de courts résumés placés en
quelques points clés de chaque chapitre. Chaque résumé est désigné par le numéro du
chapitre dans lequel il se trouve et par un numéro d’ordre. Ainsi, le lecteur pourra se faire
une meilleure idée de I’ensemble de nos travaux et observations.

Afin de pouvoir utiliser au mieux nos résultats, nous avons €té obligés de recourir
a I’analyse statistique. Nous avons volontairement limité le nombre de tests différents uti-
lisés. En effet, de méme que deux séries de mesures ne sont comparables que si elles ont
été obtenues dans les mémes conditions, nous pensons que la comparaison de deux ré-
sultats d’analyse n’est réellement intéressante que si ces résultats ont €t€ obtenus par le
méme test. De plus, cette option facilite grandement la lecture et la compréhension de nos
résultats. Il nous a donc paru intéressant de présenter sommairement au lecteur chacun des
tests que nous avons utilisés. C’est ce que nous avons fait dans la derniere partie du cha-
pitre II.
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Introduction

Ayant pour theme général 1’étude des systémes d’appariement® de quatre especes
de labridés méditerranéens, notre travail tente d’analyser et de comprendre les mécanismes
qui sous-tendent et maintiennent ces systemes d’appariement.

En 1871, DARWIN proposait sa théorie de 1’évolution des especes. Pour ce pré-
curseur de 1’Ethologie, les moteurs de cette évolution sont, d’une part, la sélection na-
turelle et, d’autre part, la sélection sexuelle.

Schématiquement, la sélection naturelle représente 1’action de I’environnement sur
I’espece (environnement physique, climatologique, biologique, ...). Par contre, la sélec-
tion sexuelle traduit I’action de ’espece sur I’espece, au travers, d’une part, du choix du
partenaire de reproduction (sélection intersexuelle, généralement le choix des males par les
femelles) et, d’autre part, de la compétition entre membres d’un méme sexe pour
I’accession aux membres du sexe opposé (sélection intrasexuelle, généralement la com-
pétition entre males).

Davantage axée sur les vertébrés supérieurs, I’analyse des systemes d’appariement
se base sur la théorie de la sélection sexuelle. Cette théorie repose sur le concept
d’anisogamie : le gamete femelle est plus gros, plus riche en réserves et plus
« coliteux » a produire que le gamete male. De ce fait, comparée a la production de ga-
metes males, la production de gametes femelles est numériquement restreinte. Les fe-
melles représentent donc pour les males une ressource limitée pour laquelle ils entrent en
compétition (sélection intrasexuelle). Par ailleurs, les femelles, investissant davantage et
ayant une production limitée, vont subir une perte importante en cas d’échec de leurs ga-
metes. On peut donc s’attendre & voir 1’évolution sélectionner des femelles qui exercent un
choix du partenaire de reproduction évitant cet échec (sélection intersexuelle) (TRIVERS,
1972; BAYLIS, 1981; KREBS et DAVIES, 1981).

Depuis DARWIN, de nombreux auteurs ont utilisé ces théories pour expliquer les
formes que prennent les divers systeémes d’appariement qu’ils découvrent dans la nature,
que ce soit chez les mammiferes (LEBOEUF, 1974; CALDECOTT, 1986), chez les oiseaux
(LENNINGTON, 1980; ALATALO, CARLSON et LUNDBERG, 1988), chez les amphibiens
(ARAK, 1983; SULLIVAN, 1987), chez les poissons (WARNER et ROBERTSON, 1978;
HASTINGS, 1988), chez les insectes (THORNHILL, 1980; MOORE et MOORE, 1988), ou
chez les crustacés (CARVELLO et CAMERON, 1987).
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Considérant les hypothéses de ces auteurs qui privilégient le choix du partenaire,
nous avons €té amenés, au cours de ce travail, a formuler quatre questions essentielles
concernant les mécanismes qui sous-tendent les systemes d’appariement des quatre labri-
dés méditerranéens que nous nous proposions d’étudier :

- Le choix du partenaire de reproduction existe-t-il chez ces quatre especes ?

- Si oui, en fonction de quel(s) critere(s) les femelles choisissent-elles les méles ?

- Sinon, quelle est la stratégie, autre que le choix du partenaire (sélection intersexuelle),
qui préside a I’appariement entre membres de sexe opposé ?

- Quelle est la part de la compétition male-male (la sélection intrasexuelle) dans la stra-
tégie montrée par chaque espece ?

Fig. 1. Répartition des labridés dans le monde.
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Depuis les travaux de WARNER et ROBERTSON (1978), ROBERTSON et WARNER
(1978), LEJEUNE (1985) pour ne citer que ces auteurs, I’importance des labridés et du
potentiel d’étude que représentent leurs systeémes sociaux et reproducteurs n’est plus a
démontrer. Forte de quelque 500 especes, la famille des labridés forme, avec la famille
des scaridés (poissons perroquets, uniquement tropicaux) le sous-ordre des labroides.
Cette famille des labridés est représentée partout dans le monde (fig. 1) et constitue, par
sa variété et sa densité, une part importante des différentes faunes ichtyologiques littorales
de toutes les mers du globe (LEJEUNE, 1985). Leurs systémes sociaux et reproducteurs
sont, eux aussi, extrémement variés : ponte planctonique (essentiellement en milieu tropi-
cal), ponte démersale (essentiellement en régions tempérées ou froides) (fig.1), compor-
tements territoriaux, hiérarchies sociales, soins parentaux, harems*, arénes de reproduc-
tion* ... sans oublier certains systémes tres particuliers tel celui décrit pour Bodianus
rufus par BAY et LEJEUNE (1987) (systéme harémique, mais uniquement maintenu durant
la période journaliere d’activité sexuelle). Cette extréme diversité devrait montrer de fortes
variations des systemes d’appariement au sein du groupe. Toutes ces caractéristiques pré-
sentées par la famille des labridés font qu’ils constituent un excellent sujet d’observation.
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Cette étude des modes d’appariement* qui n’avait pas été abordée jusqu’a au-
jourd’hui chez les labridés méditerranéens revét donc un grand intérét, intérét renforcé par
I’existence de phénomenes d’hermaphrodisme protogyne*, une composante fondamentale
des systemes d’appariement montrés par cette famille et dont nous devrons tenir compte.
Grace aux travaux de pionniers tels que FIEDLER (1964) ou QUIGNARD (1966) et a
I’étude de I’écoéthologie de leurs systemes sociaux et reproducteurs par LEJEUNE (1985),
la voie €tait ouverte pour ce type d’approche.

La comparaison interspécifique des mécanismes sous-tendant des systémes
d’appariement trés différents sera la base de notre étude. Afin d’obtenir la palette la plus
variée possible de systemes sociaux et reproducteurs, nous avons choisi quatre especes
appartenant aux genres Symphodus Rafinesque, 1810 et Thalassoma Linné,1758.

L’intérét des trois espéces de Symphodus que nous avons choisies est renforcé par
leur densité de population, élevée dans notre zone d’observation. Quant a Thalassoma
pavo, un intérét supplémentaire réside aussi dans sa nouveauté. En effet, les systemes
sociaux et reproducteurs de cette espéce étaient inconnus jusqu’ici.

Pour réaliser ce travail, notre démarche a suivi trois étapes distinctes mais com-
plémentaires. Nous nous sommes d’abord attaché a nous familiariser avec les systémes
sociaux et reproducteurs des espéces que nous avions choisies. Pour les Symphodus,
nous avons bénéficié des travaux de VOSS (1976), LEJEUNE (1978), LEJEUNE et VOSS
(1979), MICHEL, HELAS et VOSS (1982), LEJEUNE (1985), MICHEL, LEJEUNE et VOSS
(1987), MICHEL et VOSS (1988). Pour Thalassoma pavo, nous avons dii effectuer nos
propres recherches.

Nous avons ensuite mesuré le succes reproducteur* des males (nombre de pontes
fécondées par heure d’observation, nombre de visites de femelles par heure d’observa-
tion, nombre de pontes fécondées par femelle, temps passé par la femelle avec le male,
nombre de méiles parasites* chassés par heure d’observation) ainsi que certains para-
metres annexes, tels que des parametres caractérisant les males (taille, comportement, dé-
placements, efficacité des soins parentaux, ...), d’autres caractérisant les territoires et/ou
les sites de pontes que ces males défendent (surface, profondeur, ressources poten-
tielles, ...). Dans le méme temps, nous avons étudié€ le comportement des femelles, leur
distribution dans notre zone de travail, leurs déplacements...

Nous avons pu proposer sur cette base d’informations, d’observations et de me-
sures une hypoth&se concernant le mode d’appariement pour chacune de nos quatre
especes. Au cours de la troisieme et derniere €tape, nous avons essayé d’infirmer ces hy-
potheses par la voie de I’expérimentation.

L’exposé qui va suivre fera d’abord le point, dans le Chapitre I, sur 1’évolution
de la recherche concernant 1’étude des systemes d’appariement, depuis DARWIN
jusqu’aux auteurs les plus récents et en nous limitant, bien siir, aux €tapes les plus mar-
quantes. Nous verrons plus particulierement dans ce chapitre que la pensée des auteurs
travaillant dans ce domaine suit deux grandes tendances, I’une que nous appellerons
« classique » et I’autre plus récente. Nous verrons comment notre travail se situe au coeur
du débat opposant ces deux tendances.

Le Chapitre II, intitulé « Matériel et Méthodes », comportera quatre volets : dans
le premier, nous décrirons brievement notre site de travail ainsi que les systémes sociaux
et reproducteurs des especes €tudiées, chaque espéce représentant un « systeme » diffé-
rent. Le second volet sera consacré a la mesure du succes reproducteur, a la mesure des
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parametres caractérisant les males et le territoire qu’ils défendent et & 1I’étude du compor-
tement des femelles. Dans le troisieme volet, nous exposerons le principe général de nos
expériences. Dans le quatrieme volet, enfin, nous présenterons brievement les tests que
nous avons utilisés lors de I’analyse statistique de nos résultats.

Les Chapitres III a VI présenteront les résultats se rapportant a chacune des
quatre especes étudiées. Y seront exposés successivement les résultats concernant le suc-
ces reproducteur des males, les résultats de la mesure des différents parametres, les ré-
sultats de I’étude du comportement des femelles, 1’hypothése que nous proposons pour
décrire le mode d’appariement de chaque espeéce considérée, la description détaillée et les
résultats des expériences que nous avons effectuées et, pour terminer, une premiere dis-
cussion de tous ces résultats.

Le Chapitre VII, quant a lui, sera consacré a une discussion plus générale com-

parant les quatre especes €tudiées, leurs systémes sociaux et reproducteurs respectifs et
leurs modes d’appariement avec les idées débattues actuellement sur le sujet.

128



CHAPITRE |

Synthése bibliographique

Un résumé de quelques unes des principales théories concernant 1'étude des sys-
temes d’appariement sera présenté dans ce chapitre. Cette présentation est suffisamment
exhaustive pour couvrir les idées les plus largement débattues actuellement. Ce chapitre
comportera quatre parties.

+ Dans la premiére partie, seront présentés les différents modes d’appariement* utilisés
par les especes jusqu’ici €tudiées, et leur rapport avec les contraintes écologiques et
comportementales caractérisant ces especes. Nous insisterons plus particulierement
sur ies modes d’appariement rencontrés chez les poissons.

» Dans la seconde partie, nous présenterons les théories générales concernant la sélec-
tion sexuelle, qui est le theme central, depuis DARWIN, autour duquel tourne 1’étude
des modes d’appariement des especes animales.

+ La troisieme partie présentera certaines théories concernant plus particulierement le
choix du partenaire de reproduction, qui est au centre du débat concernant la sélection
sexuelle. Nous verrons s’y dégager deux tendances principales.

+ Enfin, dans la quatriéme partie, nous présenterons quelques études récentes qui sem-
blent proposer une alternative au choix du partenaire de reproduction.

La plupart de ces théories sont fortement marquées par la sociobiologie ou par la
génétique des populations. Sans vouloir entamer un quelconque débat a propos de ces
disciplines, nous tenons a préciser d’emblée que nous aurons a utiliser certains termes, ou
certaines tournures, qui pourraient sembler « excessives ». Que le lecteur nous excuse,
mais nous avons cru préférable d’utiliser une expression directe, souvent beaucoup plus
claire qu’une longue périphrase.
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1. LES SYSTEMES D’APPARIEMENT

1.1. DEFINITIONS ET CLASSIFICATION

Classiquement, les systémes d’appariement* sont définis en fonction du nombre
de membres du sexe opposé avec lesquels un individu s’apparie (EMLEN et ORING, 1977,
TURNER, 1986). Fondamentalement, quatre catégories, pouvant elles-mémes se subdivi-
ser en sous-catégories, sont présentées (EMLEN et ORING, 1977; KREBS et DAVIES,
1981) : la monogamie, la polygynie, la polyandrie et la promiscuité (ou polygamie).

- Un systéme est dit « monogame » quand chaque individu ne s’apparie qu’avec un seul
membre du sexe opposé (TURNER, 1986). Ce terme s’applique également aux sys-
temes dans lesquels une association durable se forme entre un maile et une femelle,
méme si la reproduction ne résulte pas de I’appariement exclusif des deux mémes in-
dividus (voir notamment les phénomenes de « copulation forcée » chez les canards :
JOHNSGARD, 1978; McKINNEY, DERRICKSON et MINEAU, 1983). Le couple formé
peut étre éphémere (une partie de la saison de reproduction) ou de plus longue durée
(toute une saison de reproduction voire toute une vie).

- On parle de polygynie quand un mile s’apparie avec plusieurs femelles tandis que
chaque femelle ne s’apparie qu’avec un seul mile. Un male peut étre associé a plu-
sieurs femelles en méme temps (polygynie simultanée ou harem) ou successivement
(polygynie successive ou aréne) (KREBS et DAVIES, 1981).

- La polyandrie décrit les situations inverses de la polygynie puisque ce terme est utilisé
pour qualifier des systémes dans lesquels une femelle s’associe avec plusieurs males
simultanément (polyandrie simultanée) ou successivement (polyandrie successive).

- Enfin, on parle de promiscuité ou de polygamie quand le male et la femelle s’apparient
tous les deux plusieurs fois avec des individus différents.

1.2. LES TYPES DE SYSTEMES D’APPARIEMENT : LE MODELE DE
EMLEN et ORING (1977)

EMLEN et ORING (1977) proposent de classer les systemes d’appariement sur la
base des « potentialités écologiques et comportementales » de monopolisation des parte-
naires. Leur modele se base également sur la fagon dont s’établit cette monopolisation.

- Pour ces auteurs, les systemes monogames sont favorisés quand, primo, il n’y a pas
de « potentiel polygame » dans ’environnement de 1’espece ou quand, secundo, au-
cun des deux sexes ne peut tirer avantage de ce potentiel. Ainsi s’expliquerait la pré-
dominance de la monogamie chez les oiseaux, dont les jeunes nécessitent souvent
d’importants soins parentaux requérant la présence des deux parents. Dans cette si-
tuation, les bénéfices qu’un des deux parents pourrait obtenir d’appariements sup-
plémentaires durant les soins parentaux seraient probablement inférieurs aux couts
additionnels résultants de ces appariements.
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- La polygynie se développerait quand les conditions environnementales ou comporte-
mentales favorisent le regroupement des femelles et que les males ont la capacité de les
monopoliser (potentiel polygame). Selon la fagon dont s’effectue cette monopoli-
sation, EMLEN et ORING distinguent trois processus différents :

1) la polygynie par défense des ressources (resource defense polygyny) : les miles
monopolisent indirectement les femelles en monopolisant une ressource essentielle
a celles-ci (condition environnementale : il existe une ressource essentielle a la
survie ou a la reproduction des femelles; capacité de monopolisation : ces res-
sources ne sont pas distribuées normalement mais discrétement et peuvent donc
étre facilement défendues par les males),

2) la polygynie par défense des femelles (female defense polygyny) : les méles mo-
nopolisent directement les femelles, généralement grice a une nette tendance au
grégarisme montrée par celles-ci (condition comportementale),

3) enfin, s’il existe des potentialités de monopolisation des femelles (par exemple
mouvements ou aires de concentration prévisibles) mais que les males soient inca-
pables de les monopoliser (si le grégarisme est temporaire, par exemple), les méles
peuvent se rassembler sur le trajet des femelles ou leurs aires de concentration et
former des arenes de reproduction (male dominance polygyny).

- La polyandrie est exactement I’inverse de la polygynie. EMLEN et ORING distinguent
la polyandrie par défense des ressources (resource defense polyandry), et la po-
lyandrie par limitation de I’acceés aux males par les femelles (female access polyan-
dry). Dans ce dernier systeme, la limitation de 1’acces aux males est due aux inter-
actions agonistiques entre femelles.

- Les systemes de promiscuité se développent quand les deux sexes peuvent bénéficier
a peu pres également de nombreux appariements successifs. Pour EMLEN et ORING,
cette situation s’observe pour les especes qui sont sujettes a de brusques et impor-
tantes variations environnementales et/ou a une forte pression de prédation.

Ce modele est essentiellement basé sur 1’étude des systemes d’appariement mon-
trés par les oiseaux. Les différents types de polygynie semblent pouvoir s’interpréter de la
méme fagon chez les labridés et scaridés tropicaux :

- la polygynie par défense des ressources : ROBERTSON et HOFFMAN (1977) et RO-
BERTSON et WARNER (1978),

- la polygynie par défense des femelles (THRESHER, 1979),

- la polygynie par dominance des méles (arénes) : ROBERTSON et HOFFMAN (1977);
ROBERTSON (1981).

Par contre, WARNER et HOFFMAN (1980 a et b) et WARNER (1982) interprétent
différemment I’aréne de reproduction de Thalassoma bifasciatum (labridé tropical
pondeur d’ceufs planctoniques) : ce serait une adaptation a de hautes densités de
population. Cette interprétation est confirmée par LEJEUNE (1985 et 1987) avec un
labridé méditerranéen pondeur d’ceufs planctoniques (Coris julis). Enfin, pour
LEJEUNE (1985), les systemes d’appariement des Symphodus suivent la distribution
des sites potentiels de nidification, d’une part, et la densité de population, d’autre part.
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1.3. DES STRATEGIES ALTERNATIVES : LES MALES PARASITES*
ET L’HERMAPHRODISME

Nous venons de parler de « classification » de systeémes de reproduction « ty-
piques ». Il y a une quinzaine d’années, un animal était souvent considéré comme
« anormal » s’il se comportait différemment des autres membres de son espece. Cepen-
dant, si I’on considere que les théories de 1’évolution doivent étre vues plutdt en termes de
bénéfices pour I'individu qu’en fonction du « bien » de I’espéce, une compétition doit
pouvoir logiquement s’observer au niveau des individus. L’émergence de stratégies alter-
natives peut étre comprise dans ce sens. En effet, de plus en plus d’études de terrain
montrent qu’effectivement les stratégies alternatives semblent fréquentes.

1.3a. Les conditions conduisant aux stratégies alternatives

KREBS et DAVIES (1981) proposent trois hypothéses pour expliquer pourquoi
certains individus d’une population peuvent se comporter différemment des autres.

- La meilleure stratégie a adopter peut dépendre de I’habitat. Si celui-ci est « discret » (a
répartition non homogene) dans I’espace ou dans le temps, plusieurs stratégies peu-
vent coexister. Par exemple, les males de I’épinoche Gasterosteus aculeatus présentent
deux patrons de coloration différents : un patron « rouge » et un patron « cryptique »
(McPHAILL, 1969; SEMLER, 1971; MOODIE, 1972). Un changement de la pression
de prédation en fonction de 1’habitat semble pouvoir expliquer la persistance des deux
formes alors que les femelles semblent nettement préférer la forme « rouge ». Des
échantillons provenant des lacs nords-américains montrent en effet que la forme
« rouge » prédomine en profondeur, ou elle est moins facilement détectée par les
prédateurs, tandis que la forme « cryptique » prédomine a faible profondeur.

- Un individu (a cause de sa petite taille, par exemple) peut étre incapable de concurren-
cer les individus qui monopolisent les membres de 1’autre sexe. Ces circonstances
sont évolutivement favorables a I’apparition de stratégies alternatives de type « males
satellites* et/ou parasites » ou « hermaphrodisme » qui permettront aux individus
« défavorisés » de participer quand méme a la reproduction (making the best of a bad
job : KREBS et DAVIES, 1981). Les exemples sont nombreux, notamment chez les
labridés méditerranéens (LEJEUNE, 1985) (voir ci-dessous).

- Enfin, en 1’absence de toute contrainte environnementale ou phénotypique,
’apparition de stratégies alternatives peut étre favorisée quand les bénéfices apportés
par une stratégie suivie par une partie de la population dépendent de ce que le reste de
la population fait. L’exemple de la guépe fouisseuse (Sphex ichneumonus) est parti-
culierement clair (BROCKMANN et DAWKINS, 1979; BROCKMANN , GRAFEN et
DAWKINS, 1979). Les femelles de cette espece déposent leurs ceufs dans des terriers.
Ces femelles peuvent suivre deux stratégies pour obtenir un terrier : soit le creuser
elles-mémes, soit s’approprier le terrier d’une autre femelle. Le succes de chaque
stratégie dépend de sa fréquence d’utilisation. Si la majorité des guépes creusent, le
succes des guépes qui s’approprient un terrier déja creusé sera important. Par contre,
si la majorité des guépes s approprient un terrier, le succes d’une guépe allant creuser
son terrier ailleurs sera plus important. En moyenne, les bénéfices apportés par
chaque stratégie sont a peu pres équivalents , ¢’est ce qu’on appelle une stratégie
mixte €volutivement stable (mixed evolutionnary stable strategy ou ESS : MAYNARD
SMITH, 1974 et 1976).
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Aux paragraphes 1.1. et 1.2., nous avons beaucoup parlé de « monopolisation »
de partenaires de reproduction. Si cette monopolisation est efficace et si les individus sont
effectivement en compétition les uns avec les autres, il semble logique que ceux qui
exercent le monopole soient « exploités » par ceux qui ne peuvent ’exercer (par exemple a
cause de leur petite taille qui les empéche de concurrencer efficacement des individus plus
grands : KREBS et DAVIES, 1981). Les labridés méditerranéens présentent deux stratégies
alternatives principales : le parasitage* des pontes et I’hermaphrodisme.

1.3b. Les males satellites et parasites

Les petits males des trois especes de Symphodus que nous avons étudiées ainsi
que ceux de Thalassoma pavo montrent des comportements de méiles parasites et/ou sa-
tellites (voir chapitre II, p. 152). LEJEUNE (1985) interpréte ’existence des males
satellites chez les Symphodus comme une réponse a de fortes densités de population
couplées a un mode d’appariement relativement « rigide » (a cause du nid construit par les
males de ces especes). Pour LEJEUNE, ’augmentation de la densité de population sans
variation conjointe du mode d’appariement serait favorable a I’évolution vers des relations
sociales de type coopératif chez les Symphodus. Ce type de stratégie alternative est
fréquent dans le monde animal et peut prendre plusieurs formes.

- Les satellites peuvent imiter les femelles (dans leur comportement et/ou leur phéno-
type) et tenter de les accompagner dans la parade (par exemple, chez la perche soleil
Lepomis macrochirus : KEENLEYSIDE, 1972; GROSS, 1979 ou chez la salamandre
Ambystoma tigrinum : ARNOLD, 1976).

Les satellites peuvent aussi exhiber un patron comportemental et de coloration parti-
culier et étre tolérés par le « male résident » (par exemple chez le chevalier combattant
Philomachus pugnax : HOGAN-WARBURG, 1966; VAN RIJN, 1973 ou chez les Sym-
phodus : LEJEUNE, 1985; TABORSKY, HUDDE et WIRTZ, 1987).

Les satellites peuvent étre des « intercepteurs » qui se dissimulent aux abords d’un
territoire ou sur celui-ci en attendant le passage d’une femelle attirée par le male terri-
torial (chez la grenouille Rana catesbiana : HOWARD, 1978 ou chez le criquet Gryllus
integer : CADE, 1979).

- Le satellite peut aussi intervenir dans la défense du territoire ou les soins parentaux
(par exemple chez le coyotte Canis latrans : BEKOFF et WELLS, 1982). Poussé a son
extréme, ce comportement de « méle aidant » conduit a des systémes sociaux dans
lesquels ce « mile aidant » ne se reproduit pas (par exemple chez le poisson Lampro-
logus brichardi : HAMILTON, 1964).

1.3c. L’hermaphrodisme

Une autre stratégie alternative développée par les labridés méditerranéens est
I’hermaphrodisme. GHISELIN (1969 et 1974) est le premier auteur a avoir proposé les
conditions générales par lesquelles I’hermaphrodisme a pu évoluer. WARNER (1975) relie
ces généralités aux systemes sociaux particuliers a ces especes hermaphrodites (voir
aussi, plus récemment, FISCHER, 1980 et CHARNOV, 1982).

Le modele proposé par GHISELIN (size-advantage model) explique I’hermaphro-
disme de la fagon suivante : si le nombre potentiel de descendants differe entre les sexes
avec la taille, alors un individu qui changerait de sexe a la bonne taille ou au bon dge aurait
une descendance plus nombreuse que celui qui reste exclusivement mile ou femelle. Le
nombre d’ceufs produits par la femelle est en principe fonction de sa taille. Par contre, si



la quantité de sperme produite par un male augmente également avec sa taille, le nombre
d’ceufs que ce male pourra féconder dépend directement du nombre de femelles qu’il
pourra attirer. Ce nombre est souvent déterminé directement par le systeme socio-repro-
ducteur. Trois cas sont communément repris :

1) Si’espece est monogame, ou si les males entrent en compétition pour fertiliser les
ceufs et donc produire un maximun de sperme, la fertilité des males comme des
femelles augmente en principe de la méme fagon au cours de leur vie. Il n’y a dans
ce cas aucun avantage a changer de sexe.

2) Par contre, si les grands méles monopolisent les femelles au détriment des petits
males, la fertilité des males augmente énormément et brusquement a partir d’une
certaine taille (celle a laquelle ils peuvent monopoliser des pontes avec succes). La
fertilité d’un individu de petite taille sera donc maximale si cet individu est femelle
tandis que la fertilité d’un individu de grande taille sera maximale s’il s’agit d’un
male. Les individus qui sont femelles quand ils sont de petite taille et qui changent
de sexe quand ils sont plus grands seront donc sélectivement favorisés
(hermaphrodisme protogyne).

3) Enfin, si la reproduction s’effectue par appariement au hasard, un individu de pe-
tite taille obtiendra un succes reproducteur maximum en étant male (il pourra fé-
conder les ceufs d’une grande femelle), alors que ce succes reproducteur sera
maximum pour les individus qui sont femelles quand ils sont grands (le nombre de
descendants potentiels sera en moyenne plus €levé pour une grosse femelle que
pour un male de méme taille qui aura beaucoup de chances de tomber sur une fe-
melle plus petite que lui). Cette fois, c’est donc I’hermaphrodisme protandrique
qui sera sélectivement favorisé.

Ce modele a été testé et affiné par de nombreux auteurs afin de tenir compte de
facteurs tels que la différence du taux de mortalité entre les sexes ou le taux du change-
ment de fertilité avec la taille (WARNER, ROBERTSON et LEIGH, 1975; LEIGH, CHARNOV
et WARNER, 1976; JONES, 1980; CHARNOV, 1982; GOODMAN, 1982).

Une prédiction du modele relativement ais€e a tester est que les variations du degré
de changement de sexe (changement protogyne, le seul décrit a ce jour pour les labridés)
doivent correspondre a des différences des systeémes d’appariement. Autrement dit, plus
grande sera la capacité des grands miles a monopoliser les pontes, plus commun devra
étre le changement de sexe. En effet, I’hermaphrodisme n’est pas un phénomene rigide,
mais varie selon les espéces : de I’hermaphrodisme protogyne strict* (ou il n’y a que des
males secondaires*) a un hermaphrodisme protogyne proche du gonochorisme* (ou il
peut y avoir jusqu’a 50 % de males primaires*).

Les travaux de HOFFMAN (1980 et 1983), effectués sur trois espéces du genre
Bodianus (labridés tropicaux), constituent une bonne vérification de cette prédiction. En
effet, chez Bodianus rufus, on observe un systeme harémique et chez Bodianus diplotae-
nia, les grands males défendent un site de ponte au-dessus duquel viennent pondre les
femelles. Les pontes, chez ces deux especes, sont donc monopolisées par les grands
males. Ces deux especes sont hermaphrodites protogynes avec absence compléte de petits
males (protogynie stricte, tous les males sont donc des males secondaires). La troisieéme
espece, Bodianus eclancheri, se reproduit en groupe. On n’observe apparemment aucune
dominance en rapport avec la taille ou le sexe. Il semble qu’il n’y ait pas de changement
de sexe non plus au cours de la vie adulte, I’inversion sexuelle de femelle en male
s’effectuant avant la maturité sexuelle. On compte la méme proportion de males dans
toutes les classes de taille.
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2. LA SELECTION SEXUELLE

La théorie de la sélection sexuelle a été abordée en quelques mots dans
I’introduction. Nous la présenterons de fagon un peu plus large dans ce paragraphe qui
comportera trois parties. Dans la premiere, nous définirons la sélection sexuelle comme
I’a définie son fondateur, Charles DARWIN (1859 et 1871). La seconde partie servira de
trait d’union avec la troisieme en présentant la premiere vérification expérimentale de cer-
taines hypotheéses de DARWIN . Dans la troisiéme partie, nous aborderons les développe-
ments modernes de la théorie de la sélection sexuelle.

De nouveau, nous serons amené, pour des raisons de facilité et sans parti pris, a
utiliser des termes ou des expressions fortement influencés par la sociobiologie.

2.1. DARWIN (1871) : SELECTION NATURELLE ET SELECTION
SEXUELLE

Le processus de sélection sexuelle fut proposé par DARWIN pour expliquer
I’origine de caracteres dimorphiques sexuels qui semblaient devoir influencer négative-
ment la survie de I’animal. La sélection sexuelle aurait favorisé ces caractéres, gravement
handicapants par rapport a la sélection naturelle. Pour DARWIN, la sélection naturelle et la
sélection sexuelle sont deux processus distincts, agissant de concert ou en opposition. La
sélection sexuelle n’apparait donc pas comme une sorte de « sous-produit » de la sélection
naturelle comme le pensent certains auteurs, mais bien plutdt un processus en rapport
exclusif avec la reproduction (GHISELIN, 1974; O’DONALD, 1980; WADE et ARNOLD,
1980; ARNOLD, 1983). Nous avons repris deux passages du texte de DARWIN (1871,
pp. 256-257) qui semblent assez clairs sur ce sujet.

We are, however, here concerned only with that kind of sclection, which I have called
sexual selection. This depends on the advantage which certain individuals have over other indivi-
duals of the same sex and species, in exclusive relation to reproduction.

DARWIN continue dans le paragraphe suivant en faisant remarquer que le fort dé-
veloppement des organes des sens ou de la locomotion de certains males ne semble pou-
voir s’expliquer que par I’avantage qu’il leur apporte dans la recherche des femelles, par
rapport aux males dont les organes sont moins bien développés. En effet, ces derniers
sont probablement aussi bien adaptés a leur milieu que les premiers si ’on en juge par la
morphologie des femelles.

In such case sexual selection must have come into action, for the males have acquired
their present structure, not from being better fitted to survive in the struggle for existence, but
from having gained an advantage over other males, and from having transmitted this advantage to
their male offspring alone. It was the importance of this distinction which led me to designate
this form of selection as sexual selection.

Sans argumenter a propos de la transmission des caracteres phénotypiques a la
descendance, il est clair que DARWIN considere la sélection sexuelle et la sélection natu-
relle comme deux phénomenes distincts. Pour ARNOLD (1983) et ARNOLD et WADE
(1984 a et b), si I’on considere que la sélection sexuelle provient de la variance du succes
d’appariement, et que la sélection naturelle provient de la variance de tous les autres com-
posants des capacités vitales totales (par exemple, capacité de survie, fertilité par parte-
naire de reproduction, capacité de survie de la descendance) on s’approche trés pres des
« concepts darwiniens » (probablement aussi pres qu’on puisse I’€tre en termes statis-
tiques). :
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Pour DARWIN, I’action de la sélection sexuelle sur les caractéres dimorphiques des
males s’exercerait par deux mécanismes. D’une part, a travers les combats que se li-
vreraient les males pour les femelles et, d’autre part, a travers le choix qu’effectueraient
les femelles entre les males. Dans cette optique, le succes reproducteur d’un male est en
grande partie influencé par le nombre de partenaires de reproduction obtenus tandis que
celui de la femelle devrait d’abord étre influencé par la « qualité » du partenaire (le terme
de « qualité » recouvrant un vaste ensemble de concepts tels que les ressources défendues
ou potentielles, les soins parentaux ou le génome).

2.2. MISE EN EVIDENCE EXPERIMENTALE DES CONCEPTS DE
SELECTION SEXUELLE : BATEMAN (1948)

La premiere démonstration expérimentale de certains concepts développés par la
théorie de la sélection sexuelle a été effectuée par BATEMAN (1948) avec des drosophiles
(genre Drosophila). BATEMAN place un nombre égal de miles et de femelles de droso-
philes dans des enceintes fermées. En utilisant des marqueurs génétiques, il compte le
nombre d’appariements et le nombre de descendants pour chaque individu. Il montre alors
que le succes reproducteur d’un male dépend du nombre de femelles qu’il fertilise tandis
que pour les femelles, une seule copulation suffit pour qu’elles atteignent un succes
reproducteur plus ou moins maximum. Seuls les méles semblent donc pouvoir bénéficier
de la recherche de partenaires additionnels. Il montre €galement que certains males
donnent naissance a beaucoup plus de descendants que d’autres males qui n’ont prati-
quement aucun succes. Par contre, le nombre de descendants est a peu pres égal pour
toutes les femelles. Le succes reproducteur des males varie tres fort a cause de la compé-
tition qui s’exerce entre les males pour les partenaires de reproduction.

2.3. LA SELECTION SEXUELLE ET LES INVESTISSEMENTS
PARENTAUX : TRIVERS (1972)

TRIVERS (1972) fut le premier a bien mettre en évidence et & développer les rela-
tions qui semblent exister entre I'investissement en ressources dans les gametes (et dans
toute autre forme de soins parentaux) et la sélection sexuelle. Pour TRIVERS, quand un
des deux sexes investit beaucoup plus que ’autre, les membres du sexe qui investit le
moins entrent en compétition pour s’apparier avec I’autre.

Nous avons vu dans Iintroduction (p. 125) que ce concept reposait sur le principe
d’anisogamie : les femelles produisent une petite quantité de gros gametes, riches en ré-
serves tandis que les males produisent une grande quantité de petits gametes qui ne
contiennent que I’ADN. Les méles peuvent donc potentiellement féconder les ceufs plus
rapidement qu’ils ne sont produits (pour illustrer ce fait, KREBS ET DAVIES, 1981,
signalent que 5 ml de sperme humain contiennent suffisamment de spermatozoides pour
féconder, en théorie, un nombre d’ceufs équivalent a deux fois la population des Etats-
Unis).

En conséquence, les femelles représentent pour les miles une ressource limitée
pour laquelle ils entrent en compétition. Le succes reproducteur de ces miles dépendra du
nombre de femelles qu’ils féconderont, tandis que le succes reproducteur des femelles ne
pourra étre augmenté qu’en augmentant la vitesse de production des gametes et des
jeunes. TRIVERS souligne que ce raisonnement s’ applique quel que soit le type d’inves-
tissement consenti par la femelle, que ce soit sous forme d’énergie consacrée a la fabrica-
tion des gametes ou sous forme de soins aux ceufs ou aux jeunes. En fait, le terme
« investissement » s applique a tout effort consacré a élever chaque descendant & partir de



I’ensemble, limité, des ressources des parents. La somme de I’investissement parental
consacré a I’ensemble de la descendance durant toute la vie d’un parent est désignée par
« effort parental ». En général, les femelles consacrent la majeure partie des efforts
consentis pour la reproduction a cet « effort parental » alors que les males consacrent la
majorité du leur en « effort d’appariement ».

Si un mile peut féconder plusieurs dizaines de femelles, pourquoi le sex ratio
n’est-il pas de 1 a 30, par exemple ? FICHER (1930) montre que le sex ratio de 1:1 qu’on
observe en général peut s’expliquer en terme de sélection agissant sur I’individu. En effet,
supposons qu’il y ait effectivement 30 femelles pour chaque male. Le succes reproducteur
d’un méle devrait étre 30 fois plus élevé que le succes reproducteur d’une femelle (chaque
male s’apparie 30 fois). Dans ce cas, les parents qui n’ont que des fils devraient étre évo-
lutivement favorisés par rapport aux autres et la faculté d’avoir plus de fils que de filles
devrait rapidement se répandre dans la population jusqu’a ce qu’on arrive a un sex ratio de
1:1. Le méme type de raisonnement peut €tre tenu pour la situation inverse : le sexe le plus
« rare » sera toujours avantagé par rapport a I’autre en termes de succes reproducteur, ce
qui signifie que les parents qui investissent plus dans ce sexe seront toujours favorisés par
1I’évolution.

KREBS et DAVIES (1981) affinent ce raisonnement en termes d’investissement et
arrivent a la conclusion suivante : si les fils et les filles nécessitent un investissement dif-
férent pour étre élevés (de la production des gametes a la cessation des soins parentaux),
la seule stratégie stable est de consacrer un méme investissement aux deux sexes plutdt
que d’engendrer un nombre égal de fils et de filles (pour une discussion plus détaillée,
voir KREBS et DAVIES, 1981; pp. 118-121).

La combinaison d’un sex ratio de 1:1 et de I’anisogamie signifie que les males en-
trent généralement en compétition pour les femelles. Comme nous ’avons signalé dans
I’introduction, cette compétition (la sélection sexuelle) peut prendre deux formes, soit
les males entrent directement en compétition les uns avec les autres pour féconder les fe-
melles (sélection intrasexuelle), soit la sélection agit indirectement en favorisant des
qualités chez les males qui attirent les femelles (sélection intersexuelle) (rappelons
que le terme de « qualité » peut recouvrir un trés large éventail de concepts, voir p. 136).

La notion de sélection intersexuelle (le choix du partenaire de reproduction)
constituant le theme central de la sélection sexuelle, nous la développons plus en détails
dans la troisieme partie de ce chapitre.

3. LE CHOIX DU PARTENAIRE DE REPRODUCTION :
LA CONTROVERSE

Au contraire du spermatozoide pour le male, chaque gameéte représente pour la
femelle une importante proportion de sa production totale de gametes. De ce fait, I’échec
d’un gamete représente une perte beaucoup plus importante pour la femelle que pour le
madle et I’on peut donc s’attendre a voir I’évolution favoriser les femelles qui effectuent un
choix du partenaire de reproduction tendant a €viter cet échec.

Les femelles de beaucoup d’especes ne s’accouplent qu’une fois par an. Une fe-
melle qui s’accouplerait avec un male d’une autre espece que la sienne perdrait la totalité
des gametes produits en une année alors que le male pourra s’accoupler avec succes le
lendemain, voire le méme jour. Cependant, le choix du partenaire ne se limite pas a dis-




tinguer entre les especes, mais €également a discriminer les males d’une méme espece entre
eux. Cette discrimination peut s’effectuer selon deux types de critéres : le choix peut por-
ter sur les ressources offertes par le male a la femelle ou a sa descendance, ou bien il peut
s’effectuer en fonction d’une qualité propre au male (KREBS et DAVIES, 1981; HAL-
LIDAY, 1983; PARKER, 1983; MOORE et MOORE, 1988). Les femelles peuvent évaluer ce
critere de différentes fagcons. De méme, elles peuvent suivre différentes tactiques pour
« €chantillonner » les méles (JANETOS, 1980; WITTENBERGER, 1983). Le premier type
de discrimination semble actuellement relativement bien accepté. Par contre, le deuxieme
type provoque toujours d’importantes controverses. Les discussions tournent essentielle-
ment autour des modeles théoriques sensés décrire 1’origine et I’évolution du choix d’un
caractere particulier : le caractere est-il choisi arbitrairement (modeles dynamiques, dits
« de FISHER ») ou bien est-il choisi parce qu’il favorise la survie de la descendance
(modeles du « bon géne ») (ARNOLD, 1983; O’DONALD, 1983; BOAKE, 1986) ?

Nous aborderons successivement le « choix pour les ressources » et le « choix
pour une qualité » en faisant le point sur les deux tendances qui s’opposent pour décrire
ce dernier (caractere arbitraire, ou « bons genes »?). Nous terminerons en présentant les
différentes tactiques que peuvent suivre les femelles pour évaluer un critére de choix et
pour « tester » les méles.

3.1. CHOIX POUR LES RESSOURCES

De tres nombreuses €tudes tendent @ montrer 1’existence d’un tel choix. Nous n’en
citerons que quelques-unes parmi les plus récentes. Les exemples cités illustrent de plus la
variété des phénomenes inclus dans le concept de « ressources » : gains immédiats pour la
femelle, efficacité des soins parentaux prodigués par le mile, ou protection contre les pré-
dateurs.

1) Une des études les plus marquantes mettant en évidence 1’existence d’un choix du
partenaire basé sur la qualité des ressources offertes par celui-ci a été effectuée
sur un insecte prédateur (Hylobittacus apicalis) par THORNHILL (1980). Les males
de cette espece présentent a la femelle une proie que celle-ci mangera pendant
I’accouplement. THORNHILL montre que les femelles s’accouplent préféren-
tiellement avec les males qui présentent des proies plus grosses que la moyenne et
rejettent les males qui présentent des proies plus petites. En fait, plus la proie est
grosse, plus I’accouplement est long et plus le nombre d’ceufs fécondés par le
maéle sera élevé. Le gain pour la femelle est double : d’un coté, elle est nourrie et,
de ’autre, elle est moins soumnise que le male a I’importante prédation exercée par
les araignées tisseuses de toile. Un phénomene assez semblable a été mis en évi-
dence plus récemment par STEELE (1986) avec une drosophile (Drosophila
subobscura). Les miles régurgitent au début de la parade une goutte de liquide
nutritif qui sera consommé par la femelle. Les femelles montrent une nette ten-
dance a interrompre la parade avant I’accouplement quand la goutte de liquide est
petite ou quand elle contient peu d’éléments nutritifs.

Dans le cas des especes dont les males prodiguent des soins parentaux, il
semble que les femelles puissent exercer un choix du partenaire en faveur des
males susceptibles de les prodiguer le plus efficacement. Un des exemples les plus
connus est celui du chabot américain (Cortus bairdi). Les méles de ce petit poisson
de riviere défendent un trou dans lequel les femelles viennent pondre leurs ceufs.
DOWNHOWER et BROWN (1980) montrent que les femelles choisissent de pondre
préférentiellement dans les trous défendus par les males les plus gros. La manipu-
lation expérimentale de la qualité du site de ponte ne semble pas altérer cette préfé-
rence. DOWNHOWER et VOST (1977) montrent que les grands males abandonnent
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leur nid moins fréquemment que les petits tandis que pour BROWN (1978), les
pertes d’ceufs dues a la prédation et au cannibalisme sont moins fréquentes avec
les grands males. De méme, les grands males restent plus longtemps avec le frai
que les petits males. KEENLEYSIDE, RANGELEY et KUPPERS (1985) montrent que
les femelles du poisson cichlidé, Cichlasoma nigrofasciatum, s’apparient préfé-
rentiellement avec des males de grande taille. Ces auteurs suggerent que ces males
défendent les ceufs et le frai plus efficacement que les males plus petits. De méme,
pour MYRBERG, MOHLER et CATALA (1986), les femelles du poisson demoiselle
Pomacentrus partitus semblent attirées préférentiellement par les sons produits par
les males de grande taille. Enfin, toujours chez les poissons, THOMPSON (1986)
avec un triptérygion (Fosterygion varium) et HASTINGS (1988) avec une blennie
(Coralliozetus angelica) montrent que les femelles sont attirées, d’une part, par les
grands males et, d’autre part, par une qualité du territoire (nombre de sites de
pontes pour le triptérygion, et propreté de 1’abri défendu par le male pour la
blennie).

3) Le choix pour la protection contre les prédateurs peut étre illustré par un
poisson labridé (Pseudolabrus celidotus). JONES (1981) montre que les males qui
défendent les territoires les plus profonds sont ceux qui obtiennent le succes
d’appariement le plus élevé. Ces territoires sont caractérisés par la présence de
grosses pierres recouvertes d’une couverture algale importante, ce sont ces terri-
toires qui offrent donc le plus de protection contre les prédateurs.

3.2. CHOIX POUR DES « BONS GENES »

Personne ne songerait a nier que les caracteres génotypiques se transmettent des
parents aux enfants. Si un male possede de « meilleurs » génes qu’un autre, il est vrai-
semblable que ses descendants en hériteront, en partie du moins. Les « bons genes » se-
raient ceux qui favorisent les capacités de survie de la descendance, ses capacités de re-
production ou de compétition (KREBS et DAVIES, 1981). Dans ce cas, on peut supposer
logiquement que 1’évolution ait favorisé les femelles qui s’apparient préférentiellement
avec de tels méles. Le probléme vient de I’évaluation de la « qualité » du génome. En ef-
fet, les seuls caracteres qui semblent pouvoir guider le choix du partenaire de reproduction
sont des caracteres phénotypiques, qui ne sont pas nécessairement transmissibles a la
descendance. En effet, les caracteres phénotypiques sont probablement fortement in-
fluencés par un grand nombre de phénomenes « non génétiques » ou environnementaux
tels que la disponibilité de nourriture a différents moments de la croissance de I’animal,
par exemple. Le « choix pour des bons génes » apparait donc problématique. Cependant
ces derniéres années, un certain nombre d’études tendent a mettre en évidence des phé-
nomenes de choix du partenaire chez des especes dont les méles ne prodiguent pas de
soins parentaux. Il semble donc que la seule contribution de ces males a la reproduction
soit génétique. Nous présentons ci-dessous quelques exemples récents de ces études. En-
suite, nous parlerons brievement des modeles (verbaux ou mathématiques) €laborés en
vue d’expliquer pourquoi un caractere serait choisi.

3.2a. Choix pour des « bons genes »
Il semble que trés peu d’études empiriques aient été consacrées a la transmission
des qualités vitales d’un méle a sa descendance. Cependant, les résultats des expériences

que PARTRIDGE (1980) consacre a ce sujet controversé apparaissent particulierement
troublants.
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PARTRIDGE effectue ses expériences avec des mouches de fruits (Drosophila me-
lanogaster). Elle place des groupes de drosophiles dans des enceintes fermées. Dans cer-
tains groupes, les femelles ont la possibilité de s’apparier avec un male de leur choix tan-
dis que dans d’autres groupes, les femelles sont obligées de s’apparier avec un male
choisi au hasard. Les descendants (au stade larvaire) des deux types (le type « avec
choix » et le type « sans choix ») sont placés dans d’autres récipients en compagnie d’un
nombre fixe de compétiteurs « standards » (ces derniers sont identifiables par des mar-
queurs génétiques). La capacité de compétition des larves avec les autres individus pré-
sents dans le récipient est mesurée. PARTRIDGE montre que les larves des femelles ayant
eu la possibilité de choisir leur partenaire de reproduction réussissent mieux, légérement
mais de facon constante, dans la compétition avec les autres larves que les larves des fe-
melles qui n’ont pas eu la possibilité de choisir.

Ces résultats sont cependant tempérés par les travaux de SCHAEFFER, BROWN et
ANDERSON (1984). Dans une tentative de reproduire I’expérience de PARTRIDGE (1980),
ces auteurs ne détectent pas de différence significative entre les deux groupes. De plus,
pour tester réellement I’héritabilité des caracteres (et non simplement le nombre de des-
cendants obtenus par une femelle exercant un choix du partenairel), il faudrait tester la
deuxiéme génération plutot que la premiere (BOAKE, 1986).

SIMMONS (1986a et 1986b) étudie le criquet (Gryllus bimaculatus) en milieu
naturel et en laboratoire. Il montre que les femelles s’apparient plus souvent avec les
males de grande taille : ces miles sont visités plus fréquemment et peuvent obtenir plu-
sieurs appariements successifs avec la méme femelle.

Par contre, LATIMER et SIPPEL (1987) montrent que les femelles d’un autre cri-
quet (Tettigonia cantans) semblent choisir les miles en fonction de leur statut social en
s’orientant vers les stridulations produites par les médles dominants. Ces auteurs montrent
que le statut social n’est pas corrélé avec la taille ou le poids du méle.

BORGIA et GORE (1986) étudient 1’oiseau constructeur (Ptilonorhynchus viola-
ceus). Les miles de cette espéce construisent des « huttes » de branchages dont ils déco-
rent ’entrée, avec des plumes notamment. Ces « huttes » ne servent qu’a la parade (la
femelle quitte le méle apres I’accouplement). BORGIA et GORE montrent que les males se
volent I’un & I’autre les décorations de leur « hutte » et que les méles qui volent le plus
sont ceux qui ont le plus de décorations. Comme le succes reproducteur d’un male dépend
du nombre de décorations se trouvant devant la « hutte », ces auteurs suggerent que les
femelles évaluent la qualité des males en se basant sur leur succes dans la compétition
avec d’autres males.

ROBERTSON (1986) €tudie la grenouille australienne (Uperoleia rugosa) . Les
males de cette espece se rassemblent en aréne que les femelles visitent quand elles sont
gravides. Les sites défendus par les males ne contiennent aucune ressource dont la femelle
ou sa descendance pourrait profiter. Aprés deux ou trois nuits passées a circuler dans
I’aréne, les femelles s apparient. ROBERTSON montre qu’il semble exister une forte cor-
rélation entre le poids des males et des femelles trouvés en amplexus. Il montre €galement
que les femelles sont attirées par les cris des plus gros miles.

Enfin, MOORE et MOORE (1988) montrent que chez la blatte (Nauphoeta cinerea),
les femelles s apparient préférentiellement avec les males de statut dominant en se basant
sur les phéromones que ceux-ci produisent. Pour ces auteurs, le seul investissement du
male dans sa descendance est d’ordre génétique.

1 Ce nombre peut dépendre de facteurs « non génétiques ». Par excmple chez la drosophile, les

sécrétions des glandes accessoires du male peuvent stimuler ’oviposition, tandis que d’autres
sécrétions du male sont incorporées aux ceufs.
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3.2b. L’évolution du choix du partenaire : des modeles

Deux types de modeles s’opposent qui tentent d’expliquer pourquoi un caractere
du male est choisi et comment le choix du partenaire évolue a partir de la sélection de ce
caractere : primo, les modeles des « bons genes » proprement dits pour lesquels le carac-
tere choisi est susceptible d’augmenter les capacités vitales de la descendance et, secundo,
les modeles « arbitraires » pour lesquels le caractere est choisi arbitrairement (MOORE et
MOORE, 1988). Les premiers sont dits « adaptatifs » et impliquent que la viabilité ou le
nombre de descendants varie entre les males, les seconds sont dits « non adaptatifs »
(BOAKE, 1986). Cependant, tous deux impliquent (implicitement ou explicitement) la
transmission de caractéres phénotypiques du male a sa descendance.

Jusqu’a présent, les modeles adaptatifs (dits « modeles des bons genes ») sont
restés verbaux. Cependant, BOAKE(1986) propose une méthode pour tester les hypo-
theses adaptatives du choix du partenaire. Pour BOAKE, la résolution de I’opposition entre
les deux types de modele dépend en partie de la mise en évidence de différences de
viabilité de la descendance entre les méles, et de la démonstration de 1’utilisation de ces
différences par les femelles lors du choix du partenaire de reproduction. Elle montre que
la génétique quantitative constitue un outil puissant pour tester les hypotheses adaptatives.

Sa méthode repose sur trois points : la mesure de I’attractivité des males, la mesure
de leurs « qualités » génétiques (mesurées par la viabilité de leur descendance) et la
mesure des capacités vitales des descendants de chaque male. Pour que I’hypothese
adaptative se vérifie, il faut que cette derniére mesure soit positivement corrélée avec la
premigre. L’application de cette méthode a 1’étude d’un coléoptere (Tribolium castaneum)
montre qu’aucune corrélation ne semble exister entre I’attractivité des males et les capaci-
tés vitales de leurs descendants.

Les modeles non adaptatifs (dits « modeles dynamiques ») ont été€ plus largement
développés. Ces modeles sont tous plus ou moins basés sur le modele proposé par FI-
SHER (1930 et 1958) et ont été développés mathématiquement (O’DONALD, 1980;
LANDE, 1981; ARNOLD, 1983 et 1985 entre autres).

Le modele proposé par FISHER montre que les préférences montrées par la femelle
pour un caractére arbitrairement choisi pourraient évoluer sous 1’action de la sélection
sexuelle engendrée par cette préférence. La sélection se renforcerait ainsi d’elle-méme.
Les préférences de la femelle et le caractére du méle pourraient alors €voluer ensemble a
une vitesse croissante : c’est le processus de la « fuite en avant » (runaway process). En
pratique, le mécanisme est le suivant : au départ, FISHER suppose que les femelles qui
s’apparient avec des males présentant un caractere donné, favorable a la survie de
I’animal, peuvent étre favorisées par I’évolution : si le caractere est génétiquement trans-
missible, leurs fils en hériterontl. Le caractere va donc commencer a se répandre dans la
population. En corollaire, un géne qui conduirait les femelles a préférer les méles possé-
dant le caractere en question se répandrait aussi dans la population, puisque leurs fils se-
ront mieux aptes a survivre. Maintenant, les males possédant le caractere obtiennent un
double avantage : il sont mieux aptes a survivre et ils ont plus de chances d’obtenir un
partenaire de reproduction. De méme, I’avantage est double pour les femelles : leurs fils
sont mieux aptes a survivre et ils sont plus attractifs pour les femelles. Suite au renfor-
cement positif entre les préférences des femelles et le caractere des males, ’attractivité des
fils va devenir graduellement le facteur le plus important pour le choix exercé par la
femelle (hypothese du « fils sexuellement attractif » ou sexy son hypothesis). Finalement,
ce caractere pourra se développer suffisamment pour devenir une géne pour la survie de
I’animal et la sélection naturelle va freiner, voire arréter le processus de renforcement.

111 se peut également que ces males obtiennent un succés d’apparicment plus élevé que les autres parce

que ce caractere particulier les rend plus facilement détectables par les femelles (attraction passive).
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O’DONALD (1967, 1977 et 1980) présente un développement mathématique mo-
delant les aspects essentiels de la sélection sexuelle. Son modele génétique suppose que le
caractere du male est codé par un ou deux loci et la préférence de la femelle par un locus.
Il démontre la possibilité d’un couplage génétique entre ce caractere et la préférence de la
femelle ainsi que la possibilité de I’existence d’un équilibre polymorphique. Cependant, il
ne peut confirmer le processus de « fuite en avant » (runaway process). Ce processus sera
démontré par LANDE (1980 et 1981) qui développe un modele polygénique de sélection
sexuelle.

Le modele de FISHER (1958) a été critiqué par ZAHAVI (1975 et 1977) qui pro-
pose un autre mécanisme d’évolution : le « principe du handicap » (handicap principle).
Pour ZAHAVI, un caractere développé a ’extréme constitue en fait un handicap pour
« la vie de tous les jours ». Ce handicap pourrait étre un moyen d’évaluer la qualité géné-
tique des males. En effet, les méles qui présentent ce handicap devraient avoir de « meil-
leurs » génes que les autres puisqu’ils ont réussi a survivre malgré celui-ci. L’évolution
devrait donc favoriser les femelles qui choisissent ces males, puisque leurs fils devraient
hériter de meilleures capacités de survie.

Le « principe du handicap », trés simpliste selon nous, a été fortement critiqué.
MAYNARD SMITH (1976) démontre qu’il ne peut fonctionner tel que le propose ZAHAVI
(pour MAYNARD SMITH, il faudrait, par exemple, que le handicap ne soit pas génétique-
ment transmissible). Pour BELL (1978), si le « principe du handicap » peut fonctionner,
c’est dans des circonstances trés particuliéres et trés limitées (par exemple, quand un pro-
cessus purement « de FISHER » ne peut fonctionner : si la tendance a choisir un partenaire
montrée par les femelles est initialement rare par rapport a I’attractivité des males; si le
systeéme d’appariement est intermédiaire entre la monogamie et la polygamie; si le gene
codant pour le caractere imite une variation précédemment non-héritable).

3.3. LE CHOIX DU PARTENAIRE : DES TACTIQUES
D’ECHANTILLONNAGE ET DES SYSTEMES D’EVALUATION

Nous venons d’exposer les deux principales options que peut suivre le choix du
partenaire : choix pour des ressources (paragraphe 3.1.) ou choix pour des « bons
genes » (paragraphe 3.2.). Pour chaque option, nous avons proposé quelques exemples
récents. De plus, dans le cadre du choix pour des « bons génes », nous avons vu que le
caractere choisi pouvait étre un caractére traduisant directement les qualités génétiques du
madle (« modeles adaptatifs ») ou un caractére arbitraire (« modeles non-adaptatifs », hy-
pothése du « fils sexuellement attractif » de FISHER, 1930; « principe du handicap » de
ZAHAVI, 1975).

Pour terminer ce chapitre, il reste a présenter brievement les systémes qui pour-
raient étre utilisés par les femelles pour évaluer le critére utilisé lors du choix et les tac-
tiques qui pourraient étre suivies pour effectuer ce choix.

3.3a. Les tactiques d’échantillonnage des males

WITTENBERGER (1983) propose trois tactiques grace auxquelles les informations
nécessaires au choix du partenaire de reproduction peuvent étre obtenues.

1) La procédure la plus simple est de choisir le premier male rencontré qui possede

certaines spécifications simples : c’est la « tactique du seuil critique » (threshold-
criterion tactic). Selon la hauteur du « seuil », le comportement des femelles sera
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2)

3)

plus ou moins discriminatif. A son niveau le plus élémentaire, cette tactique
consiste a déterminer si I’individu rencontré appartient a la méme espece, est de
sexe opposé et est prét a se reproduire. C’est ce que JANETOS (1980) et PARKER
(1983) appellent I’appariement au hasard (random mating). Pour JANETOS (1980),
cette stratégie ne peut apparaitre que si des contraintes treés stictes pésent sur les
femelles (temps de reproduction trés court, peu ou pas de capacité de déplacement,
pas de mémoire). De plus, les qualités moyennes des partenaires rencontrés ne
seront que les qualités moyennes des males de la population. PARKER (1983)
affine le modele de ’appariement au hasard en y incluant la valeur du plus
« mauvais » appariement pouvant étre réalis€¢ par une femelle, le temps investi
dans la reproduction (copulation, gamétogenese, investissements parentaux) et le
temps nécessaire a trouver un autre partenaire. Se basant sur le modele du régime
optimal de MacARTHUR et PIANKA (1966), PARKER calcule que la stratégie
d’appariement au hasard est utilisée quand :

Qmin/ 8 > Qmoy/ (s+8)

ol « Qpin » est la valeur d’un appariement avec un partenaire de qualité minimale,
« Qmoy » la valeur d’un appariement avec un partenaire de qualit€ moyenne, « g »
le temps investi dans la reproduction et « s » le temps nécessaire a trouver un autre
partenaire. WITTENBERGER (1983) traduit ce raisonnement en termes de rapport
colits-bénéfices. La « tactique du seuil critique » devrait étre évolutivement favo-
rable quand le colt de la comparaison de plusieurs partenaires potentiels dépasse
les bénéfices qui pourraient €tre obtenu par une semblable tactique. Le coiit peut
étre élevé si le processus de comparaison nécessite un temps important par rapport
a la longueur de la saison de reproduction, ou si les capacités mémorielles ou
locomotrices de la femelle sont limitées. Les bénéfices peuvent étre faibles si la
qualité des partenaires potentiels varie peu (par exemple, si la variance génétique
des caracteres sexuels secondaires est faible entre les miles — MAYNARD SMITH
(1978), si les males ne different pas beaucoup dans leur capacité a nourrir les
femelles durant la parade, si les males different peu en terme d’efficacité des soins
parentaux et si le degré de parenté avec le partenaire choisi importe peu vis-a-vis
des capacités vitales de la femelle). MOORE et MOORE (1988) montraient récem-
ment que les femelles de la blatte Nauphoeta cinerea semblent choisir leur parte-
naire de reproduction en suivant cette tactique.

La « tactique de comparaison séquentielle » (sequential-comparison tactic) consiste
a comparer les deux derniers males rencontrés. Le processus se déroule tant que la
qualité du i®me male est supérieure a celle du méle (i-1). Dés que la tendance
s’inverse, la femelle retourne au maile (i-1) pour s’apparier. L’avantage de cette
tactique est clair par rapport a la tactique précédente. Son inconvénient, comme
pour la tactique précédente, est de permettre des appariements avec des miles de
« faible » qualité, peut-étre méme plus faible que la moyenne. Pour WITTENBER-
GER, cette tactique devrait étre favorable quand les males sont fortement dispersés
par rapport aux capacités de locomotion des femelles.

Les chances d’appariement avec un possible « mauvais male » ne peuvent étre
sérieusement limitées, pour WITTENBERGER, que par la « tactique de comparaison
globale » (pool-comparison tactic). Un temps prédéterminé est consacré a pros-
pecter les partenaires potentiels, le « meilleur » des partenaires rencontrés sera
choisi. C’est la tactique du « meilleur-de-n-males » (best-of-n-males) de JANETOS
(1980) qui montre que le « n » idéal & prospecter est « 5 miles » (références et
justifications dans JANETOS , 1980). L avantage de cette tactique est bien sir de
limiter sérieusement le risque pour la femelle de s’apparier avec un mile de qualité
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inférieure ou égale a la qualité moyenne des males de la population. Cette tactique
devrait donc étre favorisée évolutivement quand les miles sont groupés (en arene,
en groupe social ou en colonie) et quand les qualités des males peuvent étre
facilement évaluées (WITTENBERGER, 1983).

3.3b. L’évaluation du critere utilisé pour le choix

Si la majorité des males vérifie les standards sur lesquels se base le choix du par-
tenaire, un seul critere suffit a déterminer le choix. Par contre, si les méles varient beau-
coup par rapport a ces standards, il peut devenir nécessaire d’utiliser plusieurs criteres de
choix.

Deux systemes d’évaluation, basés sur des criteres multiples, sont proposés par
WITTENBERGER (1983) : le « systeme de priorité€ » (priority system) et le « systeme
d’accumulation » (weighting system).

- Dans le systeme de priorité, les critéres sont organisés de fagon hiérarchique.
Supposons, par exemple, qu’il y ait deux critéres (appelons les 1 et 2). Si le critere 1
est hiérarchiquement plus élevé que le critere 2, la « qualité » d’un male sera d’abord
évaluée suivant le critere 1, puis le groupe des males qui satisfait a ce critére 1 sera
évalué avec le critere 2. Ceux qui vérifient ce deuxieéme critére seront s€lectionnés.
Cette maniere de procéder serait la plus appropriée quand le choix du partenaire
s’effectue suivant la tactique de la comparaison globale.

- Le systeme d’accumulation fonctionne, lui, tout a fait différemment. Tous les
criteres sont utilisés simultanément. Les males vérifient ces différents criteres a des
degrés qui leur sont propres. Le systeme consiste a « additionner » ces différents
degrés. Si le « total » obtenu atteint un niveau prédéterminé, le male est choisi.
Reprenons I’exemple des criteres 1 et 2 : un male pourra étre choisi s’il vérifie le
critere 1 2 75 % et le critere 2 a 25 %, mais il pourra également étre choisi s’il vérifie
le critere 1 a 25 % et le critere 2 a 75 %. Ce systeme est compatible avec les deux
tactiques séquentielles présentées au paragraphe 3.3a.

4. DES ALTERNATIVES AU CHOIX DU PARTENAIRE ?

Dans les trois premieres parties de ce chapitre, nous avons parlé de systemes
d’appariement essentiellement basés sur le choix du partenaire de reproduction. Cepen-
dant, bien que ce sujet semble particulierement bien documenté (d’un point de vue théo-
rique comme d’un point de vue empirique), il demeure un theme de grande controverse.

Depuis quelques années, un certain nombre d’études de terrain tendent a mettre en
évidence des systemes d’appariement qui ne semblent pas reposer sur le choix du parte-
naire de reproduction. Dans cette derniére partie de notre synthese bibliographique, nous
donnerons quelques exemples particulierement marquants de ces études.
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4.1. LA FIDELITE AU SITE DE PONTE DES FEMELLES DE
THALASSOMA BIFASCIATUM

Thalassoma bifasciatum est déja apparu plusieurs fois dans ce chapitre. C’est en
effet une espece tropicale qui a été particulierement bien étudiée et qui apparait trés proche
de I’espece méditerranéenne (Thalassoma pavo) .

A I’état adulte, les individus de Thalassoma bifasciatum sont inféodés au récif sur
lequel ils sont arrivés en quittant le stade larvaire planctonique. Ces récifs constituent des
entités distinctes séparées les unes des autres; il n’y a donc pas de migrations d’individus
entre récifs voisins. Sur chaque récif se trouve un certain nombre de sites de ponte. Tous
ces sites, englobés dans les territoires des males, sont situés sur le bord externe du récif,
sous le courant. Cette situation des sites de ponte a pour effet d’entrainer les ceufs pondus
vers le large sans qu’ils passent au-dessus du récif. Le succes reproducteur peut varier
considérablement d’un site a I"autre (synthese et autres références dans WARNER et
HOFFMAN, 1980a et 1980b; WARNER , 1987).

WARNER et HOFFMAN (1980a) et WARNER (1985) montrent que ces sites de
ponte sont réutilis€s de génération en génération pendant de nombreuses années. W AR-
NER (1985) montre que les femelles semblent fideles a un site de ponte particulier. Si le
maéle territorial défendant ce site disparait, les femelles vont généralement pondre sur un
autre site durant quelques jours. D&s que le nouveau madle territorial est en place, les fe-
melles reviennent pondre sur leur site habituel. Cependant, tous les sites (qui sont connus
depuis de nombreuses années) semblent posséder les mémes caractéristiques physico-
chimiques et environnementales (WARNER, communication personnelle).

WARNER (1986) met en €vidence une autre « cause d’infidélité » des femelles
pour leur site de ponte. Il montre, en effet, qu’en cas de renverse du courant, les femelles
peuvent temporairement changer de site de ponte pour diriger leur activité vers des sites se
trouvant sous le courant. Toutefois, ces femelles retourneront pondre sur leur site lors du
rétablissement du courant dominant.

Ces deux études montrent que la fidélité des femelles a un site de ponte parait ef-
fectivement tres forte bien que ces femelles semblent avoir la possibilité de visiter d’autres
sites de ponte.

Cette possibilité, WARNER (1987) la met clairement en évidence en montrant qu’il
ne parait y avoir aucune association entre le site de ponte et la zone de nutrition. En effet,
seules 20 femelles sur 71 sont vues uniquement dans la zone contenant leur site de ponte
tandis que 23 ne sont vues dans cette zone que durant la période d’activité sexuelle (ces
derniéres passent par 1 a 3 autres sites de ponte pour se rendre au leur).

En dehors de la phase d’activité sexuelle (environ deux heures par jour), les 28
autres femelles sont vues autant dans la zone contenant leur site de ponte que dans leur
zone de nutrition.

Enfin, WARNER (1987) montre qu’en cas de disparition du male territorial
(naturelle ou expérimentale), 0 % de 76 femelles marquées change de site de ponte de fa-
¢on permanente. De méme, si le mile change simplement de site de ponte pour
s’approprier un site voisin, bien en vue du précédent (a moins de 10 m), 0 % de 23 fe-
melles marquées suit le mdle sur son nouveau site.
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4.2. PRESSION DEMOGRAPHIQUE ET COMPETITION MALE-MALE

D’autres mécanismes donnent 1’impression de pouvoir affecter le succes repro-
ducteur des males. Les deux exemples qui suivent concernent d’autres groupes de verté-
brés (amphibiens et oiseaux), montrant par 1a que ce phénomene pourrait ne pas étre ex-
clusivement réservé aux poissons.

SULLIVAN (1982, 1983 et 1987) étudie le systeme d’appariement d’un crapaud
(Bufo woodhousei). Dans le sud-ouest des Etats-Unis, cette espéce montre une saison de
reproduction relativement longue. Les males se rassemblent en groupes de faible densité
(2 a 30 males) et coassent pendant le début de la soirée. Les femelles visitent un groupe
une fois par an et semblent libres de pouvoir visiter les différents groupes (assimilés a des
arénes).

SULLIVAN (1982 et 1983) suggere que la variation du succes reproducteur des
males résulte principalement du choix du partenaire de reproduction. Le facteur détermi-
nant le succes d’appariement serait la fréquence de coassement.

Cependant, SULLIVAN (1987) montre que la fréquence de coassement n’explique
qu’une partie de la variance observée entre les males (moins de 60 %). La corrélation
entre le succes d’appariement et la fréquence de coassement peut méme étre non signifi-
cative certaines années. Pour SULLIVAN, ce phénomene pourrait étre expliqué par des
changements démographiques dans la distribution des tailles au sein de la population
plutdt que par la sélection sexuelle.

Le merle a téte jaune (Xanthocephalus xanthocephalus) est étudié par LIGHTBODY
(1986) et LIGHTBODY et WEATHERHEAD (1987 et sous presse). Cette espece nidifie dans
des zones marécageuses a végétation relativement clairsemée. Les miles y défendent des
territoires et peuvent s’apparier avec plusieurs femelles. Un territoire peut donc contenir
un nombre variable de nids.

LIGHTBODY (1986) et LIGHTBODY et WEATHERHEAD (sous presse) proposent ce
qu’ils appellent le « modele du choix du partenaire neutre » (neutral mate choice model)
comme une véritable alternative aux modeles classiques de choix du partenaire par la
femelle. En effet, ces auteurs montrent que le partage des territoires par les femelles ne
semble pas affecter leur succes reproducteur. De méme, quand une femelle s’installe
quelque part, elle semble le faire indépendamment des autres femelles et apparemment au
hasard. LIGHTBODY propose alors son « modele d’absence du choix du partenaire » qui
serait la stratégie la plus favorable évolutivement lorsque le succes reproducteur d’une
femelle ne parait pas pouvoir étre influencé par un choix du partenaire.

LIGHTBODY et WEATHERHEAD (1987) montrent de plus que le succes reproduc-
teur des femelles ainsi que le « choix » de leur partenaire paraissent effectivement indé-
pendants des parametres caractérisant les territoires ou les méles. Le succes reproducteur
des méles ne semble alors dépendre que de leur capacité a défendre de grands territoires.
En effet, comme les femelles choisissent leur site de nidification au hasard, plus le terri-
toire est grand, plus le nombre de femelles qu’il contient est important (d’autres €tudes
semblent indiquer la méme tendance : références dans LIGHTBODY et WEATHERHEAD,
1987).
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5. CONCLUSION

Ce chapitre était consacré a la présentation des idées couramment présentées dans
le cadre de 1’étude des systémes d’appariement.

Dans une premiere partie consacrée aux systemes d’appariement proprement dits,
nous avons successivement décrit les grands types de systemes d’appariement rencontrés
chez les animaux (monogamie, polygynie, polyandrie et promiscuité), puis nous avons vu
comment EMLEN et ORING (1977) définissent ces systemes en fonction des potentialités
environnementales et comportementales de monopolisation des partenaires. Enfin, nous
avons vu pourquoi des stratégies de reproduction alternatives apparaissaient (en insistant
plus particulierement sur les deux stratégies alternatives principales rencontrées chez les
labridés méditerranéens : le parasitage et I’hermaphrodisme).

La seconde partie €était consacrée a la sélection sexuelle. Nous y avons exposé les
hypotheses de DARWIN (1871) ainsi qu’un premier test de certaines de ces hypotheses par
BATEMAN (1948). Nous avons vu ensuite comment TRIVERS (1972) reliait ’investisse-
ment parental a la sélection sexuelle, en insistant plus particulierement sur le concept
d’anisogamie, et sur la valeur du sex ratio.

La troisieme partie traitait du choix du partenaire de reproduction. Nous y avons
souligné que si le « choix pour des ressources » était relativement bien accepté et docu-
menté, le « choix pour des bons genes » €tait sujet a controverse. Outre le probleme de la
transmission des caracteres phénotypiques a la descendance, cette controverse tourne
principalement autour des modeles qui sont proposés pour expliquer pourquoi un carac-
tére est choisi : « modeles non-adaptatifs » basés sur le processus de FISHER (1930) et qui
postulent que le caractere est choisi arbitrairement, ou « modeles adaptatifs » qui postulent
que le caractere est choisi parce qu’il indique la qualité du male. Enfin, nous avons ter-
miné en présentant les tactiques susceptibles d’étre sélectionnées pour choisir un parte-
naire de reproduction en fonction de critéres déterminés et les méthodes d’évaluation de
ces criteres.

11 est clair que ces idées apparaissent tres satisfaisantes pour 1’esprit, mais qu’elles
sont souvent simplistes. La plupart n’en sont d’ailleurs qu’au stade théorique. C’est
pourquoi nous avons montré dans la quatrieme partie de ce chapitre qu’un courant d’idées
nouvelles semblait se faire jour, basé sur des études de terrain. Ces €bauches d’une théo-
rie nouvelle proposent des alternatives au choix du partenaire tel qu’il est compris clas-
siquement (« fidélité », WARNER, 1987; « compétition mile-méle », LIGHTBODY et
WEATHERHEAD, 1987; « pression sociale », SULLIVAN, 1987). Cette dualité a condi-
tionné notre approche des systemes d’appariement des labridés méditerranéens.
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E. Van den Berghe

Photo 3. Couple de Symphodus tinca (le mile nage au-dessus de la femelle).

4. Thalassoma pavo : male terminal.




CHAPITRE 1l

Matériel et méthodes

Pour plus de facilité, la présentation de ce chapitre suivra le déroulement de notre
démarche scientifique; il sera donc divisé en quatre grandes parties :

+ La premiére partie décrira brievement, d’une part, notre zone de travail et, d’autre
part, les systemes socio-reproducteurs des especes que nous avons étudi€es.

» La deuxiéme partie présentera le matériel et les méthodes que nous avons utilisés pour
acquérir nos données de base concernant le succes reproducteur des méles de nos po-
pulations*.

» La troisieéme partie sera consacrée au volet expérimental de notre étude. Nous nous
contenterons d’y présenter notre méthodologie générale, nous réservant de décrire
chaque expérience en détail dans les chapitres IIT & VI.

+ Enfin, la quatrieme et derniére partie présentera les tests statistiques que nous avons
utilisé€s pour analyser nos résultats.
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1. LA ZONE DE TRAVAIL ET LES ESPECES ETUDIEES

1.1. SITUATION GEOGRAPHIQUE ET DESCRIPTION DE NOTRE
ZONE DE TRAVAIL

Toutes nos données concernant Symphodus melanocercus, Symphodus ocellatus
et Symphodus tinca ont été récoltées en Méditerranée autour de la Station de Recherches
Sous-marines et Océanographiques de I’Université de Liege (STARESO) située au nord-
ouest de la Corse dans la baie de Calvi sur la Pointe de la Revellata (fig. 2 tirée de BAY,
1978; modifiée). Les parois rocheuses granitiques qui forment la cote s’enfoncent sous
I’eau jusqu’a une profondeur de -8 m en moyenne en face de la Station et d’environ
—20 m a 'extrémité de la Pointe de la Revellata (fig. 3). Au-dela de ces parois et €boulis
rocheux recouverts d’algues ou prédomine le genre Cystoseira, s’installe 1’herbier de
posidonies qui s’étend jusqu’a I’isobathe —40 m environ.

SITUATION GEOGRAPHIOUEW

NLA ZONE DE TRAWV
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Fig. 2. Situation géographique de la zone de travail.
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Les données concernant Thalassoma pavo ont été récoltées, d’une part, a ’extré-
mité de la pointe de la Revellata et, d’autre part, a partir du navire océanographique
WINNARETTA SINGER au large de la Sicile sur le sommet de 1’le volcanique sous-
marine qui forme le « Banc Graham » (fig. 4). Les roches basaltiques qui le constituent
sont recouvertes par un peuplement dense d’algues, essentiellement du genre Sargassum.

1.2. LE SYSTEME SOCIO-REPRODUCTEUR DES ESPECES ETUDIEES
1.2a. Symphodus melanocercus (Risso, 1810)

Symphodus melanocercus, le poisson nettoyeur méditerranéen, est une espece di-
chromatique non permanente* (photo 1) dont les caractéristiques méristiques sont
décrites par QUIGNARD (1966). La taille maximum des individus de notre population est
de 10 cm.

Le comportement de nettoyage est décrit pour la premiere fois par VON
WAHLERT (1961) puis par OTTS (1968), CASIMIR (1969) et HEYMER (1972).

Les comportements sociaux et reproducteurs sont étudiés par LEJEUNE
(1978), LEJEUNE et VOSS (1979 et 1980) et LEJEUNE (1985). WARNER et LEJEUNE
(1985) montrent que cette espece est probablement hermaphrodite protogyne*.

Contrairement aux autres especes du genre, les grands males (miles de trois ans
et plus, la longévité de cette espece €tant d’environ cing ans) sont territoriaux toute 1’année
et ne construisent pas de nid. Les territoires sont jointifs et établis le long de la cdte ro-
cheuse, a la limite de I’herbier de posidonies (fig. 5).

Durant la saison de reproduction, qui s’étend de fin mars a début juin, I’activité
sexuelle n’a lieu qu’une heure a ’aube. Les femelles quittent leur aire de repos* noc-
turne chaque matin pour se rendre sur les territoires des males. Toutes empruntent pour ce
faire le méme chemin de migration (WERNERUS, 1985 et WERNERUS, MICHEL et VOSS,
1987) (fig. 5). Les pontes ont lieu tout au long de la traversée des territoires.

Les petits males (jeunes mdiles de moins de trois ans généralement) sont
sexuellement actifs, mais ne sont pas territoriaux (ils ne le deviendront qu’a trois ans ou
plus). Ils peuvent se reproduire suivant deux stratégies différentes. Le plus souvent, ces
petits males parasites* paradent avec les femelles et fécondent leurs ceufs sur le territoire
d’un grand male, jusqu’a ce que celui-ci arrive et les chasse (fécondation volée*). Les pe-
tits males peuvent aussi tenter de parasiter* la ponte d’un couple en parade, mais cette
stratégie ne réussit que tres rarement. Enfin, signalons que les plus grands de ces petits
maéles paraissent se comporter comme des males satellites*.

1.2b. Symphodus ocellatus (Forsskal, 1775)

Symphodus ocellatus est également une espece dichromatique dont les caracté-
ristiques méristiques sont étudiées par QUIGNARD (1966). Sa taille maximale
n’excede pas 10 cm dans notre zone de travail (photo 2).

Les patrons de coloration sont décrits par VOSS (1976) et HELAS (1981). Le
comportement nidificateur est décrit pour la premiere fois par SOLJAN (1930 a et b);
FIEDLER (1964) €tablit son éthogramme. LEJEUNE (1985) étudie ses systemes sociaux
et reproducteurs.
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Fig. 5. Localisation des territoires des males et du passage des femelles
(Symphodus melanocercus).

La saison de reproduction s’étend de fin mai a début juillet. Au cours de celle-ci,
I’activité sexuelle des grands males (c’est-a-dire les males de trois ans, la longévité de
cette espece €tant de trois ans d’apres LEJEUNE, 1985) est cyclique. Chaque cycle de
nidification comporte classiquement trois phases : la phase de construction (durée
moyenne : 2.4 jours £ 1.1; n = 9), la phase d’activité sexuelle, seule phase au cours de
laquelle les femelles pondent dans le nid (durée moyenne : 2.3 jours = 1.2; n =9) et la
phase de ventilation qui se prolonge jusqu’a I’éclosion des ceufs (durée moyenne : 4.3
jours * 1.8; n = 9). Le cycle entier durant en moyenne 7.8 jours + 2.7 (n = 9), chaque
male peut construire successivement plusieurs nids (de 2 a 5 cycles successifs). Toutes
les données qui précedent sont tirées de LEJEUNE (1985) et sont confirmées par nos
propres résultats (WERNERUS, 1985).

Les petits males (c’est-a-dire les miles de un et deux ans), sexuellement actifs
mais non nidificateurs, se rencontrent autour des nids des miles terminaux, ils se repro-
duisent en parasitant les pontes des femelles dans les nids de ceux-ci. On distingue deux
catégories sociales parmi ces males initiaux : les males satellites et les males parasites. Les
males satellites portent un patron de coloration distinct de celui des males terminaux et ont
une taille intermédaire a celle des males terminaux et des miles parasites. Leur caractéris-
tique est de rester fidele a un nid ou a un méle en particulier pendant toute la durée de la
phase d’activité sexuelle de ce mile. Ils sont mieux tolérés dans I’environnement immédiat
du nid que les males parasites qu’ils chassent d’ailleur eux-mémes du nid. Les méles pa-
rasites sont de petits males ayant la taille et le patron de coloration des femelles. Contrai-
rement aux males satellites, ils suivent les femelles en passant de nid en nid.
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Les femelles visitent les nids des males terminaux durant toute la journée pour y
pondre. Elles peuvent pondre plusieurs fois successivement dans un méme nid et peuvent
visiter un méme nid de nombreuses fois au cours de la journée. Tout au long de notre tra-
vail, nous avons constaté que les femelles montraient un certain grégarisme. En effet,
elles tendent a se déplacer en petits groupes et elles sont souvent trois ou quatre a se pré-
senter en méme temps a un nid [LEJEUNE (1985) signale déja que lorsque plusieurs fe-
melles se présentent en méme temps a un nid, elles attendent et pondent chacune a leur
tour].

D’apres TABORSKY, HUDDE et WIRTZ (1987), le comportement sexuel des fe-
melles est également cyclique au cours de la saison de reproduction (durée d’un cycle :
environ 6 jours).

1.2c. Symphodus tinca (Linné, 1758)

C’est la plus grande espece du genre (jusqu’a 33 cm dans notre zone de travail).
Elle est également dichromatique non permanente (photo 3). Ses caractéristiques
méristiques sont décrites par QUIGNARD (1966) et ses patrons de coloration par HELAS
(1981).

FIEDLER (1964) établit son éthogramme. HELAS er al. (1982) et LEJEUNE (1985)
étudient ses systemes sociaux et reproducteurs. WARNER et LEJEUNE (1985)
montrent que Symphodus tinca présente certaines caractéristiques d’une espéce herma-
phrodite protogyne.

Pendant la saison de reproduction (de mi-avril & mi-juin) les grands males
(c’est-a-dire les males les plus vieux, la longévité de cette espéce €tant d’environ 14 ans
d’apres LEJEUNE, 1985) construisent un nid (en fait une surface d’environ 1 m2 sur la-
quelle ils accumulent des algues) qu’ils défendront durant toute la saison de reproduction.
Il arrive cependant, contrairement a ce que signale LEJEUNE (1985), qu’un méme male
construise plusieurs nids au cours d’une saison de reproduction. ,

Les petits et moyens males (jeunes males de moins de cinq ans environ), ne
sont pas encore nidificateurs. Ils se reproduisent soit en parasitant les pontes des femelles
dans les nids des grands males, soit en paradant et fécondant les pontes d’une femelle en
dehors d’un nid. Les ceufs sont alors abandonnés sur le substrat. Les mdles moyens dont
le domaine vital contient le nid d’un grand maile se rassemblent autour de celui-ci pendant
la durée d’existence du nid (souvent la durée de la saison de reproduction). Ils sont orga-
nisés hiérarchiquement et un méme madle peut étre dominant pour un méme nid tout au
long de la saison. Outre le parasitage des pontes et la ponte en dehors du nid, ces males
peuvent se reproduire en paradant une femelle et en fécondant ses ceufs dans le nid du
grand male. Celui-ci ne manifestera souvent aucun comportement agressif s’il n’est pas
dans sa période d’activité sexuelle journaliere.

Les femelles peuvent pondre de nombreuses fois dans un méme nid au cours de
la journée, et visiter plusieurs nids successivement. Elles peuvent également pondre en
J » p p g p
dehors des nids de nombreuses fois successivement avec le méme male ou des males dif-
férents.

1.2d. Thalassoma pavo (Linné, 1758)
Thalassoma pavo est une espece qui semble ne s’étre installée dans notre zone de

travail que tres récemment (en 1986). Les travaux antérieurs ne signalent que des ren-
contres sporadiques d’individus erratiques (VOSS, 1974). C’est une espece dichromatique



permanente* (contrairement aux trois espéces de Symphodus précédemment décrites)
dont les caractéristiques méristiques et les patrons de coloration sont décrits par
QUIGNARD (1966) (photos 4 et 5). Nous avons mesuré une taille maximale de 16 cm
dans notre zone de travail. REINBOTH (1967) montre que cette espece est hermaphrodite
protogyne.

WERNERUS (1988) décrit ses comportements sociaux et reproducteurs. La
saison de reproduction de Thalassoma pavo se situe de fin juin a fin octobre en Corse.
Les males terminaux* établissent leur territoire sur les arétes et les pitons rocheux peu
profonds (de 0 a -5 m). Contrairement au cas de Symphodus melanocercus, ces terri-
toires ne sont pas jointifs (fig. 6a). Le territoire n’est défendu activement que pendant la
durée journaliere de la phase d’activité sexuelle (une a deux heures par jour en milieu de
journée). Durant cette phase d’activité sexuelle, les rencontres entre males terminaux, et
entre male terminal et male initial, donnent généralement lieu a des interactions agonis-
tiques. Les territoires ont une superficie d’environ 3000 m2 pour une densité de popula-
tion extrémement faible (environ 1 individu/100 m2 au niveau des territoires des males).
Les males franchissent couramment les limites de leur territoire en dehors de la phase
d’activité sexuelle pour se nourrir. Ces déplacements peuvent atteindre 250 a 300 m. Par
contre, pendant la période journaliere de reproduction, I’activité du maile se focalise autour
d’un ou deux sites de ponte caractéris€s par un pic rocheux montant pres de la surface
(fig. 6b et 10).
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Fig. 6a. Localisation des territoires et des sites de ponte de Thalassoma pavo.
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Les males initiaux* ne sont pas territoriaux. Pour se reproduire, ils gravitent
autour des sites de ponte. Contrairement au cas de la girelle Coris julis (LEJEUNE, 1985),
les miles initiaux peuvent effectuer une parade analogue a celle d’un male terminal, atti-
rant ainsi une femelle (fécondation volée). Un deuxieéme type de stratégie utilisée par les
males initiaux est la fécondation parasite : pour féconder les ceufs d’une femelle, le male
initial suit le méle terminal et la femelle lors de la montée a la ponte, et libere sa laitance au
méme endroit qu’eux.

Durant la phase journaliere d’activité sexuelle, les femelles visitent les territoires
des males, en se déplagant généralement en groupe de 2 a 3 individus. Contrairement a ce
que suggérait Wernerus (1988), les femelles semblent pouvoir pondre deux fois par jour,
avec le méme male ou des males différents.

1.2e. Conclusions
Les quatre especes que nous avons choisi d’étudier, bien que vivant toutes plus ou

moins dans le méme milieu, et se reproduisant toutes le long de la méme frange rocheuse
cotiere, présentent de fortes différences au niveau de leurs systemes sociaux et reproduc-
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teurs (tabl. 1). Ces différences vont de ’absence de soins parentaux avec ponte
pélagique de Thalassoma pavo, a la ponte démersale et aux soins parentaux particuliére-
ment développés de Symphodus ocellatus. 1.’absence de soins parentaux avec ponte dé-
mersale de Symphodus melanocercus et le systtme mixte de Symphodus tinca (choix des
femelles entre les soins parentaux ou la ponte démersale sans soins parentaux) appa-
raissent comme des intermédiaires a ces deux extrémes.

Nous pensons que ces différences, présentées par des especes phylogénétique-
ment proches, voire fort proches, devraient rendre particulierement intéressante 1’étude
comparée des mécanismes sous-tendant les systémes d’appariement de ces especes.

2. ACQUISITION DES DONNEES DE BASE

2.1. ENREGISTREMENT DES DONNEES

Notre travail, qui s’étend sur les trois saisons de reproduction 1985, 1986 et
1987, a été effectué entierement en plongée sous-marine au moyen d’un scaphandre
autonome et a nécessité quelque 1032 plongées pour un total de 1350 heures passées sous
I’eau.

L’enregistrement des données a été effectué sur un écritoire sous-marin dont la
description se trouve chez LEJEUNE (1978) et VOSS (1981).

Nous avons €galement eu recours a la photographie sous-marine en utilisant un
appareil Canon F1 et un flash Vivitar 283 dans un boitier étanche Ikelite.

2.2. MARQUAGE ET CAPTURE DES POISSONS
2.2a. Marquage des poissons

Afin de permettre un traitement statistique des données sur des individus diffé-
rents, il était nécessaire de pouvoir reconnaitre les poissons individuellement. Nous
avons, pour cela, utilisé deux méthodes différentes : les marques naturelles et le tatouage.

Chaque fois que c¢’était possible, nous avons utilisé la présence de marques natu-
relles (taches colorées, cicatrices, mutilations, ...) pour identifier les poissons selon la
méthode préconisée par MICHEL er al. (1983).

En I’absence de marques naturelles aisément identifiables ou quand nous avions a
reconnaitre un trop grand nombre de poissons, nous avons utilisé la méthode du mar-
quage sous-cutané au bleu alcyan (colorant vital) selon la technique déja utilisée par
LEJEUNE (1985). Nous avons marqué ainsi pres de 850 poissons au cours des saisons
1985, 1986 et 1987. Cette méthode n’engendre qu’un minimum de stress pour le pois-
son. En effet, les poissons sont capturés a la main en plongée sous-marine, marqués
immédiatement apres avoir été sortis de I’eau et relachés sur les lieux mémes de capture
immédiatement apres le marquage. Le marquage proprement dit s’effectue en introduisant
une goutte de bleu alcyan en dessous de ’€caille & marquer, au moyen d’une seringue
remplie du colorant et apres avoir soulevé délicatement la partie arriere de cette €caille avec
’aiguille de la seringue (photo 6).
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2.2b. Capture des poissons

Les méthodes de capture variant d’une espéce a 1’autre, nous les présentons brie-
vement ci-dessous, espece par espece.

La capture de Symphodus melanocercus s’effectue au moyen d’un piege paralléli-
pipédique affectant la forme d’une pyramide tronquée de 3 m de long, dont la grande base
a 1.5 m de coté et la petite base 30 cm (fig. 7). Ce piege, constitué d’une armature mé-
tallique entourée d’un filet & mailles fines de couleur verte, est couché sur le fond et
pourvu a sa plus petite extrémité d’une boite amovible en plastique translucide. La mé-
thode, décrite par WERNERUS (1985), consiste, avec 1’aide de deux ou trois plongeurs, a
diriger le poisson vers la grande extrémité du piege et a le faire entrer dans celui-ci. Il
pourra alors étre capturé, soit a I’épuisette, soit dans la boite qui ferme ’extrémité du

piege.

1,50 M.

PIEGE
MANCHON AMOVIBLE

FILET DE RECUPERATION

+

d
t 1,50 M.

Fig. 7. Systéme de capture de Symphodus melanocercus — (L’ensemble est posé
sur le fond).

Symphodus ocellatus et Symphodus tinca, par contre, se capturent assez aisément
a I’épuisette en plongée. Malgré tout, la capture de Symphodus tinca nécessite parfois la
collaboration de deux plongeurs.

Enfin, Thalassoma pavo se capture soit a I’épuisette, appatée a I’oursin, soit a
I’aide d’un petit filet manipulé par un plongeur selon la technique de LOUISY (commu-
nication personnelle). Ce filet, d’une longueur d’environ 1 m pour une hauteur de 40 c¢m,
est maintenu déployé par deux baguettes verticales placées a ses deux petits cotés et est
plombé pour obtenir une flottabilité négative (fig. 8). Il s’agit, pour le plongeur, de
lacher le filet déployé derrieére le poisson poursuivi, et de dépasser le poisson par le
dessus pour le rabattre dans le filet.
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0,40m:

plombage serti

filet souple a mailles serrees

montants rigides (en bois)

Fig. 8. Filet utilisé pour la capture de Thalassoma pavo.

2.3. MESURE DES DONNEES

2.3a. Le succes reproducteur

Le succes reproducteur d’un male, toujours basé sur le nombre de pontes par

heure fécondées par ce male, a cependant €té mesuré de maniere Iégérement différente
suivant les especes, qui présentent des systemes reproducteurs différents (voir p. 152).
Le tableau 2 présente I’ensemble des parametres retenus pour chaque espece.

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.

FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation, ou
nombre de visites de femelles par heure d’observation (especes nidificatrices).

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.
TG/F = temps pendant lequel une femelle reste avec un male.
CHA/H = nombre de males parasites chass€s par les males par heure d’observation.

FEC/MIN.F = nombre de pontes fécondées par les miles par minute d’observation
ramené au temps réellement passé par ces males avec une femelle.

FEM.PON/H = nombre de femelles pondant dans les nids par heure d’observation.

Ces parametres ont tous €té mesurés au cours de périodes d’observation de

10 min, effectuées a différents moments de la journée, ou lors de la période journaliere
d’activité sexuelle lorsque le comportement reproducteur de 1’espéce considérée est cy-
clique (Symphodus melanocercus et Thalassoma pavo ).

159



2.3b. Les parametres physiques

Le tableau 3 présente, pour chaque espece, I’ensemble des parametres au moyen
desquels nous avons choisi de caractériser les males et leur territoire ou leur nid. Ces
parametres peuvent étre classés en deux catégories (non exclusives) : la premiére regroupe
des parametres dont on a d€ja pu constater I’'importance lors de la reproduction : taille du
male ou surface du territoire (voir chapitre I); la deuxiéme rassemble des parametres
essentiellement visuels comme la couleur des males ou la visibilité du nid. En effet, le
sens qui semble prépondérant chez les labres est celui de la vue, les autres paraissant peu
développés, comme I’odorat par exemple (RIDET et BAUCHOT, 1984; MICHEL, LEJEUNE
et VOSS, 1987; MICHEL et VOSS, 1988).

Tous ces parametres, sauf la longueur des males, ont €té mesur€s in situ en
plongée sous-marine. Dans la liste qui suit, nous présentons, espece par espece, les mé-
thodes de mesure appliquées a chaque parametre.

Symphodus melanocercus :

- Surface territoriale : Suivant LEJEUNE (1985), nous avons mesuré les surfaces
territoriales par I’ampleur des déplacements des males, et la position géographique des
combats territoriaux. Les déplacements des individus suivis sont mesurés par rapport
a des reperes, naturels ou artificiels, reportés sur une carte.

- Nature du substrat de ponte : Trois catégories, susceptibles de varier d’un terri-
toire a 1’autre, ont été définies (roche nue, roche a couverture algale, posidonies).

- Inclinaison du substrat de ponte : Trois catégories ont & nouveau été retenues
(horizontal ou s’en approchant, nettement oblique, vertical ou s’en approchant).

- Profondeur du substrat de ponte : La profondeur a laquelle ont lieu les pontes a
été mesurée avec un profondimetre a tube capillaire.

- Longueur du male : Mesurée hors de I’eau en « Longueur Standard » (LS), c’est-
a-dire du bout du museau a la base de la queue.

- Couleur du male : Evaluée a I’eil et par photographie.

- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un male & abandonner une
femelle non réceptive.

Symphodus ocellatus :

- Orientation du substrat : Les nids étant pour la plupart construits dans une faille
ou adossés a une paroi rocheuse, ’orientation de ce substrat a été mesurée a I’aide
d’un compas (de 0° a 360°).

- Largeur du substrat : La largeur du substrat sur lequel est construit le nid a été
mesurée a I’aide d’une régle graduée.

- Profondeur : La profondeur de construction du nid a €té mesurée avec un profondi-
metre & tube capillaire.

- Diametre : Le diametre extérieur du nid a €té¢ mesuré a 1’aide d’une regle graduée.

- Exposition : L’exposition du nid & la vue a €t€é mesurée en tenant compte du nombre
de faces du nid adossées a une paroi rocheuse (5 = nid totalement exposé, 4-3-2-1 =
nid exposé par 4-3-2-1 faces, 0 = nid enfoncé dans une grotte ou une crevasse et
presque totalement invisible) (fig. 9).

- Longueur du male : Mesurée hors de I’eau en « Longueur Standard » (LS), c’est-
a-dire du bout du museau a la base de la queue.

- Couleur du male : Evaluée a I'ceil et par photographie.

- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un méile & abandonner une
femelle non réceptive.
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Fig. 9. Mesure de D’exposition a la vue des nids de Symphodus ocellatus.

Symphodus tinca :

- Profondeur du nid : La profondeur de construction du nid a été mesurée a 1’aide
d’un profondimetre a tube capillaire.

- Longueur du male : Mesurée hors de ’eau en « Longueur Standard » (LS), c’est-
a-dire du bout du museau a la base de la queue.

- Couleur du male : Evaluée a I’ceil et par photographie.

- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un male a abandonner une
femelle non réceptive.

- Agressivité : Mesurée par le nombre de fois qu’un maile en chasse un autre, par
heure d’observation.

- Efficacité des soins parentaux : Mesurée expérimentalement par la détermination
du taux de survie des ceufs dans le nid (voir partie expérimentale au paragraphe 3 ci-
dessous).

Thalassoma pavo :

- Surface territoriale : Suivant LEJEUNE (1985), nous avons mesuré les surfaces
territoriales par I’ampleur des déplacements des méles et la position des combats
territoriaux. Les déplacements des individus suivis sont mesurés par rapport a des
reperes, naturels ou artificiels, reportés sur une carte.

- Position : Renseigne sur la position des territoires par rapport aux courants orientés
vers le large.

- Profondeur : La profondeur des sites de ponte a €t€ mesurée a I’aide d’un profon-
dimetre a tube capillaire.

- Longueur du male : Mesurée hors de I’eau en « Longueur Standard » (LS), c’est-
a-dire du bout du museau a la base de la queue.

- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un male a abandonner une
femelle non réceptive.
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Fig. 10. Topographie des sites de ponte de Thalassoma pavo.

2.3c. Le comportement des femelles

Pour chaque espéce nous nous sommes attachés a I’étude du comportement des
femelles, étant donné qu’elles sont supposées choisir leur partenaire de reproduction. En
suivant et en observant les femelles dans tous leurs déplacements pendant une méme
plongée, nous avons pu répondre a des questions telles que : ces déplacements sont-ils
orientés, ou encore, une méme femelle retourne-t-elle toujours pondre aux mémes
endroits, ... ?

162



3. ACQUISITION DES DONNEES EXPERIMENTALES

Apres avoir mesuré certaines caractéristiques du succes reproducteur des méles,
certaines caractéristiques morphologiques ou comportementales de ces miles eux-mémes,
de leur nid et de leur territoire, et apres avoir étudié le comportement des femelles, nous
pouvons dégager de ces données de base une premiere hypothese concernant la sélection
sexuelle pour chaque espece. Il s’agit maintenant d’essayer d’infirmer cette hypothese par
le biais de ’expérience.

Les expériences que nous avons réalisées sur les différentes espeéces étudiées
consistaient toutes a faire varier un parametre (le parametre testé) par rapport aux autres,
resté€s invariables, afin de mesurer 1’amplitude résultante du succes reproducteur des indi-
vidus testés.

Toutes ces expériences ont €té réalisées selon le schéma suivant :
- Mesure du succes reproducteur immédiatement avant I’expérience, durant une période
variable suivant le parametre testé, allant d’une demi-heure a plusieurs jours.
- Manipulation du parametre.
- Mesure du succes reproducteur immédiatement apres 1’expérience durant une période
identique.
- Réalisation parallele d’une manipulation « & blanc » tenant lieu d’expérience test.

4. ANALYSE DES RESULTATS

Pour pouvoir comparer nos résultats entre eux, nous avons d{ recourir a un cer-
tain nombre de tests. Ainsi que nous I’avons signalé dans 1'introduction, nous avons
volontairement limité le nombre de tests que nous avons utilisés. Nous avons opté pour
cette limitation dans un souci de clarté et afin de pouvoir comparer plus rigoureusement
les résultats de ces analyses. En nous basant sur les travaux de SCHWARTZ (1963) et de
LEE et LEE (1982), nous présenterons successivement chacun des tests que nous avons
utilisés et nous releverons ses avantages, ses inconvénients et les raisons de notre choix.

4.1. COMPARAISON DE DEUX MOYENNES : LE TEST T DE STUDENT

Prenons I’exemple de la mesure du succes reproducteur des males d’une de nos
especes. Imaginons que le succes reproducteur moyen du méle 1 soit m; et le succes
reproducteur moyen du male 2 soit mp. Sim; et m sont parfaitement identiques, alors on
observe la relation :

m-my=0 (1)
Dans la pratique, m; et m, ne sont pas parfaitement identiques, et la relation devient :
m-my=z (2)




Le principe du test est de déterminer si la valeur z s’écarte suffisamment de zéro pour
qu’on puisse considérer que m; est différent de my; ou plutdt de déterminer le pourcen-
tage de chance qu’on a de se tromper en affirmant que m; est différent de m,. En général,
on admet que la différence est significative quand la probabilité qu’on a de se tromper est
inférieure ou égale a 5 %, soit p < 0.05. En supposant que les déviations standards s; et
sp caractérisant les deux moyennes m, et m, sont semblables, le calcul de cette probabilité
s’effectue de la fagon suivante :

- en se basant sur s, et s,, on calcule la déviation standard s caractérisant ’ensemble
des mesures :

8= \/[E(Xl - m1)2 + Z(Xj = m2)2/ (ny-1)+(ny-1) ] 3)

avec x; et x; respectivement les ny et n; mesures qui ont permis de calculer les
moyennes mj et my

- la déviation standard ainsi obtenue permet de calculer I’erreur standard (SE) de la dif-
férence entre les moyennes : | m; - m, |

SE=N(s%/n =s¥ny) (4)

- ondivise la valeur | m; - my | par I’erreur standard SE calculée en (4), on obtient alors
le nombre de variations d’erreur standard A

A=Im;-myl/N(¥n =s¥ny) (5

- enfin, on calcule le nombre de degrés de liberté (DDL) en effectuant :
DDL =(n;-1)+(ny-1) (6)

- on cherche alors dans une table de t (FISHER et YATES, 1974) la probabilité corres-
pondant au nombre de variations d’erreur standard et au nombre de degrés de liberté
obtenus. Si cette probabilité est inférieure ou égale a 5 %, on considere que les
moyennes my et my sont significativement différentes.

Nous avons choisi d’utiliser ce test t pour plusieurs raisons dont les plus impor-
tantes sont :
- sa simplicité, qui limite le nombre d’erreurs dues aux calculs;
- le fait qu’il autorise la comparaison de moyennes calculées a partir de petits échantil-
lonnages;
- sa puissance d’analyse qui le classe parmi les tests les plus performants;
- son utilisation tres répandue.

Ce test a cependant un inconvénient : il ne peut étre utilisé que pour comparer deux
moyennes. En effet, si ’'on compare plus de deux moyennes, par exemple si 1’on veut
comparer les succes reproducteurs de quatre méles au lieu de deux, il faudra effectuer le
test six fois. Cela signifie que, si I’on admet un seuil significatif de S % pour chaque test,
les chances de se tromper a I’issue des six tests seront de 0.056 = 0.265, soit 26.5 % de
chance d’arriver a une solution incorrecte. Bien siir, on peut améliorer ce pourcentage en
abaissant le seuil significatif, a 1 % par exemple. Mais dans ce cas, on court de grands
risques de passer a coté d’une différence réelle. Chaque fois que nous avons eu a compa-
rer plus de deux moyennes, nous avons donc utilisé un autre type de test : I’analyse de
variance.
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4.2. COMPARAISON DE PLUS DE DEUX MOYENNES : L’ANALYSE
DE VARIANCE (TEST F)

Reprenons ’exemple de 1’analyse du succes reproducteur des méles d’une de nos
especes en considérant cette fois les miles 1, 2 et 3. Leur succes reproducteur moyen sera
donc respectivement my, m, et my. Le principe général du test est le méme que pour le
test précédent : il s’agit de déterminer le pourcentage de chance qu’on a de se tromper en
affirmant que les moyennes different effectivement les unes des autres. On gardera le
méme seuil de probabilité que pour le test t, soit p < 0.05. Pour déterminer ce pourcen-
tage, le test va comparer deux variances : la variance entre les moyennes (mj, m; et ms) et
la variance entre les mesures ayant permis de calculer chaque moyenne. Autrement dit, on
va comparer la variabilité entre les colonnes (entre les males) avec la variabilité dans une
méme colonne (pour un méme male). Si ce rapport est trop grand, cela signifiera que la
variabilité est plus grande entre les colonnes qu’a I'intérieur d’une méme colonne, ¢’est-a-
dire que les mesures se ressemblent davantage dans une méme colonne (pour un méme
male) que d’une colonne a I’autre (d’un méle a I’ autre).

Le calcul de cette probabilité s’effectue de la fagon suivante :

a) variance entre les mesures caractérisant chaque male (variance de 1’erreur
sur les moyennes) :

- avec X;, Xj et xx chacune des ny, ny et n3 mesures effectuées pour calculer les succes
reproducteurs moyens mj, mp et ms, on calcule ’erreur sur chaque mesure en effec-
tuant :

(x; - my), (xj-my) et (x - m3) (7)
- on effectue ensuite la somme de ces erreurs (7) qu’on €éleve au carré :
YE=3( X - m1)2 + 2 Xj - m2)2 + 2( Xk - m3)2 (8)

- puis, on calcule le nombre de degrés de libertés, avec N le nombre de séries de me-
sures (ou le nombre de colonnes, ici : le nombre de males) en effectuant :

DDL, = (n; +ny +n3)/N  (9)
- la variance de ces erreurs est calculée en effectuant le quotient (8) /(9) :
$2E = X( x; - my)2 + 3( X = my)% + X( x, - my)2 /DDL, (10)

b

~—

variance entre les males (variance entre les moyennes) :
- on calcule la moyenne générale de toutes les mesures en effectuant :
mg = (2 x; +2 xj + X2 x)/(ng + ny +n3)  (11)

- on calcule I’erreur résiduelle entre le succes reproducteur moyen de chaque male et la
moyenne générale calculée en (11) en effectuant :

El=m-mgE2=m;-mget E3=m3-mg (12)

- on calcule le nombre de degrés de liberté intervenant dans le calcul de la variance des
moyennes en effectuant :

DDL,=N-1 (13) avecle N défini a I’équation (9)

- on calcule la variance des moyennes en divisant la somme des carrés des erreurs rési-
duelles calculées en (12) par le nombre de degrés de liberté calculé en (13) :

s?m = [(m; - mg)? + (m, - mg)? + (M3 -mg)?] /(N - 1) (14)



c) calcul de F :

- on effectue le quotient des variances (14) et (10) :
F=s2m/s2E (15)

- on cherche alors dans une table de F (PEARSON et HARTLEY, 1962) la valeur de F
correspondant aux deux degrés de liberté DDL, (9) et DDLy, (13) et au risque 5 %. Si
cette valeur de F est inférieure a la valeur de F obtenue en (15), c’est qu’il y a moins
de 5 % de chance pour que les différences observées entre les moyennes soient dues
au hasard; on considere alors que les moyennes sont significativement différentes.

Nous avons choisi d’utiliser ce test F (analyse de variance ou ANOVA) pour plu-
sieurs raisons dont les plus importantes sont :

- la simplicité des calculs (quotient de deux variances) qui limite les sources potentielles
d’erreur;

- le fait qu’il autorise la comparaison de plus de deux moyennes;

- sa puissance d’analyse, qui le classe parmi les tests de comparaison de plus de deux
moyennes les plus performants;

- son utilisation trés répandue.

L’inconvénient majeur de ce test est qu’il est moins performant que le test t précé-
demment décrit pour la comparaison de deux moyennes seulement. On court donc un
risque accru de passer a coté d’une différence réelle en I’ utilisant pour la comparaison de
deux moyennes seulement. Nous avons donc opté pour la solution de choisir systémati-
quement le test t quand nous avions a comparer deux moyennes et de choisir systémati-
quement le test F quand nous avions plus de deux moyennes a comparer.

4.3. L’ANALYSE DE CORRELATION

Nous avons utilisé la méthode du coefficient de corrélation r de PEARSON chaque
fois que nous avons eu a déterminer si deux parametres étaient liés entre euk (de fagon
positive ou négative) ou non. Prenons I’exemple de la longueur des miles (x) et de leur
succes reproducteur (y) : les deux parametres sont-ils li€s ? Autrement dit, les males
montrant un succes reproducteur croissant présentent-ils une longueur croissante (ou
décroissante) ? Ou bien, n’y a-t-il aucune relation entre le succes reproducteur des males
et leur taille (variation du succes reproducteur montré par les miles indépendante de la
variation des tailles) ? Un moyen simple de s’en rendre compte est de placer tous les
couples de points (x,y) sur un graphique, mais I’évaluation de la liaison des deux para-
metres reste subjective. Un moyen moins direct, mais non subjectif, est de calculer, sur
base des valeurs de x et de y mesurées, un coefficient : le coefficient de corrélation r de
PEARSON. Ce coefficient permettra de déterminer, par le biais d’une table statistique, le
risque de se tromper qu’on encourt en affirmant qu’il existe, ou non, une corrélation entre
les parametres. Si nous reprenons notre exemple de la mesure de la longueur des males
(x) et de la mesure de leur succes reproducteur (y), le coefficient r de PEARSON s’obtient
en effectuant le quotient de la covariance des mesures x et y par le produit de I’erreur
standard sur les mesures de x et de ’erreur standard sur les mesures de y. Le calcul
s’effectue de la fagon suivante :

- soit m,, la longeur moyenne des miles et x;, les nj mesures ayant servi a déterminer
cette moyenne soit my, le succes reproducteur moyen des males et yj, les ny mesures
ayant servi a déterminer cette moyenne,

soit n, le nombre de couples (x,y) (on a en principe n =n; =ny ),
on calcule la covariance de x et y en effectuant le quotient :
Sxy = 2(X; -m)(y; -my) /n (16)
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- la déviation standard caractérisant les x; valeurs ayant servi a déterminer la moyenne
m, est calculée en effectuant :

s =V [2(x;- my2/n]  (17)

- la déviation standard caractérisant les y; valeurs ayant servi a déterminer la moyenne
my est calculée en effectuant :

s, =V [y;-m)2/n] (18)

- le coefficient de corrélation de PEARSON est alors obtenu en effectuant le quotient de
1’équation (16) par le produit des équations (17) et (18) :
T=8,,/8.8

= (26 - m(y; - my) /0] /T VIee; - m2 /) VIS(y; - m2/nl ] (19)
- I’équation (19) peut se simplifier en :
r= 3% - mO(y; - my) / VE( - m)2(y; - m)2]  (20)

- al’aide d’une table de coefficient r (FISHER et YATES, 1974), on détermine si le coef-
ficient obtenu en (20) se situe dans les limites imposées par le seuil de signification de
5 % pour le nombre de couples (x,y) considéré (n). Par exemple, pour 10 couples
(x,y), le coefficient r de PEARSON pour lequel on n’a qu’une chance sur vingt de se
tromper en affirmant que les deux parametres sont liés est r = 0.632 : il faut donc,
pour dire que le succes reproducteur des males est li€ a leur taille, que le coefficient
calculé en (20) soit compris entre -0.632 (corrélation négative) et +0.632 (corrélation
positive).

Le coefficient r est celui qui est universellement utilisé pour I’analyse de corréla-
tion, mais il en existe d’autres : le coefficient de SPEARMAN et le coefficient de
KENDALL, par exemple. Ces coefficients utilisent les positions relatives des données (qui
sont donc rangées par rang ou par ordre) plutdt que la valeur réelle de ces données
(comme c’est le cas pour nos propres données).

Notons que la mise en évidence d’une corrélation significative entre deux para-
metres au moyen du coefficient de corrélation r de PEARSON ne signifie pas nécessaire-
ment qu’il y ait causalité. LEE et LEE (1982) prennent I’exemple de 1’augmentation, au
cours des dix dernieres années, du nombre de postes de télévision en couleur et de la
diminution, durant la méme période, du nombre de baleines : I’une n’est bien sir pas la
cause de I’autre, méme si I’on peut mettre en évidence une corrélation négative significa-
tive !

4.4. LES TESTS NON PARAMETRIQUES : TEST U DE
MANN-WITHNEY ET TEST H DE KRUSKALL-WALLIS

Utilisant dans notre travail des données de la littérature, nous mentionnons a plu-
sieurs reprises ces tests non paramétriques. Bien que ne les ayant pas utilisés nous-
mémes, nous avons pensé qu’il serait intéressant de les présenter en quelques mots.

Il arrive, pour des échantillonnages extrémement faibles, que les variances
caractérisant les moyennes a comparer ne soient pas semblables ou que la distribution des
valeurs ne suive pas la loi normale. Dans ces conditions, les tests que nous avons pré-
sentés (test t de STUDENT et test F d’analyse de variance) ne peuvent pas étre appliqués.
On utilise alors des tests non paramétriques (c’est-a-dire n’exigeant aucune condition
préalable des lois de probabilité des variables considérées) dont les plus courants sont le
test U de MANN-WITHNEY et le test H de KRUSKALL-WALLIS.
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Pour les mémes raisons que celles présentées dans le cas des tests tet F, le test L
s’utilise pour comparer deux moyennes seulement tandis qu’on utilise le test H quand or
a a comparer plus de deux moyennes.

4.5. CONCLUSIONS

Nous venons d’exposer les méthodes d’analyse statistique que nous avons
utilisées au cours de notre travail. Nous avons vu qu’il était préférable d’utiliser le test t de
STUDENT pour comparer deux moyennes et le test F (analyse de variance) pour comparer
plus de deux moyennes. Nous avons également vu comment établir une €éventuelle
corrélation entre deux parametres. Enfin, nous avons terminé en présentant deux tests non
paramétriques : le test U de MANN-WITHNEY et le test H de KRUSKAL-WALLIS a utiliser
respectivement a la place du test t et du test F quand les conditions d’application requises
par ces tests ne sont pas réunies.

Il est bien évident que tous ces tests ne furent pas effectués « a la main ». Pour
analyser nos données, nous avons utilisé un ordinateur Macintosh™ Plus (1000 Ko) et
I’application de programme statistique « StatView™ » de BrainPower, Inc. (©1985 D.
FELDMAN et J. GAGNON).

S. CONCLUSIONS

Dans ce chapitre, nous avons défini successivement les trois étapes de notre dé-
marche scientifique ainsi que nos méthodes d’analyse.

Dans une premiére partie, nous avons découvert notre zone de travail et nous nous
sommes familiarisés avec les systemes sociaux et reproducteurs des especes étudiées.

Dans la seconde partie, nous nous sommes intéressés a nos méthodes générales de
travail et a I’acquisition des données de base (enregistrement des données, capture et mar-
quage des poissons, mesure du succes reproducteur).

Dans la troisieme partie, nous avons brievement exposé notre démarche expéri-
mentale, chaque expérience devant étre décrite en détail ultérieurement.

Enfin, nous avons présenté les différents tests qui nous ont permis d’analyser
statistiquement nos résultats (test t de STUDENT, test F d’analyse de variance, test U de
MANN-WITNEY, test H de KRUSKALL-WALLIS, analyse de corrélation).

Les chapitres suivants seront consacrés a 1’exposé de nos résultats.
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CHAPITRE 1l

Symphodus ocellatus

Comme pour chacune des autres espéces que nous avons étudiées, nous avons
suivi, au cours de notre étude du systeme d’appariement de Symphodus ocellatus, trois
étapes successives. La premicre de ces trois étapes, qui consistait 2 nous familiariser avec
le systeme d’appariement de Symphodus ocellatus, a été présentée au chapitre II. Les
deux €tapes suivantes font I’objet des deux premieres parties de ce chapitre, qui en com-
portera trois.

+ Dans la premiere partie de ce chapitre, nous nous intéresserons d’abord au succes
reproducteur des miles, ensuite aux parametres que nous avons utilisés pour caracté-
riser ces males, le site qu’ils défendent ainsi que leur nid (Symphodus ocellatus est
une espece nidificatrice, voir chapitre 1I) et enfin au comportement des femelles. A
I’issue de cette premiere partie, nous proposerons un systeme d’appariement compa-
tible avec ces résultats.

+ Dans la deuxieme partie de ce chapitre, nous testerons ce systeme d’appariement par la
voie de I’expérimentation. Nous présenterons successivement les méthodes suivies
pour chaque expérience, les différentes solutions possibles et les résultats obtenus.

 Dans la troisieme partie de ce chapitre, enfin, nous discuterons sommairement de

I’ensemble de ces résultats et de leur interprétation. Nous verrons s’il y a lieu ou non
de modifier notre hypothese en fonction des résultats de nos expériences.
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1. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES

1.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR
1.1a. Résultats globaux

Si d’importantes différences de succes reproducteur apparaissaient entre les méles,
elles pourraient étre I’indice de 1’existence du choix du partenaire de reproduction chez
Symphodus ocellatus. Pour caractériser ce succes reproducteur, nous avons mesuré le
nombre de pontes fécondées par chaque male au cours d’une heure d’observation. Pour
affiner quelque peu cette mesure, nous avons également tenu compte du nombre de
femelles entrant dans le nid par heure d’observation. LEJEUNE (1985) signale une forte
corrélation entre le nombre de petits males (satellites et parasites)* gravitant autour des
nids et le nombre de femelles visitant ceux-ci (R2 = 0.91). Nous avons donc également
mesuré le nombre de petits males se trouvant autour de chacun des nids étudiés.

Le tableau 4 présente les résultats bruts obtenus lors de la mesure d’une qua-
rantaine de méles nidificateurs. On constate sur ce tableau 1’existence de fortes différences
de succes reproducteur puisque le nombre de pontes fécondées par chaque mile va de
0 ponte par heure d’observation & 156 pontes par heure d’observation. De méme, le
nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation varie de O femelle a 84
femelles. Enfin, le nombre de miles satellites et parasites se trouvant autour du nid va de
0 male a 13 méles. Les moyennes de ces mesures sont données par le tableau 5.

Le tableau 6 et la figure 11 montrent qu’il existe en outre une bonne corrélation
entre le nombre de pontes fécondées par le mile nidificateur et le nombre de femelles qui
entrent dans son nid par heure d’observation (Coefficient de Corrélation r = 0.71,
p <0.0001 par ANOVA).

y = 1.023x + -6.827 R-squared: .509
160 P
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Fig. 11. Symphodus ocellatus. Corrélation entre le nombre de pontes effectuées
dans un nid et le nombre de femelles qui le visitent.
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La corrélation mise en évidence par LEJEUNE (1985) est confirmée par nos propres
données qui montrent une corrélation significative entre le nombre de femelles entrant
dans les nids par heure d’observation et le nombre de mailes satellites et parasites gravitant
autour de celui-ci (p < 0.0001 par ANOVA). De méme, nous trouvons une corrélation
significative entre le nombre de pontes fécondées par le mile nidificateur par heure
d’observation et le nombre de males satellites et parasites gravitant autour du nid (0.01 <
p <0.025 par ANOVA).

Nous basant sur ces données et celles de LEJEUNE (1985), nous avons décidé
d’utiliser cette corrélation pour mesurer rapidement le succes reproducteur des males nidi-
ficateurs, en comptant le nombre de males parasites et satellites se trouvant autour du nid.
En effet, cette méthode nous permettait de traiter un plus grand nombre de males lors de la
mesure des parametres que nous avons utilisés pour caractériser les males et leur nid.

En analysant le succes reproducteur en fonction du nombre de males satellites et
parasites, nous avons déterminé trois classes : la classe « O satellite » dans laquelle se
retrouvent tous les males nidificateurs qui n’ont aucun male satellite ou parasite & proxi-
mité, la classe « 1-3 satellites » regroupe les males entourés de quelques satellites seule-
ment et la classe « > 3 satellites » qui regroupe tous les males entourés de nombreux
satellites et parasites (quatre et plus). Les tableaux 7 et 8 montrent que ce découpage
regroupe bien les males nidificateurs en classes de succes reproducteurs différents.

Le tableau 7 indique le nombre moyen de femelles visitant les nids par heure
d’observation pour chaque classe. Les différences constatées entre les classes sont signi-
ficatives par ANOVA (p <0.0001).

Le tableau 8 indique le nombre moyen de pontes fécondées par heure
d’observation par les males de chaque classe. De nouveau, les différences constatées sont
significatives par ANOVA (0.01 < p <0.025).

RESUME III.1 : Nous avons constaté qu’il existait de
fortes différences de succés reproducteur entre les males.
Ces différences se retrouvent au niveau du nombre de
pontes fécondées par ces males ainsi qu’au niveau du
nombre de femelles visitant ces males par heure
d’observation. De plus, ce sont apparemment les males
les plus visités par les femelles qui obtiennent le plus
de pontes (corrélation significative entre le nombre de
pontes fécondées et le nombre de visites de femelles, par
ANOVA).

Enfin, nous avons rangé les males par classe sociale (donc par classe de taille :
voir chapitre II, voir p. 152) en « miles nidificateurs » (taille comprise entre 70 et 75
mm), « males satellites » (taille comprise entre 60 et 65 mm) et « males parasites » (taille
comprise entre 57 et 60 mm). Suivant la méthodologie de WARNER et LEJEUNE (1985), le
succes reproducteur de chaque classe a €té déterminé en « partageant » chaque ponte
effectuée dans les nids entre les males fécondant cette ponte. Par exemple, une ponte
fécondée par le male nidificateur, un male satellite et trois males parasites se réparti en
1/5e pour le male nidificateur, 1/5e pour le mile satellite et 1/5e pour chacun des males
parasites. En additionnant les fractions obtenues par les males des différentes classes, on
obtient le succes reproducteur moyen de chaque classe.
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Le succes reproducteur moyen des males de chaque classe, exprimé en nombre de
pontes fécondées par heure d’observation, se répartit comme suit : 41.3 FEC/H pour la
classe des males nidificateurs, 11.6 FEC/H pour la classe des males satellites et 5.7
FEC/H pour la classe des méles parasites. Toutes les différences sont significatives par
ANOVA (p<0.0001; n = 101 pontes).

Si I’on tient compte des males nidificateurs qui ne sont pas en phase d’activité
sexuelle (soit parce qu’ils construisent un nid, soit parce qu’ils ventilent leurs ceufs, soit
parce qu’ils sont entre deux cycles de nidification), les données montrent la méme pro-
gression que celle que nous venons de montrer : 0.02 = 0.01 FEC/MIN pour la classe des
males parasites, 0.08 + 0.02 FEC/MIN pour la classe des males satellites et 0.17 = 0.10
FEC/MIN pour la classe des miles nidificateurs. Cependant, ces différences n’atteignent
pas le seuil significatif par test de Kruskal-Wallis (H = 2.16, p > 0.70) (WARNER et
LEJEUNE, 1985).

RESUME IIL.2 : Si on ne tient pas compte des périodes
d’inactivité sexuelle, le succés reproducteur (FEC/H)
varie significativement entre les classes sociales.

1.1b. Changements naturels de succes reproducteur

La mesure du succes reproducteur effectuée au paragraphe précédent semble com-
patible avec I’existence d’un choix du partenaire de reproduction qui serait effectué par les
femelles. Si ce choix existe, il peut étre orienté en fonction d’une qualité propre du male
ou en fonction d’une qualité de son nid ou du site qu’il défend ou encore d’une combinai-
son de caracteres (voir chapitre I, p. 137). Si ce choix existe et est fonction d’une qualité
intrinseque du male, un méme male devrait obtenir le méme succes reproducteur quel que
soit le site sur lequel il construit son nid. Par contre, si ce choix hypothétique est orienté
par une qualité du site, des mdles différents se succédant sur un méme site devront
présenter le méme succes reproducteur. Dans cette méme optique, un méme male doit
présenter le méme succes reproducteur tout au long d’un méme cycle.

Dans ce paragraphe-ci, le succes reproducteur des méles sera exprimé en fonction
du nombre de males satellites et parasites se trouvant autour du nid. Nous avons souvent
pu suivre nos miles marqués tout au long de la saison de reproduction. Nous avons ainsi
pu mesurer a 13 reprises des miles effectuant un cycle de nidification complet successi-
vement a deux endroits différents. Nous avons pu constater que 69 % des males mesurés
(soit plus de deux mailes sur trois) changent de succes reproducteur en changeant de site
(tabl. 9). Ces changements concernent aussi bien des augmentations de succes repro-
ducteur que des diminutions puisque nous constatons au tableau 10 que 55.5 % des
mdles dont le succes reproducteur varie passent d’un succes reproducteur faible a un suc-
ces reproducteur plus €levé tandis que les 45.5 % restants passent d’un succes reproduc-
teur élevé a un succes reproducteur plus faible.

Parallelement, nous avons mesuré sur dix sites de notre zone de travail plusieurs
males différents s’y succédant. Une fois sur deux, le succes reproducteur des mailes
occupant successivement un méme site change de catégorie (tabl. 9). De nouveau, ces
changements se font aussi bien dans le sens d’une augmentation du succes reproducteur
que d’une diminution de ce succes puisque sur 60 % des sites le deuxieme male présente
un succes reproducteur plus élevé que le premier, tandis que les autres sites montrent la
situation inverse (tabl. 10).
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Enfin, nous avons mesuré le succes reproducteur de 76 males, jour apres jour tout
au long d’un méme cycle de nidification. Nous avons constaté que ces males peuvent
changer de succes reproducteur au cours du méme cycle puisque 70 % des males mesurés
n’acquierent un succes reproducteur élevé qu’apres une moyenne de 2.1 jours d’activité
sexuelle sans aucun succes (écart- type = 1. 6, min. = 1 jour, max. = 9 jours). Notons que
cette moyenne est pratiquement €gale a la durée moyenne de la phase d’ acuvne sexuelle
qui est de 2.3 jours * 1.2 (LEJEUNE, 1985).

RESUME IIL.3 : Deux males sur trois changent de succes
reproducteur en changeant de site de nidi-fication tandis
que deux males occupant successivement un méme site
changent de succés une fois sur deux. 70 % des males
changent de succés au cours d’un méme cycle de nidifi-
cation.

1.1c. Evolution spatio-temporelle du succes reproducteur.

Suite aux constatations récapitulées dans les résumés III.1, II1.2 et I11.3 nous
avons voulu caractériser spatialement et temporellement le succes reproducteur dans notre
zone de travail. Dans un premier temps, nous avons compar¢ les environnements des nids
présentant un succes reproducteur €levé et des nids montrant un succeés reproducteur
faible. Nous avons déterminé 10 zones de 5 m de rayon centrées sur 5 nids présentant un
succes élevé (4 satellites et plus) et sur 5 nids présentant un succes reproducteur faible ou
moyen (3 satellites maximum). Dans ces zones, nous avons compté, d’une part, le
nombre total de nids et, d’autre part, le nombre de nids a succes élevé (4 satellites et
plus).

Les résultats de ces mesures sont analysés au tableau 11. Nous y constatons
§1gn1f1cat1vement plus de nids dans ’environnement immédiat d’un nid présentant un
succes élevé que dans I’environnement d’un nid présentant un succes faible (p <0.01 par
test t de STUDENT). De méme, nous voyons qu’il y a significativement plus de nids a
succes €levé autour des nids montrant un succes €levé qu’autour des nids montrant un
succes faible (p £0.01 par test t de STUDENT).

Ensuite, nous avons divisé notre zone de travail en 8 secteurs de surface a peu
pres égale et qui respectent le découpage naturel du site (voir fig. 12). De méme, nous
avons subdivisé la saison de reproduction en 7 périodes de 6 jours (soit un peu moins que
la durée moyenne d’un cycle de nidification qui est de 7.8 jours = 2.7, LEJEUNE, 1985).
Pour chaque combinaison secteur/période, nous avons mesuré le succes reproducteur
moyen (exprimé en fonction du nombre moyen de males satellites et parasites par nid). Le
tableau 12 ainsi que les figures 13 et 14 donnent le résultat de ces mesures. Nous
avons ensuite comparé les secteurs entre eux et les périodes entre elles afin de déterminer
si des différences significatives pouvaient étre mises en évidence.

Nous constatons au tableau 13 que I’analyse par secteur ne détecte aucune diffé-
rence significative du succes reproducteur (p = 0.72, par ANOVA). Par contre, ’analyse
par période semble juste atteindre le seuil significatif de 0.05 (p = 0.04 par ANOVA).
Cependant, un test de TUKEY appliqué a posteriori sur cette analyse montre au tableau
13 qu’en fait seule la premiere période est significativement différente des autres qui sont
toutes semblables entre elles. Cette différence ne reflete donc que le faible taux d’activité
des tout premiers jours de la saison de reproduction (notre premiere période commence le
jour de I’apparition des premiers nids).




RESUME 1II1.4 : L’analyse spatio-temporelle du succés
reproducteur montre 1) qu’il y a, d’une part, plus de nids
et, d’autre part, plus de nids a succés élevé autour des
nids a succés élevé qu’autour des nids a faible succes;
2) que le succes reproducteur se répartit uniformément
entre les secteurs de notre zone de travail et entre les
périodes de la saison de reproduction.
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Fig. 12. Symphodus ocellatus. Découpage de la zone de travail en huit secteurs.
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SUCCES REPRODUCTEUR MOYEN PAR SECTEUR

14%

17%

Symphodus ocellatus. Répartition du succes reproducteur global de la
saison de reproduction entre les 8 secteurs de la zone de travail. Les
différences de succeés reproducteur entre les secteurs sont

non
significatives par ANOVA.

SUCCES REPRODUCTEUR PAR PERIODE

|

A

Symphodus ocellatus. Répartition du succes reproducteur global de la
zone de travail entre les 7 périodes de la saison de reproduction. Seule la
premieére période est significativement inférieure aux six autres qui sont
toutes semblables entre elles par ANOVA.
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1.2. MESURE DES PARAMETRES CARACTERISANT LES MALES,
LES SITES ET LES NIDS

En mesurant le plus grand nombre possible de parametres caractérisant les méles
ainsi que les sites et les nids qu’ils défendent, nous avons voulu voir si I’'un d’eux pouvait
étre corrélé au succes reproducteur des males. Comme pour les autres espeéces que nous
avons étudiées, nous avons orienté notre choix sur des parametres essentiellement visuels
(sens qui semble prépondérant chez les labridés, BAUCHOT, 1984; MICHEL, LEJEUNE et
V0SS, 1987; MICHEL et VOSS, 1988).

1.2a. Les males

Pour caractériser les males, nous avons choisi trois parametres : leur taille, leurs
patrons de coloration et leurs patrons comportementaux (voir chapitre II, page 160).

Les tableaux 14 et 15 donnent les résultats de nos mesures exprimés en fonc-
tion du succes reproducteur (nombre de satellites et de parasites). La taille moyenne
des males que nous avons mesurés est, en 1985, de 74.6 mm £ 2.9 mm (min. = 69
mm, max. = 82 mm, n = 85). Sur le tableau 14 nous constatons qu’il n’y a pas de dif-
férence de taille significative entre les trois classes de succes reproducteur définies au
tableau 8 (0.10 < p £0.25 par ANOVA). Nous avons déterminé quatre combinaisons
formant quatre patrons de coloration différents suivant la teinte générale du corps
(tirant sur le vert ou tirant sur le jaune) et la teinte de 1’ocelle operculaire (orange-vert ou
bleu). La combinaison la plus couramment rencontrée est la robe a dominante verte asso-
ciée a I’ocelle orange-vert (69.5 % des males). Ensuite vient la robe a dominante jaune
avec ocelle orange-verte (18.1 % des males). Puis c¢’est la robe a dominante jaune avec
ocelle bleue (7.6 % des males). Enfin, la combinaison la plus rare est la robe a dominante
verte avec ocelle bleue (4.8 % des miles, soit 5 males sur 105). Le tableau 15 montre
que les patrons de coloration que nous avons déterminés se répartissent uniformément
entre les classes de taille (0.05 < p <0.10 par ANOVA). En ce qui concerne notre analyse
des patrons comportementaux montrés par les miles nidificateurs, nous avons
constaté que les males qui paradaient le plus €taient ceux qui avaient le moins de succes
reproducteur. Nous avons méme souvent vu ces males, lorsqu’une femelle passe a
proximité de leur nid, simuler la fécondation de pontes dans leur nid. Par contre, les
males qui montrent un succes reproducteur élevé paradent peu, voire pas du tout dans
certains cas extrémes. Le comportement de ces males se limite alors a féconder les pontes
des femelles qui se présentent spontanément au nid, souvent en groupes de deux ou trois
femelles, et a chasser les males satellites et parasites.

RESUME 1IIL.5 : Aucun des trois paramétres utilisés
pour caractériser les males ne semble varier entre les
catégories de succes (taille et couleur des males). Le
comportement des males varie mais ne semble pas déter-
miner leur succes reproducteur, les femelles se pré-
sentent spontanément au nid des males qui montrent le
succes reproducteur le plus élevé.

1.2b. Les nids
Comme pour les males, nous avons utilisé trois parametres pour caractériser les

nids construits par ces males. Nous avons mesuré la profondeur a laquelle étaient
construits les nids, le diametre de chaque nid et I’exposition du nid a la vue, que nous
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avons estimée sur une échelle de visibilité de 0 a 5 (voir chapitre II, p. 160 et fig. 9). Les
tableaux 16, 17 et 18 donnent les résultats de nos mesures exprimés en fonction du
succes reproducteur des males (nombre de males satellites et parasites) selon les trois
catégories définies au tableau 8. La profondeur moyenne a laquelle les mailes
construisent leur nid est de 7.1 m £ 2.0 m (min. = 2.5 m; max. = 10.5 m; n = 128) en
1985 dans notre zone de travail. Le tableau 16 montre qu’aucune différence significative
ne peut étre constatée entre les différentes catégories de succes reproducteur (p > 0.25 par
ANOVA). Le diametre moyen des nids mesurés en 1985 dans notre zone de travail
est de 163 mm * 34 mm (min. = 100 mm; max. = 240 mm; n = 128). Sur le tableau 17,
on constate qu’il n’y a pas de différence significative entre les trois catégories de succes
(0.10 < p < 0.25 par ANOVA). L’exposition des nids a la vue montre que ces nids
sont en moyenne visibles de trois cotés a la fois puisque la moyenne des mesures effec-
tuées en 1985 donne une exposition de 3.1 + 1.2 faces (min. = 0; max. =5; n =78, sur
une échelle de 0 a 5). On constate sur le tableau 18 qu’une analyse de variance ne
détecte aucune différence significative entre les trois catégories de succes (p > 0.25).

RESUME II1.6 : Aucun des parameétres mesurés caracté-
risant les nids (profondeur de construction, diametre,
visibilité) ne varie significativement avec le succes
reproducteur des males (par ANOVA).

1.2c. Les sites

Nous avons de nouveau utilisé trois parametres pour caractériser les sites sur les-
quels sont construits les nids. Nous avons mesuré 1’inclinaison du substrat sous-jacent
par rapport a I’horizontale, la largeur de ce substrat ainsi que 1’orientation du nid (pour les
nids construits dans une faille ou adossés a une ou plusieurs parois rocheuses).

Les tableaux 19, 20 et 21 donnent les résultats de nos mesures en fonction du
succes reproducteur des males classés selon les trois catégories de succes définies au
tableau 8. L’inclinaison du substrat sur lequel est construit le nid est donnée par le
tableau 19. L’inclinaison moyenne, pour I’année 1985, est de 26.4° £ 27.9° par rapport
a I’horizontale (min. = 0°; max. = 90° n = 70). On constate sur le tableau 19 qu’il n’y a
pas de différence significative de I’inclinaison de ce substrat en fonction du succes repro-
ducteur des males (0.05 < p < 0.10 par ANOVA). La largeur du substrat sous-jacent
est donnée par le tableau 20. La moyenne des mesures effectuées en 1985 indique une
largeur de 137 mm * 67 mm dans notre zone de travail (min. = 70 mm; max. = 340 mm,
n = 95). On constate sur le tableau 20 qu’il n’y a pas de différence significatives de la
largeur du substrat entre les trois catégories de succes (p > 0.25). L’orientation du
nid, exprimée en degrés par rapport au Nord-Est, est donnée au tableau 21. En 1985,
’orientation moyenne des nids dans notre zone de travail est de 201.4° = 17.6° (min. = 0%
max. = 355% n = 122). Sur le tableau 21 on constate qu’il n’y a pas de différence signi-
ficative de ce parametre entre les catégories de succes (0.10 < p <0.25 par ANOVA).

RESUME IIL.7. : Aucun des parameétres mesurés caracté-
risant les sites sur lesquels sont construits les nids ne
varie de facon significative par ANOVA (inclinaison,
largeur et orientation du substrat).
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1.3. COMPORTEMENT DES FEMELLES

Dans les paragraphes précédents, nous avons successivement exposé nos résultats
concernant le succes reproducteur des males (résumés II1.1 a I11.4) et les parametres par
lesquels nous avons caractérisé ces males (résumé II1.5), leur nid (résumé 111.6) et le site
qu’ils défendent (résumé I11.7). Nous abordons maintenant les résultats que nous avons
obtenus lors de notre étude du comportement des femelles. Nous dirigerons notre atten-
tion sur leurs possibilités d’investigation, les sites de pontes qu’elles visitent durant la
journée et les sites de pontes qu’elles visitent successivement d’un jour a I’autre.

1.3a. Possibilités d’investigation

Avant de discuter de I’existence ou de 1’absence d’un choix du partenaire de
reproduction effectu€ par les femelles, il est primordial de savoir si ces femelles ont la
possibilité physique d’effectuer ce choix. Pour cela, nous devons déterminer si les dis-
tances couramment parcourues par les femelles de Symphodus ocellatus leur permettent,
le cas échéant, de passer en revue un nombre suffisant de males différents.

En suivant des femelles pendant des périodes de 10 a 15 minutes, nous avons pu
constater que celles-ci parcouraient des distances largement suffisantes pour leur permettre
de visiter tous les males de notre zone de travail (jusqu’a 100 m parcourus en quelques
minutes). Trois exemples sont donnés par la figure 15. Apres avoir pondu au centre de
notre zone de travail, ces femelles se sont dirigées plus ou moins directement vers des
zones ou elles ont commencé a se nourrir (distances relevées : 45 m, 80 m et 100 m).

1.3b. Fidélité a un site de ponte

TABORSKY, HUDDE et WIRTZ (1987) signalent que les femelles paraissent fideles
a un site de ponte durant la méme journée (rarement a deux sites). En suivant des femelles
marquées, nous avons pu constater les faits suivants :

1) Les femelles semblent effectivement fideles a un ou des sites de ponte durant une
méme journée. En effet, 100 % des femelles suivies visitent régulierement et suc-
cessivement le ou les mémes sites (de 1 a 3).

2) Lors des trajets qu’elles effectuent entre les nids qu’elles visitent, ces femelles
passent régulierement a proximité d’autres nids auxquels elles semblent ne préter
aucune attention.

3) Cette fid€lité au site de ponte s’étend méme sur plusieurs jours puisque 74 % des
femelles suivies sont fidéles au méme site de ponte 2.6 0.6 jours en moyenne
(min. = 2 jours; max. = 8 jours; n = 19). En fait, les femelles semblent fideles a
un site de ponte tant que le méle qui le défend est en phase d’activité sexuelle
puisque la durée moyenne de cette phase est de 2.3 £+ 1.2 jours (LEJEUNE, 1985)
(pour les différentes phases des cycles de nidification, voir chapitre II, p. 153).

4) Nous avons constaté que les femelles semblent vouloir éviter le contact avec les
madles parasites et satellites, au point de parfois faire demi-tour devant la ruée de
ces males lors de leur approche et cela avant méme d’aborder le nid. Nous avons
observé que ces femelles pouvaient alors déposer une ponte dans un nid voisin de
« leur » nid. Cette tendance montrée par les femelles pourrait notamment signifier
que la présence des males satellites et des males parasites autour des nids est la
conséquence de la présence des femelles autour de ces nids et non sa cause (voir
les corrélations mises en évidence, cf. p. 170 et suivantes).
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Fig. 15. Symphodus ocellatus. Distances parcourues par trois femelles.

1.3c. Passage des femelles de nids voisins en nids voisins

Nous avons également essayé de déterminer vers quels sites de ponte se dirigent
préférentiellement les femelles quand elles changent de site. En relevant systématiquement
de jour en jour I'identité des femelles marquées qui visitent chacun des nids de notre zone
de travail, nous constatons que, lorsqu’elles changent de site de ponte, les femelles sem-
blent choisir pour nouveau site le nid le plus proche du leur et dont le méle est en phase
d’activité sexuelle, quel que soit le succes reproducteur de ce male. En effet, la distance
moyenne séparant deux sites de ponte choisis successivement par les femelles est signifi-
cativement inférieure a la distance moyenne entre deux nids a succes sur notre zone de
travail (respectivement 7.1 £ 0.6 m; n = 34 et 10.2 £ 0.7 m; n = 57; différence significa-
tive par test t de STUDENT, 0.0005 < p <0.005).
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RESUME 1II1.8 : Les possibilités d’investigation des
femelles semblent leur permettre de visiter tous les
males de la zone de travail. Les femelles semblent|
fideles a un site de ponte tant que le male est sexuel-
lement actif. Quand elles changent de site, les femelles
semblent choisir le site le plus proche dont le male est
sexuellement actif.

1.4. MECANISME PROPOSE POUR LE SYSTEME D’APPARIEMENT

Nous venons d’exposer, dans les pages qui précédent, les résultats obtenus lors
de notre étude du systeéme d’appariement de Symphodus ocellatus. Nous avons succes-
sivement passé en revue le succes reproducteur des mailes (résumés II1.1 a 111.4), les
parametres par lesquels nous avons caractérisé ces miles, leur nid et le site qu’ils défen-
dent (résumés II1.5 a II1.7) et le comportement des femelles (résumé II1.8). Sans nous
lancer dans une discussion de ces résultats, celle-ci faisant I’objet de la derniére partie de
ce chapitre, nous proposons dans ce paragraphe un mécanisme pour le systeme
d’appariement de Symphodus ocellatus.

Dans ce systeme, les fortes différences de succes reproducteur mesurées entre les
males proviendraient simplement du fait que les femelles restent fideles a leur site de ponte
tant que le male qui I’occupe est sexuellement actif. Quand cette activité sexuelle cesse, les
femelles s’orienteraient vers les sites les plus proches occupés par un mile sexuellement
actif. Le succes reproducteur d’un male pourrait donc n’€tre conditionné que par sa
proximité avec un mdle ayant un succes reproducteur élevé. L’accession a un succes
reproducteur élevé pourrait en plus étre facilitée par la présence d’ceufs dans le nid des
maéles proches de miles montrant un succes reproducteur élevé (les femelles pondent
occasionnellement dans les nids voisins de « leur » site) ainsi que le suggérent
WERNERUS, LEJEUNE et VAN DEN BERGHE (1989).C’est cette hypothése que nous
allons tester expérimentalement dans la deuxiéme partie de ce chapitre.

2. PARTIE EXPERIMENTALE

Nous avons effectué trois expériences différentes avec Symphodus ocellatus.
Nous les présentons ci-dessous 1’une apres 1’autre en développant successivement pour
chacune d’elle les méthodes suivies, les solutions envisagées et les résultats obtenus.

2.1. DEPLACEMENT DES MALES NIDIFICATEURS

Cette expérience consiste a déplacer ensemble tous les males nidificateurs de notre
zone de travail.
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2.1a. Méthodes

Déja présentée par WERNERUS (1985), cette expérience a été effectuée a deux re-
prises au cours des saisons de reproduction 1985 et 1986. Elle comporte trois temps (voir
chapitre II, p. 163).

Dans un premier temps, nous mesurons le succes reproducteur de tous les males
nidificateurs de notre zone de travail (succes reproducteur exprimé en fonction du nombre
de miles parasites et satellites se trouvant autour du nid).

Dans un second temps, nous capturons tous les méles nidificateurs se trouvant
dans cette zone et nous gardons ces males deux jours en aquarium en leur donnant la pos-
sibilité de se nourrir. Durant cette période, nous enlevons de notre zone de travail tous les
nids qui s’y trouvaient, rendant ainsi le site vierge.

Dans un troisieme temps, enfin, nous relachons tous les males au milieu de notre
zone de travail. Une grande partie de ceux-ci va immédiatement commencer un nouveau
cycle de nidification en construisant un nid a un emplacement différent du précédent, mais
qui peut en étre proche (voir fig. 16). Nous remesurons alors le succes reproducteur de
ces males sur leur nouveau site.
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Fig. 16. Symphodus ocellatus. Expérience d’enlevement des males.

181



2.1b. Solutions envisagées

Il semble que nous puissions envisager deux solutions a cette expérience. Soit
tous les males auront le méme succes reproducteur apres 1’expérience, soit certains males
changeront de succes reproducteur alors que d’autres montreront un succes reproducteur
inchangé.

Si I’hypothése que nous avons présentée au point 1.4 est exacte, le succes repro-
ducteur des miles devrait pouvoir changer aprés I’expérience, mais pas de fagon
systématique. Certains males devraient changer de succes reproducteur alors que d’autres
devraient montrer le méme succes avant et apres I’expérience. Cette solution semble éga-
lement compatible avec un systéme dans lequel les femelles privilégieraient certains sites
de reproduction par rapport a d’autres. Par contre, si nous constatons, apres I’expérience,
que tous les miles montrent le méme succes reproducteur qu’avant I’expérience, c’est que
les femelles choisissent certains males comme partenaires de reproduction et en rejettent
certains autres.

2.1c. Résultats

Nous avons réalisé cette expérience a deux reprises. Les résultats que nous avons
obtenus sont présentés par les tableaux 22 et 23. Lors de la premiére expérience, nous
avons retrouvé 60 % des males que nous avions relachés (soit 18 males sur les 30 qui oc-
cupaient la zone de travail avant I’expérience). Sur le tableau 23, nous voyons que
33.3 % des males changent de succes reproducteur lors de 1’expérience. Parmi ces méles
dont le succes reproducteur change, on constate que ce changement est synonyme
d’augmentation du succes reproducteur dans 66.7 % des cas et synonyme de diminution
dans les 33.3 % restants. Lors de la deuxiéme expérience, 75 % des males relichés ont
reconstruit un nid dans notre zone de travail (9 méiles sur 12, fig. 16). Cette fois,
66.7 % de ces males obtiennent un succes reproducteur différent de celui qu’ils avaient
avant I’expérience. Parmi ces 66.7 %, un male sur deux voit son succes reproducteur
augmenter et un male sur deux le voit diminuer. Nous constatons donc qu’en moyenne,
lors des deux expériences, environ un male sur deux (44.4 %) obtient un succes repro-
ducteur différent et que, parmi ces males, environ un changement sur deux concerne une
augmentation du succes reproducteur (58.3 %).

RESUME II1.9 : Quand tous les males de la zone de tra-
vail changent ensemble de site de nidification, un male
sur deux voit son succes reproducteur changer (50.0 %,
moyenne sur deux expériences). Parmi les males dont le
succes reproducteur change, un male sur deux obtient un
succes reproducteur plus élevé et un sur deux un succes
reproducteur plus faible (66.7 % des males obtiennent un
succes reproducteur plus élevé lors de la premiére expé-
rience et 58.3 % lors de la seconde).

2.2. MANIPULATION DU NOMBRE DE MALES SATELLITES ET
PARASITES

Cette expérience consiste a modifier le nombre de miles parasites et satellites gra-
vitant autour des nids, en en capturant une partie.
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2.2a. Méthodes

Réalisée a onze reprises, cette expérience comporte les trois phases classiques
présentées au chapitre II (p. 163). Lors de la premiére phase, le succeés reproducteur du
male nidificateur est mesuré de fagon la plus précise possible au cours d’une période de
30 minutes précédant immédiatement 1’expérience. N’ayant a traiter qu’un seul nid par
expérience, nous pourrons caractériser le succes reproducteur des males nidificateurs par
un nombre important de parametres :

- le nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation;

- le nombre de pontes fécondées par heure d’observation par le male nidificateur et par
les males parasites et satellites;

- le nombre de pontes déposées en moyenne par chaque femelle;

- la proportion de femelles entrant dans le nid et y pondant effectivement;

- le nombre de femelles passant a proximité du nid sans y entrer (s’approchant & moins
de 50 cm du nid).

Lors de la deuxieme phase, la moitié environ des méales parasites et satellites est
capturée ou chassée loin du nid. Dans chaque cas, nous avons évité d’inquiéter le male
satellite dominant. En effet, il semble qu’en son absence le male nidificateur soit incapable
de maintenir a I’écart les males satellites et parasites restant autour du nid. En n’agissant
pas sur le male satellite dominant, nous conservons la hiérarchie « naturelle » existant au-
tour du nid. Cette phase dure environ 5 minutes.

La troisieme phase de I’expérience dure 30 minutes et se déroule immédiatement
apres la deuxieme. Elle consiste en la mesure du succes reproducteur du méle nidificateur
et des males parasites et satellites selon les mémes parametres que ceux utilis€s lors de la
premiére phase.

2.2b. Solutions envisagées

Nous envisageons trois solutions différentes a cette expérience. Si les femelles
évitent effectivement le contact avec les satellites et les males parasites, la diminution de
leur nombre devrait permettre aux femelles d’entrer plus souvent dans le nid et d’y pondre
plus. Le succes reproducteur du male nidificateur devrait donc augmenter. Si, par contre,
le comportement des femelles n’est pas affecté par les méles satellites et parasites, les dif-
férents parametres mesurés ne devraient pas varier au cours de 1’expérience. Enfin, si
c’est la présence des males satellites et parasites qui attire les femelles, alors le succes re-

_producteur du méle nidificateur devrait diminuer avec la diminution du nombre de ces
males.

2.2c. Résultats

Présentés par VAN DEN BERGHE, WERNERUS et WARNER (1989), les résultats
des onze expériences sont repris par les tableaux 24 et 25. On constate a la lecture de
ces tableaux que chacun des parametres mesurés varie fortement au cours de I’expérience.
Le tableau 26 montre que toutes ces différences sont significatives par ANOVA sauf le
nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation et le succes reproducteur
des males satellites et parasites. On constate, en particulier, que le nombre de femelles en-
trant dans le nid et ne le quittant qu’apres avoir pondu (FEM.PON/H) passe de 30.2 fe-
melles a 64.7 femelles (0.025 < p < 0.05). De méme, le nombre de pontes effectuées par
ces femelles avant de quitter le nid (PON/FEM) passe de 1.3 pontes a 2.0 pontes (0.0001
< p £ 0.005). De cette fagon, le nombre de pontes effectuées dans les nids par heure
d’observation (PON/H) augmente spectaculairement en passant de 43.0 pontes a 128.4,
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soit environ le triple (0.0001 < p < 0.005). Le succes reproducteur du méale nidificateur
(FEC/H MALE N) augmente de fagon tout aussi spectaculaire puisqu’il quadruple en
passant de 25.2 FEC/H a 102.1 FEC/H (0.0001 < p < 0.005).

Ces résultats semblent montrer que la présence d’un grand nombre de males satel-
lites et parasites autour d’un nid limite fortement le succes reproducteur du méle nidifica-
teur. Cette constatation peut sembler en contradiction avec les corrélations que nous avons
mentionnées au début de ce chapitre (corrélation positive entre le nombre de femelles en-
trant dans les nids et le nombre de méles satellites et parasites gravitant autour de celui-ci,
et corrélation positive entre le nombre de pontes fécondées par le male nidificateur et ce
méme nombre de petits males : p.170).

L’explication de ce phénomene est simple. Reportons-nous au tableau 8 ou est
donnée I’attractivité du méle et du nid exprimée en fonction du nombre de pontes fécon-
dées par le male et du nombre de satellites. Nous y avions déterminé trois catégories de
succes reproducteur : la catégorie « 0 satellites » (3.2 FEC/H), la catégorie « 1-3 satel-
lites » (20.6 FEC/H), et la catégorie « > 3 satellites » (42.0 FEC/H). Les résultats de
I’expérience montrent que quatre a cinq satellites présents autour des nids ne semblent
avoir aucun effet négatif sur le comportement des femelles puisque le nombre de satellites
présents autour des nids apres 1’expérience est de 4.5 en moyenne. Si le succes repro-
ducteur des males nidificateurs est limité par un trop grand nombre de satellites présents
autour de leur nid, ce succes « limité » est en fait le succes reproducteur maximum ren-
contré dans les situations naturelles. Cette limitation n’intervient que pour la tranche de
succes reproducteur la plus élevée (voir fig. 17).

RESUME IIL.10 : Quand on enléve une grande partie des
males satellites et parasites présents autour d’un nid, on
constate que les femelle pondent plus (80 % des femelles
quittent le nid sans y pondre avant D’expérience, 39 %
apres; le nombre moyen de pontes déposées par femelle
passe de 1.3 a 2.0 pontes apreés Dexpérience). Un grand
nombre de males parasites et satellites autour d’un nid
semble donc limiter trés fortement le succeés reproducteur
du male nidificateur puisqu’il quadruple aprés D'expé-
rience (de 25.2 FEC/H avant a 102.1 FEC/H apreés I’en-
levement des males).

2.3. ECHANGE DE NIDS

Cette troisieme expérience consiste a échanger deux nids de succes reproducteur
différent en remplagant le nid d’un méle montrant un succes reproducteur élevé par le nid
d’un méle montrant un succes reproducteur faible et vice-versa.

2.3a. Méthodes

Cette expérience a €té réalisée a quinze reprises et comporte les trois €tapes clas-
siques. Dans un premier temps, nous mesurons le succes reproducteur des deux males
dont nous allons échanger les nids. Nous mesurons ces succes pendant 30 minutes
simultanément chez les deux mdles en tenant compte des trois parametres suivants :
nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation (PON/H), nombre de
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Symphodus ocellatus. Attractivité du male et du nid exprimée schéma-
tiquement en fonction du nombre de males satellites et du nombre de
pontes fécondées par le male nidificateur.

On retrouve les trois catégories de succes définies au tableau 8 (0 satel-
lites = 3.2 FEC/H; 1-3 satellites = 20.1 FEC/H; > 3 satellites = 42.0
FEC/H). La courbe en gros pointillés représente les valeurs du succes
reproducteur pouvant étre mesurées en situation naturelle, la courbe en
petits pointillés représente I’augmentation du succeés reproducteur obtenue
par la diminution expérimentale du nombre de males satellites gravitant
autour du nid.

On constate que la limitation imposée au male nidificateur par un trop
grand nombre de males satellites ne concerne que les males nidificateurs
qui présentent un succes élevé. L’influence négative exercée par les males
satellites sur le comportement des femelles a pour effet de limiter le suc-
ceés reproducteur des males nidificateurs de succés élevé aux valeurs qu’on
observe en situation naturelle.

femelles entrant dans les nids par heure d’observation (FEM.ENT/H) et nombre de pontes
incluant la participation de mdiles parasites et satellites par heure d’observation
(PARASIT). Ensuite, nous procédons a I’échange des nids. Les males nidificateurs
restent sur leur propre site, acceptant le nouveau nid et continuant & parader les femelles.
Les males parasites et les miles satellites restent sur le méme site. Cette opération
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demande environ 2 a 3 minutes. Enfin, nous remesurons immédiatement apres 1’échange,
durant une méme période de 30 minutes et simultanément le succes reproducteur des deux
males. Nous utilisons bien entendu les mémes parametres pour caractériser ce succes
reproducteur.

Afin de déterminer si la manipulation elle-méme ne modifiait pas le succes repro-
ducteur des males nidificateurs, nous avons procédé, parallelement a ces échanges, a dix
manipulations test. Lors de ces manipulations, nous avons mesuré pendant 30 minutes le
succes reproducteur du male testé (en utilisant les mémes parametres que pour I’échange
des nids), puis nous avons enlevé le nid, nous I’avons soulevé en pleine eau en le faisant
tourner entre nos mains et nous 1’avons remis a sa place. Immédiatement apres, nous
avons remesuré le succes reproducteur du male nidificateur pendant une méme période de
30 minutes. Si le test ne provoque pas de changement significatif du succes reproducteur
des males nidificateurs, nous admettrons que la perturbation due a la manipulation est
suffisamment faible pour ne pas affecter les résultats.

2.3b. Solutions envisagées

Nous envisageons quatre solutions a cette expérience. Si le nid ou la présence
d’ceufs dans ce nid n’influe pas sur le comportement des femelles, le succes reproducteur
des males devrait rester le méme apres 1’échange.

La deuxie¢me solution est que le succes reproducteur des deux males change apres
I’échange des nids (d’une part, le succes reproducteur du méle montrant un succes €levé
avant ’expérience diminue apres 1’échange des nids et, d’autre part, celui du méle mon-
trant un succes reproducteur faible avant I’expérience augmente apres I’échange des nids).
Alors, c’est que la quantité d’ceufs présents dans le nid influence le comportement des
femelles.

Enfin, les deux derniéres solutions seraient qu’un seul des males montre un chan-
gement de succes reproducteur apres 1’échange des nids. Si le changement concerne le
male qui montrait un succes reproducteur élevé avant I’expérience, ¢’est que la présence
d’ceufs dans le nid est une condition nécessaire mais non suffisante au succes reproduc-
teur d’un male nidificateur. Si le changement concerne le méle qui montrait un succes re-
producteur faible avant I’expérience, c’est que la présence d’ceufs dans le nid est une
condition suffisante au succes reproducteur d’un male nidificateur.

2.3c. Résultats

Les résultats du test sont donnés par le tableau 27 et analysés au tableau 28
Nous constatons a la lecture du tableau 51 qu’aucune différence significative du succe:
reproducteur des males testés ne peut étre détectée par ANOVA (p > 0.25 pour chacun de:
parametres). Les résultats obtenus lors de I’échange des nids sont donnés dans le ta
bleau 29 pour les miles présentant un succes reproducteur €levé avant I’échange et al
tableau 31 pour les mailes présentant un succes reproducteur faible avant I’échange. Ce
résultats sont analysés respectivement aux tableaux 30 et 32.

Nous constatons, d’une part, que le succes reproducteur des males présentan
avant ’expérience un succes reproducteur élevé diminue de fagon significative pa
ANOVA apres I’échange. En effet, le nombre de femelles entrant dans les nids passe d
101.8 femelles avant I’échange a 48.8 femelles apres (0.0001 < p < 0.005). Le nombr
de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation passe de 68.3 pontes avan
I’échange a 21.3 pontes apres I’échange (0.0001 < p < 0.005). Enfin, le nombre d
pontes incluant la participation de males parasites et satellites suit la méme tendance el
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passant de 41.5 pontes a 15.4 pontes (0.005 < p <0.01).D’autre part, il faut remarquer
que le succes reproducteur des males qui présentent un succes reproducteur faible avant
I’échange ne varie pas de fagon significative par ANOVA (pour tous les paramétres
mesurés : p > (0.25).

RESUME III.11 : En échangeant les nids de deux males
montrant des succeés reproducteurs différents, on constate
qu’un seul des males change de succés : le male qui
montrait un succés reproducteur élevé avant D’expérience.
Le succés reproducteur du deuxiéme male, faible avant
I’expérience, reste faible aprés. La présence d’une cer-
taine quantité d’ceufs dans le nid semble donc étre une
condition nécessaire mais non suffisante a D’obtention
d’un_succés reproducteur élevé par le male nidificateur.

3. DISCUSSION

Dans ce chapitre consacré a 1’étude du systeme d’appariement de Symphodus
ocellarus, nous avons dans un premier temps abordé la mesure du succes reproducteur
des males (résumés II1.1 a 1I1.4), la mesure d’un certain nombre de parametres caractéri-
sant ces mdles, leur nid et le site qu’ils défendent (résumés II1.5 a II1.7) et 1’étude du
comportement des femelles (p. 180). Nous basant sur ces résultats, nous avons proposé
un mécanisme pour le systeme d’appariement. Dans un second temps, nous avons testé ce
mécanisme par la voie de I’expérimentation, en tentant, par exemple, de mettre en
évidence certaines de ses conséquences (déplacement des males, p. 182; manipulation du
nombre de males satellites et parasites, p. 184; échange de nids). Nous allons maintenant,
dans la derniere partie de ce chapitre, discuter ce mécanisme en tenant compte de
I’ensemble de nos résultats.

Parmi nos résultats, nous constatons que seules les différences de succes repro-
ducteur observées entre les males, les possibilités d’investigation des femelles et
I’augmentation de succes reproducteur du male nidificateur lors de I’expérience de mani-
pulation du nombre de méles parasites et satellites semblent compatibles avec ’existence
d’un choix du partenaire de reproduction. Les autres résultats paraissent exclure un sem-
blable phénomene. Nous résumons ci-dessous la plupart des résultats les plus marquants
que nous avons obtenus.

3.1. REVUE SUCCINCTE DES POINTS IMPORTANTS
3.1a. Mesure du succes reproducteur des males
1) Il existe d’importantes différences de succes reproducteur entre les miles qui peu-

vent étre rassemblés en trois groupes (succes reproducteur moyen de chacun des
groupes : 3.2 FEC/H, 20.6 FEC/H, 42.0 FEC/H).
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2)

3)

4)

5)

6)

3.1b.

Un méme male occupant successivement deux sites différents peut voir son succes
reproducteur augmenter, diminuer ou rester identique.

Deux méles occupant successivement le méme site peuvent obtenir, ou non, des
succes reproducteurs différents (aussi bien plus élevé que plus faible pour le
deuxieme maile).

Un méme male, au cours d’un méme cycle de nidification, peut changer de succes,
mais uniquement en voyant celui-ci augmenter.

I1'y a davantage de nids dans I’environnement des nids montrant un succes €levé
que dans I’environnement de nids montrant un succes faible.

De méme, il y a davantage de nids montrant un succes élevé dans I’environnement
immédiat des nids montrant un succes €levé.

Il n’y a pas de secteur privilégié dans notre zone de travail au niveau du succes re-
producteur pour I’ensemble de la saison de reproduction. De méme, il n’y a pas de
périodes privilégiées au cours de la saison de reproduction pour I’ensemble de la
zone.

Mesure des parametres caractérisant les males, les nids et les sites

Aucun des 9 parametres par lesquels nous avons caractérisé les males, leur nid et

le site qu’ils défendent ne varie en fonction du succes reproducteur montré par le male. 11
reste cependant la possibilité que ce succes reproducteur dépende d’une combinaison de
criteres (voir paragraphe 3.2.).

3.1c.

1)

2)

3)

3.1d.

1)

2)

Comportement des femelles

Les déplacements que peuvent effectuer les femelles semblent leur permettre de
visiter tous les males de la zone de travail.

La majorité des femelles semble fidéle a un site de ponte tant que le méle qui le dé-
fend est sexuellement actif.

Quand elles changent de site de ponte, les femelles montrent une certaine tendance
a diriger leur activité vers le site le plus proche dont le méle est sexuellement actif.

Expériences

Quand tous les males de la zone de travail changent ensemble de site de nidifica-
tion, un méle sur deux voit son succes reproducteur changer. Parmi les males dont
le succes reproducteur change, un male sur deux obtient un succes reproducteur
plus €élevé et un sur deux un succes reproducteur plus faible.

Les femelles semblent €éviter le contact avec les males satellites et parasites quand
ceux-ci se trouvent autour d’un nid. Un grand nombre de miles parasites et satel-
lites autour d’un nid semble limiter tres fortement le succes reproducteur du male
nidificateur qui le défend.
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3) La présence d’une certaine quantité d’ceufs dans le nid semble étre une condition
nécessaire mais non suffisante a I’obtention d’un succes reproducteur élevé par le
male nidificateur.

3.2. LE SYSTEME D’APPARIEMENT DE SYMPHODUS OCELLATUS

En commengant ce travail, nous nous posions la question de savoir quel était le
systeme d’appariement des espéces que nous avions choisi d’étudier (Introduction). En
particulier, nous nous demandions si le choix du partenaire de reproduction intervenait
dans ces systemes ou si ceux-ci fonctionnaient suivant d’autres stratégies.

Chez Symphodus ocellatus, en plus du fait que les femelles semblent avoir la pos-
sibilité physique d’exercer un tel choix, le principal argument en faveur de 1’existence
d’un choix du partenaire de reproduction est ’existence de fortes différences de succes
reproducteur entre les males nidificateurs. Ces différences constituent en principe un bon
indice. En effet, si le choix du partenaire porte sur une certaine catégorie de males, en
fonction d’un critere les caractérisant ou caractérisant leur territoire, le groupe des males
présentant ce critere obtiendra un succes reproducteur élevé tandis que le groupe des
méles ne présentant pas ces caracteres n’obtiendra qu’un succes reproducteur faible. La
population des males nidificateurs de Symphodus ocellatus montre un phénomene de ce
type : en une heure d’observation, certains males n’obtiennent aucune ponte alors que,
dans le méme temps, d’autres males (parfois distants d’a peine un meétre) peuvent en ob-
tenir jusqu’a 170 (en situation naturelle) et jusqu’a plus de 350 lors de 1’expérience
d’enlevement des méles satellites et parasites.

Remarquons a ce propos que chez Symphodus ocellatus, il existe des males qui
obtiennent un succes reproducteur « intermédiaire », pas tout a fait nul, mais ne les clas-
sant pas dans le groupe des « bons » méles. Si le choix du partenaire existe chez Sym-
phodus ocellatus, il faudrait nécessairement qu’il soit basé sur une combinaison de cri-
teres, et que ces criteres ne soient pas liés entre eux. Cependant, nous constatons a la lec-
ture de nos résultats que plusieurs arguments semblent montrer que les différences de
succes reproducteur observées ne sont pas dues a un choix du partenaire de reproduction.
Ces arguments se placent a trois niveaux :

- Tout d’abord, la mesure « non-instantanée » du succes reproducteur des males ni-
dificateurs, tout au long de la saison de reproduction, montre clairement qu’un méme
male peut changer de succes reproducteur en changeant de site de nidification (en
situation naturelle comme lors de I’expérience d’enlevement des males nidificateurs).
Cette mesure semble exclure tout choix du partenaire basé sur une qualité intrinseque
du male. Bien entendu, le choix des femelles pourrait étre orienté par une qualité
propre au site, les miles ne faisant que « bénéficier » de la situation. Nous constatons
que cet argument ne semble pas pouvoir étre retenu non plus puisque des males diffé-
rents occupant successivement un méme site au cours de la saison de reproduction ne
montrent pas nécessairement le méme succes reproducteur. Cependant, on pourrait
quand méme retenir I’hypothese du choix du partenaire de reproduction en suggérant
que les différences de succes reproducteur observées proviennent de fluctuations
générales du succes reproducteur au cours de la saison. Deux de nos résultats
montrent que ce n’est probablement pas le cas :

1) Nous constatons d’abord, aussi bien en situation naturelle qu’en situation expéri-
mentale, que ces changements concernent autant des augmentations de succes re-
producteur que des diminutions, cette observation est particulieérement claire pour
notre expérience d’enlevement des males nidificateurs.
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2) Nos mesures montrent de plus qu’a I’exception des tout premiers jours de la sai-
son de reproduction, le succes reproducteur de ’ensemble des males nidificateurs
reste constant dans notre zone de travail tout au long de la saison.

- Ensuite, les parametres que nous avons utilisés pour caractériser les méles et leur nid
ainsi que le site sur lequel celui-ci est construit ne semblent pas varier en fonction du
succes reproducteur des miles. Bien entendu, nous n’avons tenu compte que de 9 pa-
rametres (taille, couleur et comportement des males; diametre, visibilité et profondeur
de construction du nid; largeur, inclinaison et orientation du substrat) et un parametre
important peut nous avoir échappé. Cependant, si un tel parametre existait, il faudrait
qu’il puisse changer pour un méme male d’un cycle a I’autre ou pour un méme site au
cours de la saison de reproduction. Mieux, il devrait pouvoir changer pour un méme
male ou un méme site d’un jour a I’autre au cours d’'un méme cycle de nidification.

- Enfin, le comportement des femelles semble peu compatible avec I’exercice d’un
choix du partenaire de reproduction. En effet, bien que I’ampleur de leurs déplace-
ments leur permettent en principe de visiter tous les miles de notre zone de travail
(jusqu’a 50 ou 60 nids), elles semblent ne pondre que dans un ou deux nids a la fois,
ne changeant de nid que lorsque le méle qui I’occupe arrive a la fin de sa période
d’activité sexuelle. Evidemment, ce comportement n’est pas vraiment incompatible
avec I’existence d’un choix du partenaire. On peut parfaitement imaginer qu’ayant
choisi un site de ponte suivant des criteres bien précis, les femelles y restent fideles
jusqu’a I’arrét de I’activité sexuelle du méle qui le défend. Nous constatons cependant
que le nouveau site « choisi » semble en général étre simplement le site le plus proche
du précédent et dont le male soit sexuellement actif (1. nombre de miles montrant un
succes reproducteur €levé dans I’environnement des males a succes reproducteur €levé
et 2. distance entre deux nids choisis successivement).

Ce comportement des femelles pourrait se comprendre autrement encore. En effet,
il pourrait étre le reflet d’un choix ou d’une attraction passive orientés par une « agréga-
tion » de males présentant tous un succes élevé. Cette agrégation constituerait une sorte de
stimulus supranormal, comme la taille de I’ceuf du goéland argenté Larus argentatus lors
des expériences de BAERENDS (1962) (voir aussi RUWET, 1969). Bien que cette hypo-
these semble permettre de comprendre les changements d’orientation des femelles vers un
madle voisin ou les changements de succes reproducteur dans I’espace et dans le temps,
deux remarques viennent la nuancer. Tout d’abord, la mise en évidence de ces aggréga-
tions est le résultat d’une mesure instantanée qui ne tient donc pas compte du temps. En
fait, la « durée de vie » de telles « agrégations » est trés courte puisque nous avons vu que
le succes reproducteur ne variait pas significativement entre les différents secteurs de notre
zone de travail au cours de la saison de reproduction (tabl 12 et 13). Ensuite, si I’on
consulte attentivement le tableau 21, on constate qu’il y a 1 nid présentant un succes
¢levé (parfois 2) dans une surface d’environ 80 m2 centrée sur les nids de succes élevé.
Ceci nous semble peu pour parler de réelle agrégation capable d’attirer, activement ou
passivement, les femelles. Cependant, la question reste posée.

Si le choix du partenaire n’intervient pas, comment fonctionne le systeme
d’appariement de Symphodus ocellatus ? Ainsi que nous ’avons proposé p. 180
(WERNERUS, LEJEUNE et VAN DEN BERGHE, 1989), le systeme d’appariement fonc-
tionne vraisemblablement par transfert du succes reproducteur entre males voisins, d’une
part, et par le systeme socio-reproducteur, d’autre part. Dans ce systeme, le critere dont
dépendrait le succes reproducteur d’un male serait la proximité d’un nid dont le male pré-
sente un succes reproducteur €élevé qui favoriserait le dépot des premiers ceufs dans le nid
(comportement des femelles, expérience de manipulation du nombre de méles satellites et
de méles parasites).
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Chez d’autres espéces de poissons nidificateurs, il semble que la présence d’ceufs
dans le nid constitue un facteur attractif pour les femelles (RIDLEY et RECHTEN, 1981
pour 1’épinoche Gasterosteus aculeatus; MARCONATO et BISAZZA, 1986 pour le chabot
Cottus gobio ). Cette attraction parait se retrouver chez les labridés (expérience d’échange
des nids; de méme, voir chapitre IV Symphodus tinca ). Remarquons cependant que si la
présence d’ceufs dans le nid semble étre un facteur nécessaire au succes reproducteur d’un
male, il semble que ce ne soit pas un facteur suffisant (aucun des méles ayant re¢u un nid
plein d’ceufs n’a vu son succes reproducteur augmenter).

D’autre part, il semble y avoir plus de chance pour qu’un nid regoive ses pre-
mieres pontes s’il se trouve proche d’un nid montrant un succes €levé que s’il s’en trouve
éloigné. En effet, I’expérience de manipulation du nombre de males parasites et satellites
se trouvant autour des nids a succes €levé montre que la présence de ces males empéche
souvent les femelles d’y pondre (la proportion de femelles quittant le nid sans y pondre
passe de 80 % des femelles avant I’expérience a 39 % des femelles apres I’expérience,
tabl. 24 a 26). Dans ces circonstances, nous avons remarqué que les femelles pon-
daient occasionnellement dans un nid voisin. Ces pontes, associées a I’habitude de visiter
fidelement un site pour y pondre, assureraient un surcroit d’attractivité pour les nids
construits a proximité des nids a succes. Notons que 1’habitude d’un site de reproduction
ou d’un partenaire constitue un facteur d’attraction fréquent chez les animaux. SHAPIRO,
AUSTIN, WARD et DAWSBURY (1986) montrent que les femelles du rongeur Microtus
ochrogaster préferent s’apparier avec un male avec lequel elles se sont déja accouplées
plutdt qu’avec un male « inconnu ». Chez la souris Mus musculus, les femelles « naives »
de souche SECI1Re/J(SEC) préferent s’accoupler avec des males de la souche
C57BL6J/(C57) alors que les femelles qui se sont déja appariées avec des miles de leur
propre souche préferent ces males quand on leur donne le choix entre les deux souches
(ALBONETTI et D'UDINE, 1986). Enfin, WARNER (1985, 1986 et 1987) montre que les
femelles du poisson labridé tropical Thalassoma bifasciatum restent fideles a certains sites
de pontes déterminés apparemment arbitrairement, quel que soit le mile qui s’y trouve,
méme si celui-ci abandonne son site de ponte pour un site voisin ou s’il est remplacé par
un autre male. A I’appui de ce mécanisme, notons qu’il permet de comprendre :

1) les changements de succes reproducteur montrés par des males qui changent de
site ou qui occupent successivement un méme site;

2) les changements de succes reproducteur intervenant au cours d’un méme cycle de
nidification;

3) le fait qu’il y ait plus de nids montrant un succes reproducteur élevé dans
I’entourage immédiat des nids a succes reproducteur €levé que dans I’entourage
des nids montrant un succes reproducteur faible;

4) la fidélité des femelles a un site de ponte, 1’orientation de 1’activité des femelles,
quand elles changent de site de ponte, vers des nids proches du site qu’elles visi-
taient précédemment.

Enfin, nous pensons que I’action du systeme socio-reproducteur est sélective. En
effet, les pontes n’ont lieu que dans les nids, a I’exclusion de tout autre substrat. Or, seuls
les males les plus grands, les plus dgés construisent des nids (Symphodus ocellatus vit
trois ans et seuls les méles de trois ans sont nidificateurs, LEJEUNE, 1985). De plus, au
sein du groupe des males parasites et satellites gravitant autour du nid, la hiérarchie so-
ciale fait que ce sont les males satellites, plus grands et plus vieux que les miles parasites,
qui montrent & leur tour le succes reproducteur le plus €levé. Le systeme sélectionne donc
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naturellement les males les plus grands, les plus 4gés. Dans ces circonstances, il est pos-
sible qu’il soit inutilement « coliteux » que les femelles operent une sélection supplémen-
taire par un choix orienté (DUNBAR, 1983; TURNER, 1986).

Remarquons cependant, comme pour Symphodus melanocercus, que cette sélec-
tion opérée par le systeme socio-reproducteur semble fortement « tamponnée » par
I’action des males parasites et satellites. En effet, si ceux-ci obtiennent un succes repro-
ducteur significativement plus faible que celui des males nidificateurs, leur contribution
semble quand méme relativement importante. Les méles nidificateurs ne sont sexuellement
actifs que durant de courtes périodes (quelques jours de phase d’activité sexuelle par cycle
de nidification) alors que les males parasites et satellites semblent sexuellement actifs
beaucoup plus longtemps (les miles satellites changent de nid quand « leur » male arrive a
la fin de sa phase d’activité sexuelle et les males parasites suivent les femelles de nid en
nid). Quand on tient compte de cette disproportion, les différences de succes reproducteur
mesurées entre les classes sociales ne sont plus significatives (LEJEUNE, 1985; WARNER
et LEJEUNE, 1985). Enfin, le rapport gonado-somatique est trés nettement en faveur des
males non nidificateurs (en % du poids du corps : 9.73 £ 0.52 pour les miles parasites,
6.43 * 0.42 pour les males satellites et 2.23 + 0.31 pour les males nidificateurs;
LEJEUNE, 1985; WARNER et LEJEUNE, 1985).

En conclusion, nous suggérons donc que le systeme d’appariement de Sympho-
dus ocellatus fonctionne, d’une part, par le biais d’un transfert du succes reproducteur
entre males voisins et, d’autre part, par une sélection opérée par le syst¢éme socio-repro-
ducteur en faveur des males les plus agés de la population. Cette sélection serait tempérée
par la part non négligeable jouée par les petits males dans la reproduction.

Remarquons que ce systéme pourrait étre la conséquence évolutive d’un choix trés
sélectif exercé par les femelles dans le passé. En effet, on peut raisonnablement imaginer
un systeme originel dans lequel, tous les males construisant des nids, les femelles soient
préférentiellement attirées par les males nidificateurs les plus gros. Un tel systeme pourrait
tendre évolutivement vers la disparition des petits males en tant que males nidificateurs.
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CHAPITRE IV

Symphodus tinca

Pour mener a bien notre étude des systemes d’appariement des quatre especes de
labridés méditerranéens que nous avons choisies pour ce travail, nous avons suivi trois
étapes successives (introduction).

Au cours de la premiére étape, nous nous sommes familiarisé avec les comporte-
ments sociaux et reproducteurs de ces especes. Cette étape a été€ présentée au chapitre 11
(p. 154). Pour Symphodus tinca, nous présenterons les deux €tapes suivantes dans ce
chapitre, qui comportera trois parties.

» Une premiere partie sera consacrée d’abord a I’exposé des résultats que nous avons
obtenus lors de la mesure du succes reproducteur des males nidificateurs et des males
non nidificateurs (Symphodus tinca est une espece nidificatrice dont les femelles peu-
vent pondre aussi bien en dehord des nids que dans ceux-ci, chapitre II, p. 154).
Ensuite, nous présenterons les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure des
parametres par lesquels nous avons caractérisé les males et les sites qu’ils défendent.
Enfin, nous dirigerons notre attention sur I’étude du comportement des femelles. A
I'issue de cette premiere partie, nous proposerons un mécanisme pour le systeme
d’appariement de Symphodus tinca qui soit compatible avec ces résultats.

» Dans la deuxieme partie de ce chapitre, nous présenterons la derniere €tape de notre
démarche en testant expérimentalement le mécanisme que nous proposons. Pour
chaque expérience, nous détaillerons les méthodes que nous avons suivies, les diffe-
rentes solutions envisageables pour cette expérience et les résultats obtenus.

« Dans la derniere partie de ce chapitre, nous discuterons le systeme d’appariement de
Symphodus tinca en nous basant sur I’ensemble de nos résultats. Nous verrons si le
mécanisme que nous avons proposé doit étre modifié pour tenir compte des résultats
de nos expériences.




1. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES

1.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR
1.1a. Résultats globaux

Le succes reproducteur étant un facteur primordial de 1I'étude des systemes
d’appariement, nous le caractériserons a 1’aide de cinq parametres différents. Nous mesu-
rerons d’abord le succes reproducteur global des males par le nombre de pontes que ces
males fécondent par heure d’observation (FEC/H). C’est évidemment le parametre essen-
tiel. Ensuite, nous affinerons cette mesure en tenant compte des quatre parametres sui-
vants : le nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation (pour les males
nidificateurs) ou le nombre de femelles paradées par heure d’observation (pour les males
non nidificateurs) (FEM/H); le nombre moyen de pontes fécondées par les males avec
chaque femelle (FEC/F); le temps moyen pendant lequel les miles gardent leurs femelles
(TG/F); et le nombre de méles parasites* chassés par les males par heure d’observation
(CHA/H).

Le tableau 33 donne le succes reproducteur moyen des males nidificateurs (N) et
des males non nidificateurs (NN) pour les saisons de reproduction 1986 et 1987. Nous
constatons que 1’année 1987 semble avoir €t€ une année plus « active » que I’année 1986
tant pour les males nidificateurs et pour les méles non nidificateurs. En effet, le succes
reproducteur des males nidificateurs passe de 43.4 = 8.1 FEC/H en 1986 a 85.0 £ 13.4
FEC/H en 1987, soit pres du double. La méme situation se retrouve pour les males non
nidificateurs dont le succes reproducteur passe de 9.3 = 3.8 FEC/H en 1986 a 41.6 £ 6.4
FEC/H en 1987. Cette observation est confirmée par ’augmentation du nombre de
femelles entrant dans les nids, ou paradées hors des nids, en 1987 (FEM/H). De méme, le
nombre de madles parasites chassés par heure d’observation augmente pour les deux caté-
gories de males de 1986 a 1987 (CHA/H). Le nombre de pontes fécondées par femelle
(FEC/F) n’augmente pas pour les mdles nidificateurs mais il augmente pour les males non
nidificateurs (de 0.7 £ 0.3 FEC/F en 1986 a 2.5 + 0.4 en 1987). Le temps moyen passé
par les femelles dans les nids semble identique d’une année a I'autre.

Remarquons que I’augmentation du succes reproducteur donne aux males non ni-
dificateurs, en 1987, un succes reproducteur équivalent a celui obtenu en 1986 par les
miles nidificateurs.

Les tableaux 34 et 35 donnent les résultats de la mesure du succes reproducteur
des miles nidificateurs respectivement en 1986 et 1987. Ces résultats sont analysés par
les tableaux 38 et 39. On y constate que les différences de succes reproducteur obser-
vées (de 20.3 FEC/H a 71.3 FEC/H en 1986 et de 47.6 FEC/H a 169.7 FEC/H en 1987)
ne sont pas significatives par ANOVA (0.10 < p <0.25 en 1986 et p > 0.25 en 1987)
(voir chapitre II, p. 165). De méme, sur le tableau 38, on constate que les autres para-
metres varient de fagon non significative par ANOVA en 1986. Par contre, le tableau 39
montre que le nombre de femelles entrant dans les nids atteint le seuil significatif en
variant de 12.0 FEM/H a 62.0 FEM/H (0.025 < p < 0.05). De méme, le nombre de
pontes fécondées par femelle varie significativement de 0.7 FEC/F a 4.6 FEC/F (p <
0.0001). La méme constatation s’applique au temps passé par les femelles dans les nids
qui varie significativement de 23.1 sec a 73.7 sec (p < 0.0001). Enfin, le nombre de
males parasites et satellites® chass€s par les mdiles nidificateurs atteint un niveau
significatif en variant de 60.0 CHA/H a 144.0 CHA/H (0.01 < p £0.025).
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Les tableaux 36 et 37 présentent les résultats que nous avons obtenus en mesurant le
succes reproducteur des males non nidificateurs en 1986 et 1987. Ces résultats sont
analysés par les tableaux 40 pour la saison 1986 et 41 pour la saison 1987. On
constate en 1986 et en 1987 que le succes reproducteur ne varie pas de fagon significative
par ANOVA (de 0.0 FEC/H a 29.1 FEC/H en 1986, 0.10 < p < 0.25 et de 3.4 FEC/H a
80.3 FEC/H en 1987, 0.10 < p < 0.25). De méme, aucun des autres parametres mesurés
ne varie significativement, ni en 1986, ni en 1987, par ANOVA.

RESUME 1IV.1 : Les mesures du succes reproducteur
montrent qu’il n’y a pas de différences significatives,
d’une part, entre les males nidificateurs et, d’autre part,
entre les males non nidificateurs.

Dans le tableau 42, nous avons regroupé les mailes en trois classes de taille :
taille inférieure a 200 mm, taille comprise entre 200 mm et 250 mm, et taille sup€rieure ou
égale a 250 mm en Longueur Standard* (LS). On constate qu’une analyse de variance ne
détecte pas de différence significative du succes reproducteur (FEC/H : 0.05 < p £0.10).
Par contre, le nombre de femelles paradées par heure d’observation ou entrant dans le nid
par heure d’observation (FEM/H), le temps pendant lequel les males gardent leurs fe-
melles (TG/F) ainsi que le nombre de males parasites et/ou satellites chassés par heure
d’observation (CHA/H) varient de fagon significative par ANOVA (p < 0.0001). Le
nombre de pontes fécondées par femelle ne varie pas de facon significative (p > 0.25).

Une différence significative du succes reproducteur entre classes de taille
n’apparait que si I’on regroupe les deux classes de tailles supérieures. Sur le tableau 43,
nous constatons que le succes reproducteur des males dont la taille (LS) n’excede pas 200
mm est de 21.8 + 11.4 FEC/H tandis que celui des males d’une taille supérieure a 200
mm (LS) est de 77.5 £ 12.4 FEC/H (0.01 < p < 0.025 par ANOVA). Les autres pa-
rametres se comportent de la méme fagon que précédemment (males regroupés en trois
classes de taille).

RESUME 1V.2 : La mesure du succes reproducteur
(FEC/H) n’indique pas de différence significative quand
on range les males en trois classes de taille. Une diffé-
rence significative n’apparait que lorsqu’on compare les
deux plus grandes classes de taille, regroupées, avec la
plus petite (par ANOVA).

1.1b. Période de latence

Alors que la durée moyenne de nidification est relativement longue chez Sympho-
dus tinca (31.4 jours * 9.6 jours, LEJEUNE, 1985), nous avons souvent constaté que des
males terminaux* commencaient I’élaboration d’un nid (avec défense territoriale, activité
de construction et pontes) pour 1’abandonner tres rapidement (apres deux ou trois jours).
La figure 18 indique toutes les durées de nidification relevées en 1987 dans notre zone
de travail (WARNER, communication personnelle). Nous pouvons constater la présence
d’un pic pour la période 25-30 jours comme I’avait signalé LEJEUNE. Cependant, la
figure 18 montre également un tres important pic pour la période 1-5 jours (13 observa-
tions en 1987).




SYMPHODUS TINCA : DUREE DE NIDIFICATION
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Fig. 18. Symphodus tinca. Durées de nidification observées durant la saison de
reproduction 1987. Les durées les plus fréquemment rencontrées sont de 0
a 5 jours et de 25 a 30 jours de nidification.

Il semble qu’il y aie donc comme une « période de latence » d’environ 5 jours en
dega de laquelle les males montrent une forte tendance a abandonner leur nid et au dela de
laquelle il est plus probable qu’ils le gardent longtemps. Les tableaux 44 et 45
donnent, au cours des 5 premiers jours de nidification, les succes reproducteurs des males
qui garderont leur nid 5 jours au plus et des males qui le garderont plus de 5 jours. Les
deux séries de males sont comparées dans le tableau 46. Nous constatons que le succes
reproducteur (FEC/H) des males qui garderont leur nid 5 jours maximum n’est pas
significativement différent de celui des méles qui garderont leur nid plus de 5 jours (0.10
< p £0.375 par test t de STUDENT, voir chapitre II, p. 163). Le nombre de visites de
femelles par heure d’observation, le nombre de pontes fécondées par les males par femelle
et le temps passé par les femelles dans les nids ne varient pas non plus par test t de
STUDENT (FEM/H : 0.10 < p £0.375; FEC/F : p > 0.40; TG/F: 0.10 < p < 0.375). Par
contre, le nombre de miles parasites et de miles satellites chassés hors du nid par le male
nidificateur varie de fagon significative en passant de 67.7 = 8.9 CHA/H pour les miles
qui garderont leur nid plus de 5 jours a 154.4 £ 32.9 CHA/H pour les males qui garde-
ront leur nid au plus 5 jours, soit 2.5 fois plus (p < 0.0005 par test t de STUDENT).

Les figures 19, 22 et 26 a 28 montrent I’évolution au cours du temps du suc-
ces reproducteur des deux groupes de madles repris par les tableaux 44 et 45. Nous
pouvons constater, sur la figure 19, que I’évolution du nombre de pontes fécondées par
heure d’observation par les miles qui gardent leur nid 5 jours maximum et par les males
qui le garderont plus de 5 jours semble suivre deux courbes opposées : descendante pour
les premiers et ascendante pour les autres. La méme configuration se retrouve sur la
figure 22 pour le nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation. Le
nombre de pontes fécondées par femelle semble suivre, par contre, la méme évolution
dans les deux groupes (a I’exception du jour 5, fig. 26) de méme que le temps passé par
les femelles dans les nids (fig. 27). Enfin, nous voyons sur la figure 28 que le nombre
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de males parasites et de mailes satellites chassés du nid par heure d’observation reste
systématiquement plus €élevé tout au long de la période de 5 jours pour les males qui
garderont leur nid 5 jours maximum.

RESUME 1V.3 : La mesure de la durée de nidification
montre que beaucoup de nids sont abandonnés dans les
tout premiers jours de nidification (période de latence de
5 jours). Le succés reproducteur des males qui aban-
donnent leur nid apreés moins de 5 jours de nidification
n’est pas significativement inférieur au succés reproduc-
teur des males qui garderont leur nid plus longtemps,
succés mesuré pendant cette méme période de 5 jours.
Les nids abandonnés sont caractérisés par une tres forte
ression des males satellites et parasites.

SYMPHODUS TINCA : période de latence
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Fig. 19. Symphodus tinca. Nombre de pontes fécondées par heure d’observation par
les males nidificateurs qui garderont leur nid plus de cing jours et les
males nidificateurs qui ne le garderont que cinq jours maximum.

1.2. MESURE DES PARAMETRES CARACTERISANT LES MALES ET
LE SITE DE PONTE QU’ILS DEFENDENT

Dans le paragraphe précédent, nous avons analysé le succes reproducteur des
males nidificateurs, des males non nidificateurs et nous avons comparé ces miles entre
eux en les rangeant par classe de taille. Nous allons maintenant passer en revue les para-
metres par lesquels nous avons caractérisé les males.
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Nous avons utilisé quatre parametres pour caractériser les miles et le site qu’ils
défendent pour la saison de reproduction 1986 et trois pour la saison 1987. Nous avons
mesur¢ la taille des males (Longueur Standard), leur aggressivité (nombre de males para-
sites et satellites chassés du nid par heure d’observation), I’efficacité de leurs soins pa-
rentaux (pourcentage de survie des ceufs dans le nid, mesuré seulement au cours de la
saison 1986) et la profondeur a laquelle est construit le nid.

Les tableaux 47 et 48 donnent les résultats de ces mesures respectivement pour
les années 1986 et 1987. La taille moyenne des males nidificateurs est de 264.3 mm + 8.0
(min. = 232 mm; max. = 282 mm; n = 6) en 1986 et de 248 mm = 9.5 (min. = 218 mm;
max. =277 mm; n = 5) en 1987.

L’agressivité moyenne des méles, exprimée en fonction du nombre de males para-
sites et satellites chassé€s du nid, est de 33.7 £ 4.5 CHA/H (min. = 18.4 CHA/H, max. =
52.3 CHA/H, n = 7 miles) en 1986 et de 81.0 £ 10.3 CHA/H (min. = 60.0 CHA/H;
max. = 144.0 CHA/H; n = 8 mailes) en 1987. L’efficacité moyenne des soins parentaux,
exprimée en fonction du pourcentage de survie des ceufs dans les nids, est de 61.9 %
(min. = 45.5 %; max. = 74.5 %; n = 7 miles). La profondeur moyenne a laquelle sont
construits les nids est de 5.5 m (min. = 3.5 m, max. =7.0 m,n=7) en 1986 et de 3.8 m
(min. = 2.5 m, max. = 7.0 m, n = 8) en 1987. On constate sur les tableaux 49 et 50
qu’on ne peut €tablir de corrélation entre un des parametres mesurés et le succes repro-
ducteur des males qu’ils caractérisent (p > 0.25 par ANOVA) ni en 1986, ni en 1987.

Sur la figure 20, nous avons indiqué 1’emplacement des sites de nidification uti-
lisés par les miles au cours des saisons de reproduction 1985, 1986 et 1987. Au total, 24
sites différents ont €té¢ utilis€s dans notre zone de travail durant les trois années, dont
certains ont été réutilisés d’une année a 1’autre, mais pas nécessairement deux années de
suite (6 sites, soit 25 %). Seuls trois sites ont €té€ utilisés les trois années (12.5 %). Sur
ces 24 sites potentiels, 13 ont été utilisés en 1985 (54.2 %), 9 en 1986 (37.5 %) et 14 en
1987 (58.3 %). A peine la moiti€ des sites disponibles, voire moins, a donc €té€ utilisée
chaque année.

RESUME 1V.4 : La mesure des parametres par lesquels
nous avons caractérisé les males et le site qu’ils défen-
dent montre qu’on ne peut les corréler avec le succes
reproducteur de ces males (taille, agressivité et efficacité
des soins parentaux des males, profondeur de nidifica-
tion). A peine la moitié des sites potentiels de nidifica-
tion est utilisée chaque année.

1.3. COMPORTEMENT DES FEMELLES

Apres avoir mesur€ le succes reproducteur des méles (résumé 1V.1) et avoir com-
paré entre eux les males rangés par classe de taille (résumé 1V.2), nous avons exposé les
résultats que nous avons obtenus en mesurant les parametres par lesquels nous avons ca-
ractérisé les males (résumé IV.3). Nous pouvons donc aborder I’étude du comportement
des femelles. Nous nous occuperons successivement de leurs possibilités d’investigation,
de leur choix pour I’'une ou I’autre stratégie de reproduction, de leur comportement vis-a-
vis de nids « jeunes » et de I’influence que peuvent avoir les males parasites et les males
satellites sur leur comportement.
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Fig. 20. Localisation des nids de Symphodus tinca en 1985-86-87.

1.3a. Possibilités d’investigation

En suivant les femelles de Symphodus tinca, nous avons constaté que celles-ci
pouvaient effectuer des déplacements treés importants, largement supérieurs a ceux qui
semblent nécessaires pour passer en revue les miles de notre zone de travail. En effet, la
figure 21 indique, a titre d’exemple, les déplacements de trois femelles suivies chacune
pendant 10 minutes dans le courant de la journée. Nous avons mesuré a cette occasion
deux trajets de 85 m et un trajet de 110 m. De plus, chaque matin a I’aube, les femelles de
Symphodus tinca se rendent de leur aire de repos nocturne®, qui se situe sur 1’herbier de
posidonies, vers leurs aires de nutrition diurne et les territoires des méles le long de la cote
rocheuse. A cette occasion, ces femelles suivent le méme chemin de migration que les
femelles de Symphodus melanocercus (voir chapitre V). Nous avons figuré sur la fi-
gure 21 le tracé de ce chemin de migration matinale. Nous estimons la longueur de ce
chemin a 350 m au moins. Enfin, des femelles de Symphodus tinca ont €té suivies alors
qu’elles effectuaient des déplacements entre des nids. L’ampleur de ces déplacements peut
dépasser 2000 m (LEJEUNE, 1985). Cependant, les femelles de Symphodus tinca sont
sédentaires et reviennent en principe toujours dans leur aire de nutrition « habituelle »
(LEJEUNE, 1985). Nos propres observations nous ont permis de constater que nos
femelles marquées sont revues de jour en jour dans une méme région dont nous estimons
la surface a 50 m2.
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Fig. 21. Symphodus tinca. Chemin de migration matinale et trajets de trois
femelles dans le courant de la journée.

1.3b. Choix de la stratégie de reproduction

Les femelles peuvent pondre en suivant deux stratégies différentes (chapitre 1I,
p. 154). Elles peuvent pondre soit a I’intérieur d’un nid soit en dehors des nids en
dispersant leurs pontes au hasard de leurs déplacements. En recensant les femelles
marquées pondant dans les nids et hors des nids, nous avons constaté qu’une méme
femelle pouvait pondre dans un nid et hors des nids au cours d’'une méme journée. Une
méme femelle peut méme pondre suivant les deux stratégies au cours d’une méme période
d’observation de 30 minutes (WARNER, communication personnelle).

Si on range les femelles observées en train de pondre par classe de taille, on
constate que les tailles des femelles qui pondent en dehors des nids suivent les mémes
proportions que celles rencontrées au sein de la population totale des femelles. En effet,
WARNER & LEJEUNE (1985) indiquent que les femelles de petite taille représentent
73.0 % de la population tandis que les femelles de plus grande taille (> 120 mm) forment
les 27.0 % restants. Or, au cours de la saison de reproduction 1987, nous constatons que
81.0 % des femelles qui pondent en dehors des nids sont des femelles de petite taille
(tableau 51), les 19.0 % restants étant des femelles de plus grande taille (n = 105). Par
contre, la méme mesure avec les femelles observées en train de pondre dans les nids
montre que les tailles se répartissent de fagon tout a fait différente.

Cette fois, ce sont les femelles de grande taille qui forment la majorité des femelles

qui pondent (55 %), les femelles de petite taille ne représentent plus que 45 % des fe-
melles qui pondent (n = 253). La taille moyenne des femelles qui pondent dans les nids
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semble donc supérieure a la taille moyenne des femelles qui pondent en dehors des nids,
la taille moyenne de ces dernieres étant simplement la taille moyenne de la population des
femelles de Symphodus tinca.

SYMPHODUS TINCA : période de latence
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Fig. 22. Symphodus- tinca. Nombre de femelles entrant dans le nid par heure
d’observation pour les males nidificateurs qui garderont leur nid plus de
cinq jours et les males nidificateurs qui ne le garderont que cinq jours
maximum. L’évolution des deux courbes semble suivre celle de la fig. 19.

Enfin, la stratégie de reproduction adoptée par les femelles semble varier au cours
de la saison de reproduction. En effet, le nombre de pontes déposées en dehors des nids
passe par trois pics au cours des saisons de reproduction 1986 et 1987 (tabl. 52). La
figure 23 donne les résultats que nous avons obtenus en 1986 et la figure 24 ceux
obtenus en 1987. Le nombre moyen de pontes déposées en dehors des nids est présenté
en fonction de 9 périodes de 7 jours, ce qui permet de couvrir toute la saison de
reproduction. Pour chacune de ces 9 périodes, le nombre de nids agés de plus de 5 jours
et ne devant pas étre abandonnés avant une méme période de 5 jours est indiqué. La méme
évolution est de toutes fagons obtenue en utilisant le nombre total de nids.

Nous constatons sur chacune des deux figures 1’existence d’un pic d’activité au
début de la saison de reproduction. Ce pic, bien contrasté en 1986, 1’est moins en 1987;
ceci recoupe 1’observation que nous avons effectuée au tableau 33 concernant I’intensité
de D’activité sexuelle de la saison 1987 par rapport a la saison 1986. Un deuxieme pic
d’activité se situe logiquement au moment du pic d’activité sexuelle de la saison de repro-
duction. A ce moment, le nombre de nids atteint, lui aussi, son maximum. Enfin, le troi-
sieme et dernier pic se situe a la fin de la saison de reproduction et est aussi bien marqué
en 1986 qu’en 1987.
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Fig. 23. Symphodus tinca. Le nombre global de pontes effectuées par les femelles
en dehors des nids en 1986 semble montrer trois pics : un premier au
début et un deuxieme a la fin de la saison de reproduction, alors que le
nombre de nids disponibles est faible, et un troisieme au moment du pic
d’activité sexuelle de la saison de sept jours; les nids pris en compte sont
ceux défendus depuis plus de cinq jours et ne devant pas étre abandonnés
avant cinq jours.

1.3¢c. Comportement vis-a-vis des « nouveaux » nids : le comportement
« d’essai »

En entrant dans un nid, les femelles peuvent montrer un comportement particulier, que
nous appellerons « d’essai » (WARNER, communication personnelle). Nous pourrions
imager ce comportement anthropomorphiquement en disant que les femelles de Sympho-
dus tinca « examinent attentivement le nid ». En effet, les femelles inclinent leur corps
vers le bas et se déplacent doucement de gauche a droite, le museau au ras des algues,
pendant que le mile parade autour d’elles. Souvent, elles quitteront le nid sans y pondre.

Nous avons constaté que ce comportement apparaissait plus fréquement au début
du cycle de nidification. En effet, durant les cinq premiers jours de nidification, 11 % des
femelles exhibent ce comportement. Apres cette période, seulement 3 % des femelles le
montrent encore. L’interprétation de ce comportement pourrait étre que les femelles « tes-
tent » les nids qui ne sont défendus que depuis quelques jours.

1.3d. Influence des satellites sur le comportement des femelles

En se précipitant dans le nid pour y parasiter* une ponte, les méles satellites et pa-
rasites provoquent généralement le départ de la femelle hors du nid. Souvent, méme, en
se précipitant vers une femelle qui aborde le nid, ces males provoquent la fuite de la fe-
melle, qui fait demi-tour avant d’entrer dans le nid.
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Fig. 24. Symphodus tinca. Comme en 1986, le nombre global de pontes effectuées
par les femelles en dehors des nids en 1987 semble montrer trois pics : un
premier au début et un deuxieme a la fin de la saison de reproduction,
alors que le nombre de nids disponibles est faible, et un troisieme au
moment du pic d’activité sexuelle de la saison de reproduction. La saison
de reproduction est divisée en neuf périodes de sept jours; les nids pris en
compte sont ceux défendus depuis plus de cinqg jours et ne devant pas étre
abandonnés avant cinq jours.

Comme 1’indique la figure 25, le nombre de départs provoqués par les males
satellites et les males parasites augmente au cours du temps pour atteindre la proportion de
80 % a 100 % des départs apres 7 jours de nidification.

RESUME 1IV.5 : L’étude du comportement des femelles
montre que 1) leurs déplacements leur permettent de
visiter tous les males de la zone de travail, 2) la taille
moyenne des femelles pondant dans les nids est supé-
rieure a la taille moyenne des femelles pondant hors des
nids, 3) la stratégie de ponte adoptée par les femelles
change au cours de la saison de reproduction, 4) les
femelles semblent « tester » les nids jeunes, 5) autour
des nids, les femelles semblent éviter le contact avec les
males parasites et satellites.
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Fig. 25. Symphodus tinca. Proportion des femelles qui quittent le nid a cause des
satellites qui gravitent autour de celui-ci, durant les neufs premiers jours
de nidification.

1.4. MECANISME PROPOSE POUR LE SYSTEME D’APPARIEMENT

Nous avons commencé ce chapitre en exposant les résultats que nous avons obte-
nus lors de la mesure du succes reproducteur des males nidificateurs et non nidificateurs
(résumé I'V.1). Nous avons comparé ces males entre eux, en fonction de leur succes re-
producteur, en les rangeant par classe de taille (résumé IV.2). Nous avons constaté
I’existence d’une période de latence d’environ 5 jours en-de¢a de laquelle beaucoup de
nids sont abandonnés (résumé IV.3). Ensuite, nous avons présenté les résultats de la me-
sure des parametres par lesquels nous avons caractérisé les méles et le site qu’ils défen-
dent (résumé IV.4). Enfin, nous nous sommes attachés a I’étude du comportement des
femelles (résumé IV.5). Nous pouvons donc maintenant proposer un mécanisme pour le
systeme d’appariement de Symphodus tinca qui soit compatible avec ces résultats. Dans la
partie suivante de ce chapitre, nous testerons le mécanisme proposé par la voie de
I’expérimentation.

L’hypothese de travail que nous proposons se base, principalement, sur les faits
suivants :

1) Les femelles ne semblent pas exercer de discrimination, ni entre les males nidifi-
cateurs, ni entre les males non nidificateurs, ni entre les gros males non nidifica-
teurs et les males nidificateurs.

2) Par contre, la stratégie de reproduction qu’elles suivent semble varier en fonction
de la période de la saison de reproduction et de la taille des femelles considérées.

3) Les femelles semblent vouloir éviter la présence des males satellites dans les nids.
Cette tendance pourrait leur faire éviter les nids trop entourés de satellites.
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Nous proposons le mécanisme d’appariement suivant : une certaine sélection serait
exercée par le systeme socio-reproducteur plutot que par le choix du partenaire de repro-
duction. Ce systeme, en effet, semble défavoriser les petits males par rapport aux plus
gros (seuls les plus gros males sont nidificateurs et, en dehors des nids, la dominance
s’établit par la taille). De plus, les femelles adapteraient leur stratégie de reproduction en
fonction des circonstances en pondant hors des nids quand ceux-ci sont jeunes, ou trop
vieux, et donc fortement suceptibles d’étre abandonnés. L’action des males parasites et
satellites, en engendrant une certaine perturbation autour des nids, effrayerait les femelles,
les empéchant d’accéder au nid (phénomene d’autant plus marqué que les femelles se-
raient plus petites).

2. PARTIE EXPERIMENTALE

Nous exposerons dans cette partie trois expériences différentes, par lesquelles
nous avons testé le mécanisme que nous proposons ci-dessus.

La premiere expérience concerne le fait que les femelles semblent pondre davan-
tage hors des nids quand les nids disponibles sont fortement susceptibles d’étre abandon-
nés. Une explication de ce phénomene pourrait étre que le taux de survie des ceufs dépo-
sés hors des nids est plus €élevé que celui des ceufs déposés dans un nid abandonné. Au
cours de cette premiere expérience, nous mesurerons donc le taux de survie des ceufs
dans les différents milieux dans lesquels ils sont susceptibles d’étre déposés.

La deuxieme expérience servira a tester I’influence des méles satellites et parasites
sur le comportement des femelles. Selon notre hypothese, un grand nombre de ces males
gravitant autour d’un nid empéche les femelles d’y pondre. L’expérience consistera donc
a modifier, en en capturant une partie, le nombre de males parasites et satellites gravitant
autour des nids.

La troisieme expérience visera a tester si le comportement des femelles est in-
fluencé par la quantité d’ceufs présents dans le nid. En effet, le mécanisme d’appariement
proposé page 204 suppose que les femelles sont capables d’évaluer I’dge d’un nid. Un
moyen de datation simple serait d’évaluer la quantité d’ceufs présents dans ce nid.

Pour chaque expérience, nous détaillerons les méthodes suivies, les différentes
solutions que nous pouvons envisager et les résultats que nous avons obtenus.

2.1. EXPERIENCE DE MORTALITE DES (EUFS
2.1a. Méthodes

Présentée une premicre fois par LEJEUNE (1985), cette expérience comporte les
trois étapes classiques (chapitre II, p. 163).

Dans un premier temps, nous récoltons dans les nids un certain nombre de brins
d’algue portant des ceufs (les ceufs adherent aux algues constituant le nid). Nous rame-
nons ces échantillons d’algue au laboratoire, nous colorons les ceufs puis nous comptons
le nombre d’ceufs qui y adhérent et nous fixons un numéro sur chaque brin (petit morceau
de plomb qui sert aussi de lest).
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Dans un second temps, nous déposons, pour une durée de 24 heures, ces brins
d’algue numérotés dans les milieux que nous voulons tester : soit dans les nids de chaque
male nidificateur de notre zone de travail, soit dispersés hors des nids a travers notre zone
de travail, ou encore dans des nids venant d’étre abandonn(‘s par le male nidificateur (en
tout une quarantaine de points). Dans chaque cas, une dizaine de brins d’algues numéro-
tés sont déposés dans un cercle d’un rayon de 1 m.

Dans un troisieme temps, enfin, nous récupérons nos €chantillons et nous comp-
tons jour chacun d’eux le nombre d’ceufs qui y atthérent encore.

Parallelement, des tests sont effectués pour évaluer la mortalité naturelle des ceufs
(échanqtillons gardés en laboratoire) et les pertey; occasionnées par la manipulation (les
échartillons sont traités exactement de la méme fagon que Jors de I’expérience réelle sauf
qu’ilsrsont repris immédiatement).

2.1b. Solutions envisagées

Le taux de survie des ceufs devrait étre maximum dans les nids défendus active-
ment par le mile nidificateur. Par contre, ce taux devrait €tre minimum dans les nids
abandonnés, qui ne sont donc plus défendus par le male. Pour les ceufs déposés hors des
nids, ie taux de survie des ceufs devrait se situer a un niveau intermédiaire aux deux pré-
céderts. Enfin, tous les nids défendus activement devraient montrer un taux de survie
comparable. En effet, le mécanisme propos€ implique que le comportement des femelles
soit influencé par le taux de survie des ceufs, et nous avons constaté (p. 194) qu’il ne
sembfait pas y avoir de différence significative de succes reproducteur (FEC/H) entre les
males nidificateurs de notre zone de travail.

2.1c. Résultats

Les tableaux 53 et 54 donnent les résultats que nous avons obtenus au cours de
la saison de reproduction 1986. Nous constatons que le taux moyen de survie des ceufs
hors des nids est de 26 %, soit la valeur donnée par LEJEUNE (1985). Par contre, le taux
de survie des ceufs dans les nids semble inférieur a la valeur donnée par LEJEUNE puisque
nous tetrouvons 59 % des ceufs apres 1’expérience contre environ 95 % pour LEJEUNE.
Cependant, la différence mesurée reste largement significative (p < 0.0001 par ANOVA).
Nos expériences ont été réalisées au cours de deux périodes séparées dans le temps, la
premiere du 5 au 7 mai 1986 (dans les nids et hors des nids) et la seconde du 15 au 24
mai 1986 (dans les nids) et du 20 au 24 mai 1986 (hors des nids). Nous avons donc
comparé ces deux périodes. Le taux moyen de survie des ceufs dans les nids semble ne
pas changer entre les deux périodes (tabl. 53). Par contre, il change de facon significa-
tive pour les ceufs abandonnés hors des nids puisqu’il passe de 35 % d’ceufs survivants
pour la premiere période a 17 % d’ceufs survivants pour la deuxieéme période (0.0001 < p
<0.005 par ANOVA).

Si on compare les miles entre eux suivant le pourcentage d’ceufs qui survivent
24 heures, on constate qu’au cours de la premiére période il n’y a pas de différence
significative entre les males par ANOVA (0.10 < p < 0.25). Par contre, les différences
mesurées entre les males au cours de la deuxieme période atteignent un seuil significatif
(0.025 < p £ 0.05 par ANOVA).

Dans les nids abandonnés depuis moins de 48 heures, le taux de survie des ceufs

semble proche de zéro aprés 24 heures et apparait donc nettement inférieur a ce qu’il est
pour les ceufs déposés hors des nids (VAN DEN BERGHE, communication personnelle).

206




RESUME 1IV.6 : La mesure expérimentale du taux de
survie des ceufs montre que ce taux est maximum pour
les ceufs déposés dans des nids activement défendus,
nettement plus faible quand les ceufs sont déposés hors
des nids et presque nul quand les ceufs sont déposés dans
des nids abandonnés. Cette observation expliquerait que
les femelles pondent plus hors des nids quand les nids
disponitles sont trés jeunes (et donc fortement suscep-
tibles-d étre abandonnés).

2.2. EXPERIENCE DE MANIPULATION DU NOMBRE DE MALES
SATELLITES ET PARASITES

2.2a. Méthodes

Réalisée a onze reprises, cette expérience comporte les trois phases suivantes :

- Lors de la premiére phase, le succes reproducteur du male nidificateur est mesuré de
facon la plus précise possible au cours d’une période de 10 minutes précédant immé-
diatement 1’expérience. Nous tiendrons compte du nombre de femelles entrant dans le
nid (FEM/10 min), du nombre de pontes déposées dans le nid (PON/10 min), du
nombre de pontes déposées en moyenne par chaque femelle (PON/F), de la propor-
tion de femelles entrant dans le nid et y pondant effectivement (% FEM PONDENT)
ainsi que du nombre de femelles qui quittent le nid sans y pondre (FEM QUITTE). Le
succes reproducteur du male nidificateur et des males satellites et parasites sera calculé
comme dans le cas de Symphodus ocellatus (chapitre III, p. 172) en fractionnant
chaque ponte par le nombre de males qui la fécondent (FEC/H -MALE N- pour le
male nidificateur et FEC/H -MALE S- pour les méles satellites et parasites) selon la
méthode adoptée par WARNER et LEJEUNE (1985).

- Lors de la deuxiéme phase, les miles parasites et satellites sont capturés ou chassés
loin du nid. Les males capturés sont gardés a proximité dans un filet flottant. Cette
phase dure environ 5 minutes.

- La troisiéme phase de I’expérience a lieu immédiatement apres la capture des males.
Elle consiste en la mesure du succes reproducteur du male nidificateur et des mailes
parasites et satellites selon les mémes parametres que ceux utilisés lors de la premiére
phase. Ensuite, le succeés reproducteur est également mesuré durant une période de
10 min, 24 heures apres ’expérience. A ce moment, soit les males parasites et satel-
lites sont de retour, soit ils sont toujours absents.

2.2b. Solutions envisagées

Nous envisageons trois solutions différentes a cette expérience. Si les femelles
évitent effectivement le contact avec les satellites et les males parasites, la diminution de
leur nombre devrait permettre aux femelles d’entrer plus souvent dans le nid et d’y pondre
plus. Le succes reproducteur du male nidificateur devrait donc augmenter et rester élevé
apres 24 heures dans le cas ou les males satellites et les miles parasites sont toujours
absents, ou €tre revenu au méme niveau qu’avant I’expérience dans le cas ou les males
satellites et les males parasites sont revenus autour du nid.
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Si, par contre, le comportement des femelles n’est pas affecté par les miles satel-
lites et parasites, les différents parametres mesurés ne devraient pas varier au cours de
I’expérience.

Enfin, si c’est la présence des males satellites et parasites qui attire les femelles,
alors le succes reproducteur du male nidificateur devrait diminuer avec la diminution du
nombre de ces males.

2.2c¢. Résultats

Présentés par VAN DEN BERGHE, WERNERUS et WARNER (1989), les résultats
des onze expériences sont repris par le tableau 55. On constate a la lecture de ce tableau
que chacun des parametres mesurés varie fortement au cours de I’expérience.

Le tableau S5 montre que toutes ces différences sont significatives par ANOVA
(p < 0.05) sauf primo quand on compare le nombre de femelles entrant dans le nid apres
I’enlévement des miles satellites et ce méme nombre mesuré apres le retour des males
satellites et parasites, et secundo quand on compare le succes reproducteur des males
satellites et parasites aprés 1’enlevement des males avec le succes reproducteur de ces
males apres leur retour.

On constate, en particulier, que le nombre de femelles entrant dans le nid et le
quittant sans avoir pondu (FEM QUITTE) passe de 9.0 femelles a 1.0 femelles apres
I’enlevement des males. De plus, ce nombre revient a 7.8 femelles si les satellites et les
parasites sont de retour le lendemain alors qu’il est de 0.0 femelles dans le cas ou les sa-
tellites et les parasites sont toujours absents apres 24 heures. De méme, le nombre de
pontes effectuées par ces femelles avant de quitter le nid (PON/F) passe de 2.3 pontes a
6.0 pontes apres 1’enlévement des males. Le lendemain, ce méme nombre retombe a 1.3
pontes si les satellites et les parasites sont revenus alors qu’il reste de 6.3 PON/F si ces
males sont toujours absents.

De cette fagon, le nombre de pontes effectuées dans le nid (PON/10 min) aug-
mente spectaculairement avec ’enlevement des males parasites et des males satellites
puisqu’il passe de 6.8 pontes a 40.7 pontes. Le lendemain, si les males sont de retour, ce
nombre revient a 2.7 pontes, mais il reste de 38.3 pontes si les males satellites et parasites
ne sont pas revenus.

Le nombre de pontes fécondées par le male nidificateur (FEC/H MALE N)
augmente tout aussi spectaculairement en passant de 1.5 fécondations a 40.7 fécondation
apres I’enlévement des males parasites et satellites. Dans le cas ou ces males sont de
retour le lendemain, le succes reproducteur du maéle nidificateur retombe a 2.6 FEC/H
tandis que dans le cas contraire, il se maintient a 38.2 FEC/H.

RESUME 1V.7: Le nombre de pontes déposées par les
femelles dans les nids semble négativement influencé par
le nombre de males parasites et satellites autour des
nids. En effet, la diminution expérimentale de ce dernier
nombre augmente fortement le succeés reproducteur des
males nidificateurs.
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2.3. EXPERIENCE DE MANIPULATION DU NOMBRE D’(EUFS
PRESENTS DANS LE NID

2.3a. Méthodes

Cette expérience se déroule de la fagon suivante :

- Dans un premier temps, le succes reproducteur du male nidificateur est mesuré
(nombre de pontes fécondées par heure d’observation, nombre de femelles entrant
dans le nid par heure d’observation, nombre de pontes déposées par chaque femelle).

- Dans un second temps, une grande partie des algues constituant la couche superficielle
du nid est enlevée et remplacée par une quantité équivalente d’algues « vierges »
(prélevées aux alentours du nid et ne portant pas d’ceufs).

- Dans un troisieme temps, le succes reproducteur du male nidificateur est remesuré
(immédiatement apres la manipulation, durant une période équivalente a la premiére et
selon les mémes parametres).

Parallelement, une série de tests est effectuée afin de déterminer si la manipulation
elle-méme n’induit aucun changement comportemental de la part des femelles ou du méle
nidificateur. Ces tests se déroulent exactement de la méme fagon que 1’expérience réelle,
mais les algues retirées du nid ne sont pas remplacées par des algues vierges, elles sont
simplement remises en place, dans le nid. Si ces tests n’affectent pas le comportement des
partenaires de fagon significative, nous considérons que les résultats de nos expériences
ne sont pas influencés par la manipulation.

2.3b. Solutions envisagées

Il ne semble y avoir que deux solutions a cette expérience. Soit le succes repro-
ducteur du mile nidificateur reste inchangé, les femelles continuant d’entrer dans le nid et
d’y pondre de la méme fagon qu’avant I'expérience. Soit les femelles cessent de pondre
ou pondent moins dans les nids dont le nombre d’ceufs a diminué suite a la manipulation.

2.3c. Résultats

Réalisées dans le cadre de notre collaboration avec WARNER et VAN DEN BERGHE
(données non publiées), ces expériences ont montré, d’une part, que le comportement des
femelles n’€tait pas modifi€ par la manipulation elle-méme. En effet, dans les nids dont les
algues ont €té simplement manipulées, sans étre remplacées par des algues vierges, les
femelles continuent & pondre de la méme fagon, le succes reproducteur du male restant in-
changé. Par contre, dans les nids dont une grande partie des algues a été remplacée par
une quantité équivalente d’algues vierges prélevées autour du nid, les femelles cessent de
pondre et le succes reproducteur du mile tend vers zéro. Souvent, méme, le méle aban-
donnera le nid.

RESUME 1V.8 : La diminution expérimentale du nombre
d’ceufs se trouvant dans un nid montre que ce nombre
influence le comportement des femelles, qui cessent de
pondre dans les nids qui ne contiennent presque plus
d’@eufs. Les femelles semblent donc capables d’évaluer la
quantité d’ceufs présente dans un nid.
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3. DISCUSSION

Nous avons €étudié, dans ce chapitre, le systtme d’appariement de Symphodus
tinca. Dans un premier temps, nous avons successivement présenté les résultats obtenus
lors de la mesure du succes reproducteur des méles nidificateurs et des males non nidifi-
cateurs (résumé IV.1), les résultats de la comparaison des males entre eux, rangés par
classe de taille (résumé 1V.2), les résultats de la mesure de la durée du cycle de nidifica-
tion (résumé 1V.3), les résultats de la mesure des parametres par lesquels nous avons
caractérisé les miles et les sites qu’ils défendent (résumé 1V.4) et les résultats que nous
avons obtenus lors de 1’étude du comportement des femelles (résumé 1V.5). Toutes ces
données nous ont permis de proposer alors un mécanisme concernant le fonctionnement
du mode d’appariement de Symphodus tinca. Dans un second temps, nous avons testé
expérimentalement ce mécanisme en mesurant le taux de survie des ceufs dans différentes
situations (résumé IV. 6), en manipulant le nombre de miles satellites et parasites présents
autour du nid (résumé IV. 7) et en manipulant le nombre d’ceufs présents dans les nids
(résumé 1V. 8). Nous allons maintenant, dans cette derniére partie, discuter ce mécanisme
en tenant compte de I’ensemble de nos résultats.

Hormis les capacités de déplacement des femelles, nous constatons qu’aucun de
nos résultats ne semble traduire I’existence d’un choix du partenaire de reproduction.
Nous présentons ci-dessous un résumé de nos principaux résultats.

3.1. REVUE SUCCINCTE DES POINTS IMPORTANTS
3.1a. Mesure du succes reproducteur des males
1) On ne constate aucune différence significative de succes reproducteur entre les

males nidificateurs (FEC/H), en 1986 et en 1987.

2) On ne constate aucune différence significative de succes reproducteur entre les
males non nidificateurs (pour les 5 parametres utilisés), en 1986 et en 1987.

3) En 1987, le nombre de femelles entrant dans les nids, le temps passé par les
femelles dans les nids et le nombre de males parasites et satellites chassés du nid
varient significativement entre les males.

4) Des différences de succes reproducteur entre males n’apparaissent que quand on
compare les plus petits méles (c’est-a-dire les jeunes individus) avec les males plus
grands (c’est-a-dire plus agés).

5) Les miles montrent une forte tendance a abandonner leur nid pendant les cing
premiers jours du cycle de nidification.

6) Les nids abandonnés sont caractérisés par une forte pression des males parasites.

3.1b. Mesure des parametres caractérisant les males et les sites
Aucun des parametres mesurés ne peut étre corrélé au succes reproducteur des

males (taille, agressivité, efficacité des soins parentaux, profondeur du site de nidifica-
tion).
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3.1c. Comportement des femelles

1) Les déplacements effectués par les femelles leur permettent de visiter tous les
males de la zone de travail.

2) La taille moyenne des femelles pondant dans les nids est supérieure a la taille
moyenne des femelles pondant hors des nids.

3) La stratégie de ponte adoptée par les femelles change au cours de la saison de
reproduction.

4) Les femelles ont tendance a montrer un comportement de « test » en abordant les
nids 4gés de moins de 5 jours.

5) Autour des nids, les femelles semblent éviter le contact avec les males parasites et
satellites.

3.1d. Expériences

1) Le taux de survie des ceufs suit la progression décroissante : nids défendus acti-
vement, hors des nids, nids abandonnés.

2) La présence d’un grand nombre de males parasites et satellites autour d’un nid
semble empécher les femelles d’y pondre.

3) La quantité d’ceufs présents dans les nids semble influencer le comportement des
femelles.

3.2. LE SYSTEME D’APPARIEMENT DE SYMPHODUS TINCA

Notre premiére question en commengant I’étude des systemes d’appariement de
quatre especes de labridés méditerranéens concernait I’existence méme du choix du parte-
naire de reproduction chez ces especes (introduction).

Parmi nos résultats, seules les capacités de déplacement des femelles, qui leur
permettent de visiter tous les males de notre zone de travail, semblent indiquer que ces
femelles ont la possibilité d’effectuer ce choix.

Cependant, pour la plupart des auteurs, le principal indice de 1’existence d’un
choix du partenaire est la présence de différences de succes reproducteur entre les males.
Nous constatons que de telles différences ne semblent pas exister chez Symphodus tinca
(sauf quand on compare les males regroupés en deux catégories de taille, voir ci-des-
sous).

Cependant, les tableaux 38 et 39 montrent quand méme des variations impor-
tantes du succes reproducteur entre les males nidificateurs. Ces variations, bien que non
significatives, pourraient refléter un choix exercé par les femelles, par exemple en fonc-
tion du nombre d’ceufs contenus par le nid (ce nombre pouvant refléter une qualité du
male, telle que I’efficacité des soins parentaux). Le fait que les males nidificateurs aban-
donnent les nids qui ne contiennent plus beaucoup d’ceufs semble conforter cette hypo-
theése. Deux de nos résultats viennent cependant la contredire. D abord, si I’on examine
attentivement les figures 22 et 26 a 28, qui comparent le succes reproducteur des
males qui garderont leur nid plus de cing jours avec celui des males qui le garderont cing
jours maximum, on constate que le nombre total d’ceufs déposés dans ces nids apres trois
jours est comparable alors que la figure 22 montre clairement que les femelles abandon-
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nent des le quatrieme jour les nids qui seront gardés au plus cinqg jours. Ce comportement
ne semble donc pas reposer sur le nombre d’ceufs contenus dans le nid. Ensuite, le
tableau 49 montre qu’il ne semble y avoir aucune corrélation entre I’efficacité des soins
parentaux (mesurée d’apres le taux de survie des ceufs dans les nids) et le succes repro-
ducteur des males nidificateurs.

Nous avons propos€ p. 205 un autre mécanisme pour le systtme d’appariement de
Symphodus tinca. Ce mécanisme repose sur deux constatations.

» Le systeme socio-reproducteur de cette espece favorise les plus grands males de la
population par rapport aux plus petits. En effet, le succes reproducteur des petits
males (c’est-a-dire les individus les plus jeunes de la population) est significativement
inférieur au succes reproducteur des grands males (satellites et nidificateurs) (tabl.
43 : le succes reproducteur des petits males est prés de quatre fois plus faible que

“celui des grands males). Cette différence proviendrait, d’une part, de la hiérarchisation
des males par la taille (les petits males n’arrivent a garder les femelles qu’ils paradent
que 1.6 sec en moyenne, soit vingt fois moins longtemps que les grands males) et,
d’autre part, du fait que seuls les plus grands males de la population construisent des
nids (quand elles pondent dans les nids, les femelles évitent le contact avec les males
parasites et satellites comme on peut le constater sur la figure 25 et a la lecture des
résultats de I’expérience de manipulation du nombre de males parasites et satellites).
Dans ces conditions, DUNBAR (1983) et TURNER (1986) suggerent que 1’exercice
d’un choix du partenaire peut ne pas apporter suffisament de bénéfices par rapport a
I’investissement consenti (en temps, en énergie, en risques de préda-
tion, ...).

» La deuxieme constatation est que la stratégie de ponte adoptée par les femelles de
Symphodus tinca peut €tre modifiée en fonction des circonstances. Il semble, en effet,
que les femelles pondent plus volontiers hors des nids quand les nids sont jeunes ou
trop vieux. La raison en serait que plus un nid est jeune, ou trop vieux, plus le risque
qu’il soit abandonné par son male est €levé. Or, si le taux de survie des ceufs dans les
nids défendus activement est trés €levé par rapport au taux de survie des ceufs déposés
hors des nids, les chances de survie des ceufs dans les nids abandonnés sont pra-
tiquement nulles et donc inférieures a celles des ceufs déposés hors des nids. A
I’appui de cette hypothése, notons :

1) Qu’en plus du pic d’activité sexuelle de la saison de reproduction, il existe deux
autres pics d’activité sexuelle en dehors des nids, I’un tout au début de la saison de
reproduction, quand la plupart des nids disponibles sont jeunes, 1’autre tout a la
fin, quand les nids encore existants sont proches de la fin de leur cycle (fig. 23
et 24; tabl. 52).

2) Nous constatons €galement que le comportement des femelles qui abordent un nid
jeune, agé de 5 jours au plus, est différent du comportement montré par les
femelles qui approchent un nid plus 4gé (11 % des femelles qui abordent les nids
montrent le comportement « d’essai » quand les nids ont moins de 5 jours et seu-
lement 3 % quand les nids ont plus de 5 jours).

3) L’existence d’une période de latence de 5 jours au cours de laquelle les chances
d’abandon du nid sont plus €levées que quand le nid est plus dgé peut €tre consta-
tée sur la figure 18. Au dela de cette période critique, la durée de nidification la
plus couramment observée est de 25 a 30 jours (pres de trois nids sur quatre
seront gardés plus de 20 jours).

4) Sur les tableaux 44 a 45 et 46 et les figures 19, 22 et 26 a 28, on
remarque que ce qui distingue les nids abandonnés dans les 5 premiers jours de
nidification des nids qui seront gardés plus longtemps est une pression tres forte
des males satellites et des males parasites (fig. 28). Cette pression des males
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satellites et des males parasites aurait pour effet de limiter ’acces du nid aux
femelles; la désertion des femelles entrainant I’abandon du nid par le male nidifi-
cateur. Ce raisonnement se base sur trois observations. La premiere est
I’importance du nombre de femelles qui quittent le nid dans lequel elles sont occu-
pées a pondre, au moment de la ruée des males satellites et des males parasites qui
tentent de parasiter les pontes (fig. 25). La seconde concerne les résultats que
nous avons obtenus lors de 1’expérience de manipulation du nombre de males
satellites et de males parasites qui montre qu’un grand nombre de ces males pré-
sents autour du nid limite fortement le nombre de pontes déposées par les femelles
dans ces nids (tabl. §5). Et enfin, ’expérience de manipulation du nombre
d’ceufs présents dans les nids montre que les méles nidificateurs sont suceptibles
d’abandonner leur nid quand celui-ci ne contient qu’un faible nombre d’ceufs.

5) L’expérience de manipulation du nombre d’ceufs présents dans les nids montre
que les femelles semblent capables d’évaluer cette quantité. Le comportement que
nous avons qualifié « d’essai » pourrait étre le reflet d’une telle évaluation effec-
tuée par les femelles dans les nids 4gés de moins de S jours. Cette capacité pourrait
leur permettre d’évaluer I’age des nids.

SYMPHODUS TINCA : période de latence
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Fig. 26. Symphodus tinca. Nombre de pontes fécondées par femelle par les males
nidificateurs qui garderont leur nid plus de cinq jours et les males
nidificateurs qui ne le garderont que cing jours maximum.

Le systeme d’appariement fonctionnerait donc, primo, par le biais du systeme
socio-reproducteur qui semble défavoriser les petits males par rapport aux plus gros,
secundo, par la compétition entre méiles (sélection intrasexuelle) et, tertio, par la capacité
montrée par les femelles d’adapter leur stratégie de reproduction en fonction des circons-
tances en pondant hors des nids quand ceux-ci sont jeunes ou trop vieux, et donc forte-
ment suceptibles d’étre abandonnés. L’action des miles parasites et satellites, en engen-
drant une certaine agitation autour des nids (ruée des males satellites et parasites dans le
nid pour féconder la ponte des femelles, combat entre ces males, violentes attaques du
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Fig. 27.

Symphodus tinca. « Temps de garde » par femelle pour les males nidifi-
cateurs qui garderont leur nid plus de cinq jours et les males nidificateurs
qui ne le garderont que cinq jours maximum. L’évolution des deux courbes
semble plus ou moins similaire et ressemble a celle de la figure 26.
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Fig. 28.

Symphodus tinca. Nombre de males satellites chassés par heure
d’observation par les males nidificateurs qui garderont leur nid plus de
cinq jours et les males nidificateurs qui ne le garderont que cinq jours
maximum. Ce nombre semble nettement plus élevé pour les males nidifi-
cateurs qui ne garderont leur nid que cing jours maximum.
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male nidificateur, particulierement en cas de parasitage des pontes), effaroucherait les
femelles, les empéchant d’accéder au nid et serait une des principales causes de 1’existence
de cette période critique que nous évaluons a 5 jours environ.

Bien sir, il est possible que le comportement des femelles et leur stratégie de
reproduction soient uniquement influencés par I’action des males parasites et des males
satellites et non en fonction de 1’état des nids qu’elles rencontrent. Le systeme d’apparie-
ment de Symphodus tinca ne dépendrait alors que du systeme socio-reproducteur et de la
compétition male-male (hiérarchie des males et action des males satellites et parasites).
Cependant, cette interprétation ne permet pas d’expliquer les pics de reproduction obser-
vés hors des nids au début et a la fin de la saison, ni les résultats de I’expérience de mani-
pulation du nombre d’ceufs dans les nids qui semble effectivement influencer le compor-
tement des femelles puisque celles-ci cessent de pondre dans les nids qui ne contiennent
presque plus d’ceufs.

Enfin, le fait que la présence des males satellites et des males parasites limite for-
tement le nombre de pontes que les femelles déposent dans les nids (expérience de mani-
pulation du nombre de males parasites et satellites) pourrait étre interprété dans un autre
sens que celui que nous lui avons donné. En effet, ainsi que 1’envisagent VAN DEN
BERGHE, WERNERUS et WARNER (1989), cette observation pourrait étre le reflet d’un
rejet actif des males satellites et parasites et donc d’un choix exercé par les femelles en
faveur des males nidificateurs. Ce raisonnement postule que les males nidificateurs, en
ayant vécu plus longtemps que les autres males, ont fait preuve de bonnes capacités de
survie et qu’ils représentent les « meilleurs » males de la population. Les femelles
effectueraient donc un choix pour des « bons genes ».

Cependant, I’hypothese treés sociobiologique d’un choix pour des bons geénes reste
actuellement tres controversée. En particulier, la question de la transmission des caracteres
phénotypiques d’un mile a sa descendance se pose avec acuité, les caracteres phénoty-
piques €tant trés fortement influencés par les conditions environnementales rencontrées
par ’animal. Nous préférons 1’hypothese plus simple de la perturbation. A 1’appui de
cette derniere interprétation, nous constatons que la taille des femelles qui pondent dans
les nids est treés nettement supérieure a la taille des femelles qui pondent hors des nids. Si
c’est la perturbation et I’agitation engendrée par les males satellites et parasites qui effa-
rouchent les femelles, il semble logique que les femelles les plus grosses soient les moins
influencées.

Pour conclure ce chapitre consacré a I’étude du systeme d’appariement de Sym-
phodus tinca, remarquons le role « tampon » exercé au niveau des nids par les méles
satellites et les males parasites face a la sélection opérée par le systeme socio-reproducteur
(succes reproducteur par classe de taille p. 195, expérience de manipulation du nombre de
miles parasites et satellites gravitant autour des nids p. 207). Nous avons mis en évidence
un phénomene semblable pour Symphodus ocellatus.
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Photo S. Thalassoma pavo : individu initial.

Photo 6. Marquage des poissons par injection sous-cutanée de bleu alcyan.



CHAPITRE V

Symphodus melanocercus

Pour mener a bien notre travail, dont le but est I’étude et la comparaison des sys-
teémes d’appariement présentés par quatre especes de labridés méditerranéens, notre
démarche a suivi trois étapes successives (introduction, p. 125). La premiére consistait a
nous familiariser avec les syst¢émes socio-reproducteurs des especes concernées (chapitre
I, p. 152). Les deux étapes suivantes seront présentées dans les deux premiers volets de
ce chapitre qui en comporterd trois :

« Dans le premier, nous présenterons et analyserons d’abord les résultats obtenus en
mesurant le succes reproducteur des males territoriaux et des miles parasites*. Nous
aborderons ensuite la mesure des parametres par lesquels nous avons caractérisé les
maéles et les territoires qu’ils défendent. Enfin, nous nous occuperons du comporte-
ment des femelles (déplacements, répartition spatiale, sites de ponte, ...). A la fin de
ce premier volet, nous présenterons notre hypotheése concernant le mode d’apparie-
ment montré par cette espece.

» Dans le deuxieme volet, nous présenterons les expériences que nous avons effectuées
sur base de cette hypothese (description de la méthode, solutions envisagées, résul-
tats).

« Enfin, dans le troisieme volet, nous discuterons de ces résultats et nous verrons com-
ment notre hypothese résiste aux expériences, ou comment elle doit étre modifiée.

217



1. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES

1.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR
1.1a. Les males territoriaux

Le succes reproducteur des males constitue un des indices les plus importants dans
la recherche d’un éventuel choix du partenaire de reproduction exercé par les femelles. Le
succes reproducteur* d’un male est mesuré par le nombre de pontes que ce male féconde
par heure d’observation (chapitre II, p. 157). Cependant, afin d’obtenir une mesure plus
fine de ce succes reproducteur, nous avons également tenu compte de quatre autres para-
metres susceptibles de I’influencer ou de traduire un choix exercé par la femelle : le
nombre de femelles paradées par heure d’observation, le nombre de pontes fécondées par
femelles, le temps passé par chaque femelle avec le male et le nombre de males parasites
chassés par le méle territorial par heure d’observation.

Le tableau 56 présente la moyenne du succes reproducteur de 1’ensemble des
males, année par année. On constate que 1’année 1987 semble avoir ét¢ une année moins
active que les deux précédentes. Le nombre moyen de pontes fécondées par heure
d’observation par ’ensemble des mailes, en 1985, est de 77.5 £ 23.1 fécondations et de
69.9 + 28.8 fécondations par heure en 1986 alors qu’en 1987 ce méme nombre n’est plus
que de 56.4 = 22.0 fécondations par heure. Nous aurons 1’occasion de revenir ci-dessous
sur cette observation. Cependant, le nombre de femelles visitant les territoires par heure
d’observation et surtout le nombre de fécondation par femelle et le temps passé par les
femelles avec les miles semblent relativement constants. Le nombre de méiles parasites
chassés par heure d’observation semble nettement plus faible en 1987 qu’en 1986 (18.0 £
1.7 CHA/H en 1987 contre 39.1 £ 11.3 CHA/H en 1986).

Les tableaux 57, 58 et 59 présentent les succes reproducteurs des males
territoriaux que nous avons étudiés au cours des saisons 1985, 1986 et 1987. Puisque
nous avons travaillé successivement trois années dans la méme zone, nous avons choisi
de désigner les mémes sites par les mémes lettres, étant entendu que les territoires qui
recouvrent ces sites peuvent fluctuer quelque peu d’une année a I’autre (voir fig. 29, 30
et 31). D’autre part, le méme territoire n’est pas nécessairement occupé par le méme méle
d’une année a ’autre. Pour rendre compte aisément du changement ou de la pérennité des
males, nous avons associé un chiffre a chaque lettre. Ainsi, la combinaison D1 reprise sur
les tableaux 57, 58 et 59 indique que le méme male a occupé le territoire D (fig. 29
a 31) durant les trois années de notre ¢tude; par contre, les combinaisons G1 et G2
respectivement des tableaux 57 et 58, refletent le changement de male territorial sur le
territoire G entre I’année 1985 et I’année 1986.

En analysant sommairement ces trois tableaux, nous pouvons d’ores et déja ef-
fectuer quelques constatations. Le tableau 57, ainsi que le soulignaient WERNERUS
(1985) et WERNERUS, MICHEL et VOSS (1987), montre qu’il semble exister des diffé-
rences de succes reproducteur entre les males territoriaux. En effet, le nombre de pontes
fécondées par heure d’observation va de 40.5 = 42.6 FEC/H pour le miale D1 a 111.6 £
57.2 FEC/H pour le mile F1. Le nombre de femelles paradées par heure d’observation va
de 4.1 £ 3.0 FEM/H pour le mile D1 a 11.5 £ 6.5 FEM/H pour le méle G1. Le nombre
de pontes fécondées en moyenne avec chaque femelle est maximum pour le mile E1 avec
11.2 £ 13.9 FEC/F et minimum pour le mile D1 qui n’obtient que 2.2 + 2.6 FEC/F.
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melanocercus en 1985.
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Fig. 31. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987.

C’est également le male E1 qui garde ses femelles le plus longtemps avec un TG/F de 330
secondes (* 400 sec) et ce sont les males D1 et G1 qui les gardent le moins longtemps
avec un TG/F de 140 secondes (+ 102 sec pour D1 et + 186 sec pour G1). Enfin, la pro-
portion de paires male territorial - femelle qui se séparent suite a I'interférence d’un autre
male va de 82 % des séparations pour le male C1 a 44 % des séparations pour le mile D1.

Remarquons que, si des différences existent, elles ne vont pas toutes dans le
méme sens. Nous entendons par 1a que les parametres utilisés pour caractériser le succes
reproducteur des males semblent favoriser des méles ou des territoires différents suivant
le parametre considéré. WERNERUS, MICHEL et VOSS (1987) prenaient I’exemple des
males G1 et H1. C’est G1 qui regoit nettement le plus de visites de femelles par heure
d’observation (11.5 FEM/H pour G1 contre 4.8 FEM/H pour H1) alors que le parametre
« nombre moyen de pontes fécondées par femelle » semble, tout aussi nettement, favori-
ser le male H1 (7.4 FEC/F pour H1 contre 2.9 FEC/F pour G1). Ceci souligne
I’'importance d’affiner la mesure du succes reproducteur au moyen de plusieurs para-
metres complémentaires.

Le tableau 58 (succes reproducteur des males territoriaux en 1986) confirme les
données du tableau 57. Cette confirmation est renforcée par une analyse de variance
(ANOVA) effectuée sur I’ensemble des males, parametre par parametre et dont les résul-
tats sont indiqués sur le tableau 8. Sur ce tableau 60, nous voyons que le nombre de
pontes fécondées par heure d’observation atteint le seuil significatif de 0.05 (voir chapitre
II, p. 165). Le maximum étant obtenu par le male E2 (113.2 FEC/H) et le minimum par le
male D1 (36.3 FEC/H). Le nombre de femelles visitant les différents males atteint tres
largement le seuil de 0.05 par ANOVA (p <0.005). C’est le mile E2 qui recoit le moins
de visites par heure d’observation (10.1 FEM/H) et c’est le male G2 qui en regoit le plus
(22.6 FEM/H). Le temps moyen pendant lequel les méles gardent leurs femelles est tout
aussi largement sous le seuil de 0.05 (p < 0.005) avec un maximum de 320 sec pour le
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male E2 et un minimum de 100 sec pour le mile G2. La situation est la méme si I’on
considere le nombre de pontes fécondées par femelle (maximum pour E2 avec 13.8
FEC/F et minimum pour G2 avec 3.0 FEC/F). Enfin, le nombre de fois qu’un male ter-
ritorial chasse un autre mile par heure d’observation (un méile parasite ou un autre male
territorial) differe de facon tres significative également (p < 0.0005 par ANOVA). La
valeur maximale est atteinte par le male B1 avec 64.2 CHA/H tandis que c’est le mile E2
qui présente la valeur minimale (12.9 CHA/H).

Ainsi que nous 1’avons montré pour les résultats que nous avons obtenus en 1985
(tabl. 57), ces différences de succes reproducteur entre males territoriaux montrées par
les tableaux 58 et 60 semblent favoriser des males différents selon le parametre envi-
sagé. Prenons ’exemple des males B1 et E2. Si I’on considére le nombre de femelles
visitant ces males par heure d’observation, le méale B1 devance nettement le mile E2 avec
17.5 FEM/H contre seulement 10.1 FEM/H pour le male E2 (différence significative par
test t de STUDENT : pour 21 DDL(1), t = 2.444, 0.01 < p < 0.025, voir chapitre II, p.
163). Par contre, si I’on considere le nombre de pontes fécondées par femelle par ces
mémes males, la situation s’inverse. En effet, avec 13.8 FEC/F, c’est le male E2 qui
devance le mile B1 (3.7 FEC/F) de fagon tout a fait significative (test t de STUDENT :
pour 63 DDL, t = -3.229, 0.0005 < p < 0.005).

Enfin, le tableau 59 expose les résultats que nous avors obtenus lors de la
mesure du succes reproducteur en 1987. Si nous reprenons le cas des males B2 et E2,
nous constatons de nouveau que le male B2 recoit significativement plus de visites de
femelles que le male E2 (18.8 FEM/H contre 8.4 FEM/H, test t de STUDENT : 19 DDL,
t =3.007, 0.0005 < p <0.005) tandis que c’est avec le mile E2 que les femelles restent le
plus longtemps (244.2 sec contre 116.1 sec, test t de STUDENT : 52 DDL, t = -2.212,
0.01 < p £0.025). Cependant, les résultats de I’analyse de variance effectuée entre tous
ces males, parametre par parametre (tabl. 61), montre que, si I’on considere I’ensemble
des males, seul le nombre de visites de femelles par heure d’observation differe de fagon
significative (minimum = 8.4 FEM/H pour le mile E2, maximum = 18.8 FEM/H pour le
male B2, 0.005 < p £0.01). Les autres parametres se situent au-dessus du seuil signifi-
catif de 0.05.

RESUME V.1: La mesure du succes reproducteur des
males, par cinq parameétres complémentaires, montre
qu’il existe des différences significatives pour chacun des
parametres utilisés. Cependant, ces différences ne vont
pas toujours dans le méme sens et ne « favorisent » pas
toujours le ou les mémes males. Le succes reproducteur
peut étre tres différent, voire inversé, selon le parameétre
considéré.

Pour terminer cette revue du succes reproducteur des males territoriaux, il nous
reste a présenter un parametre supplémentaire que nous avons utilis€ au cours de la saison
de reproduction 1986. Ce parametre a ét€ choisi afin de pouvoir comparer le succes re-
producteur des mdles territoriaux en supprimant I’influence des facteurs « temps de garde
par femelle » et « nombre de chasses par heure d’observation » (qui varient fortement
d’un male a I’autre, voir plus haut). Nous avons mesuré, minute par minute, I’évolution
du nombre moyen de pontes fécondées par chaque mile pendant qu’il se trouvait effecti-
vement en train de parader avec une femelle (FEC/MIN.F). Ceci devrait nous permettre,
d’une part, de comparer les méles « sur un pied d’égalité » et, d’autre part, de nous rendre
compte si le nombre de pontes fécondées est plus élevé en début ou en fin de parade ou
encore, si ce nombre est relativement constant tout au long du temps de parade. Nous at-



tendions donc deux résultats distincts et complémentaires de la mesure de ce parametre, a
savoir : pouvons-nous comparer, sur base de ce parametre, les males qui gardent peu
leurs femelles avec ceux qui les gardent longtemps ? Et, si cette comparaison est permise,
existe-t-il des différences entre les males ? Si les femelles choisissent leur partenaire de
reproduction, nous devrions pouvoir mettre en évidence de telles différences.

Les figures 32 a 35 présentent I’évolution du nombre de pontes fécondées par
minute de parade par chacun des males. Nous avons cumulé les fécondations, de minute
en minute, afin, d’une part, de mettre en évidence la linéarité de la fréquence de ponte au
cours de la parade et, d’autre part, de pouvoir comparer les pentes des droites de régres-
sion. Si certains males fécondent plus de pontes par minute de parade, les pentes des
droites de régression doivent étre significativement différentes. Le tableau 65 présente
les équations de ces droites ainsi que les résultats des tests effectués entre ces droites.
Nous voyons que toutes les droites peuvent étre considérées comme identiques (test t de
STUDENT, 0.20 < p < 0.80). De méme, les coefficients de corrélation sont tous supé-
rieurs & 0.9, ce qui montre que la fréquence de ponte reste constante au long de la parade,
que celle-ci dure 10 minutes ou seulement 2 minutes.
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Fig. 32. Symphodus melanocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par le
male territorial B pendant qu’il se trouve réellement avec une femelle (les
pontes sont cumulées). La fréquence de ponte reste constante tout au long
de la parade.

Autrement dit, le fait d’avoir déja pondu ou non ne semble pas modifier la récepti-
vité des femelles aux stimulations des males. Nous pouvons donc comparer entre eux les
males qui gardent longtemps leurs femelles avec les males qui les gardent peu.

RESUME V.2 : La mesure du nombre de pontes fécon-
dées par les males ramenée au temps réellement passé par
chaque male avec une femelle montre qu’en fait les
femelles pondent de la méme facon et a la méme fré-
quence avec tous les males territoriaux.
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Fig. 33. Symphodus melanocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par le
male territorial D pendant qu’il se trouve réellement avec une femelle (les
pontes sont cumulées). La fréquence de ponte reste constante tout au long
de la parade.
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Fig. 34. Symphodus melanocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par le
male territorial E pendant qu’il se trouve réellement avec une femelle (les
pontes sont cumulées). La fréquence de ponte reste constante tout au long
de la parade.
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Fig. 35 Symphodus melanocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par le

male territorial G pendant qu’il se trouve réellement avec une femelle (les
pontes sont cumulées). La fréquence de ponte reste constante tout au long
de la parade.

1.1b. Les males non territoriaux

Au cours de la saison de reproduction 1986, en plus de nos cinqg miles territo-
riaux, nous avons €galement mesuré le succes reproducteur de sept males para-
sites*. Ces mesures ont €t¢ faites selon le méme principe et avec les mémes parametres
que ceux utilisés pour caract riser les miles territoriaux.

Le tableau 62 préscite les résultats que nous avons obtenus pour ces males tan-
dis que le tableau 63 pré. nte 'TANOVA que nous avons effectuée sur ces résultats.
L analyse de ces tableaux 1ontre qu’il existe des différences significatives de succes
reproducteur entre ces milcs parasites. Ainsi, le nombre de femelles paradées par heure
d’observation atteint le seuil significatif de 0.05 avec un maximum de 22.8 FEM/H pour
le mile §7 et un minimum de 9.7 FEM/H pour le méle S2. Le temps durant lequel chaque
mile garde ses femelles varie aussi de fagon significative puisque ce parameétre atteint le
seuil de 0.005. C’est cette fois le mile S2 qui présente la valeur maximum avec 228 sec
tandis que la valeur minimum, 42 sec, est obtenue par le mile S6. Cependant, ni le
nombre de pontes fécondces par femelle, ni, surtout, le nombre de pontes fécondées par
heure d’observation ne varient de fagon significative par ANOVA. Les valeurs moyennes
de ces parametres sont de 3.2 + 1.0 FEC/F et 45.8 + 22.3 FEC/H.

Ainsi que nous I"avons fait pour les miles territoriaux, nous avons mesuré pour
un male parasite le nombre de pontes que ce méle féconde en moyenne, minute par mi-
nute, au cours de la parade. Ceci nous permettra, comme dans le cas des méles territo-
riaux, d’effectuer une comparaison plus rigoureuse entre ce mile parasite et les males
territoriaux. La figure 36 montre, ainsi que nous I'avions déja constaté pour les males
territoriaux, que la fréquence de ponte reste relativement constante tout au long de la
parade. Les femelles ne scmblent done montrer aucune tendance a pondre plus, ou moins,
en début ou en fin de parade. De plus, la comparaison des pentes de la droite de
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régression de ce male parasite avec celle du méle territorial G2 (territoire au niveau duquel
le méle parasite a ét€ mesuré) ne montre aucune différence significative par test t de
STUDENT. Les femelles ne semblent donc pas privilégier le méle territorial par rapport au
male parasite en ce qui concerne la fréquence de ponte au long de la parade.

RESUME V.3 : La mesure du succes reproducteur des
males parasites montre les mémes résultats que pour les
males territoriaux (voir R.V.1). La mesure du nombre de
pontes fécondées par un male parasite pendant qu’il se
trouve effectivement avec une femelle montre que les
femelles pondent a la méme fréquence avec les males
parasites et les males territoriaux.
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Fig. 36. Symphodus melanocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par un
male parasite pendant qu’il se trouve réellement avec une femelle (les
pontes sont cumulées). La fréquence de ponte reste constante tout au long
de la parade.

1.1c. Comparaison des males territoriaux et des males non territoriaux

Enfin, nous avons comparé ces males entre eux en les répartissant par classe de
taille. Nous avons ainsi formé trois classes de taille : taille supérieure ou égale a 75 mm,
taille comprise entre 75 mm et 65 mm, taille inférieure 8 65 mm. La plus grande de ces
classes regroupe tous les miles territoriaux ainsi que les deux plus grands males parasites
de notre zone de travail (taille moyenne : 77.6 mm * 3.4 mm). La classe moyenne ne
regroupe que des miles parasites, de taille relativement importante mais n’atteignant pas la
taille minimale rencontrée chez les mailes territoriaux (moyenne = 67.3 mm % 2.5 mm).
Enfin, la derniere classe de taille (moyenne = 54.5 mm £ (.7 mm) rassemble des mailes
parasites dont la taille maximale est proche de la taille moyenne des femelles (taille
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moyenne des femelles en Longueur Standard* -LS- : 61.1 mm = 7.0 mm, min. = 50 mm,
max. = 73 mm, n = 29; ceci recoupe les données de WARNER et LEJEUNE (1985) qui
mesurent des Longueurs Totales* -LT- de 58 mm a 84 mm dans notre zone de travail).

Le tableau 64 présente les résultats de ’ANOVA effectuée entre ces trois classes
de taille. Nous y voyons que le nombre de pontes fécondées par heure d’observation
atteint le seuil significatif de 0.05 par ANOVA, la différence significative se situant entre
la plus petite classe de taille (33.7 FEC/H) et les deux autres classes (61.2 FEC/H et 68.2
FEC/H respectivement pour la classe moyenne et la grande classe). Cependant, les autres
parametres mesurés n’atteignent pas le seuil significatif de 0.05, bien que le temps pen-
dant lequel chaque male garde ses femelles montre une certaine tendance a étre plus court
pour la plus petite classe de taille qui garde ses femelles en moyenne 85 sec contre 126 sec
pour la classe moyenne et 143 sec pour la plus grande classe (soit pres du double, un test
t de STUDENT indique une différence significative entre la petite classe et les deux autres).
Quant aux autres parametres, ils sont largement non significatifs (valeurs moyennes : 17.4
FEM/H, p > 0.25; 19.0 CHA/H, p > 0.25 et 3.2 FEC/F, 0.10 < p < 0.25).

RESUME V.4 : La comparaison de I’ensemble des males rangés en
trois classes de taille montre que la plus petite classe de taille a
significativement moins de succes reproducteur que les deux plus
grandes (FEC/H : les autres parametres sont non significatifs).

La différence de succes reproducteur entre petite et grande classe de taille était par
ailleurs signalée par WARNER et LEJEUNE (1985) qui ne consideérent que deux classes de
tailles : 55 a 75 mm (LT) pour la petite et 76 a 95 mm (LT) pour la plus grande. Ces au-
teurs mesurent une moyenne de 0.12 + 0.04 FEC/MIN (soit 7.2 FEC/H) pour les petits
males et une moyenne de 1.67 +0.11 FEC/MIN (soit 100.2 FEC/H) pour les plus grands
males (différence significative par test U de MANN-WHITNEY, niveau 0.008, n = 11, voir
chapitre I, p. 167).

Maintenant que nous avons exposé le succes reproducteur des males territoriaux
(comparés entre eux année par année) et que nous avons expose le succes reproducteur de
quelques males parasites (compar€s entre eux et avec les males territoriaux), nous allons
passer en revue les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure des parametres par
lesquels nous avons tenté de caractériser les males et les territoires qu’ils défendent (voir
chapitre II, p. 158 et 159).

1.2. MESURE DES PARAMETRES CARACTERISANT LES MALES ET
LES TERRITOIRES

1.2a. Les males

Nous avons retenu trois parametres pour caractériser les males territoriaux : leur
longueur, leur couleur et I’intensité€ de leur parade (mesurée par le temps que met un mile
a abandonner une femelle non réceptive).

» La longueur moyenne des mdles territoriaux que nous avons étudiés est de 78.6 mm
(SE = 0.6 mm; min. = 75 mm; max. = 83 mm; n = 17). Le tableau 66 indique le
détail de ces mesures, année par année ainsi que le coefficient de corrélation avec le
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succes reproducteur global de ces méles (FEC/H) (voir aussi tableaux 57 a 59).
Nous voyons qu’aucune corrélation ne peut étre €tablie entre Ia taille des males et leur
succes reproducteur.

+ La couleur des males varie en intensité d’'un male a I’autre. Cependant, cette inten-
sité peut varier d’un jour a ’autre pour un méme madle, voire au cours d’une méme
période d’observation de 10 minutes. Le patron de coloration peut méme n’avoir rien a
voir avec la livrée classique bleu €lectrique affichée par les males en période de repro-
duction ou avec leur livrée hivernale (beige avec la queue noire). En effet, nous avons
eu I'occasion d’observer au cours de la saison 1985 un male territorial qui présentait
une livrée uniformément marron. Nous n’avons pas pu constater, a cette occasion, de
différence comportementale de la part des autres méles (territoriaux ou parasites) non
plus que de la part des femelles. Le succes reproducteur de ce male ne semble, par
ailleur, pas se démarquer particulicrement de celui des autres mailes (tableau 57 :
male G1).

 Enfin, l’intensité de la parade des différents mailes territoriaux ne parait pas varier
d’un mile a 'autre : elle est simplement maximale pour chaque parade, ou presque. En
effet, seuls 4.8 % de paires maile territorial - femelle se séparent suite a un
désintéressement évident du male pour la femelle au cours de la saison 1985. Le reste
des séparations est dii a la sortie de la femelle du territoire ou a ’arrivée d’un autre
madle & proximité du couple en parade (saison 1985, n = 124). En 1987, ce sont 9.4 %
des couples en parade qui se séparent (n = 159). Plus de la moitié des séparations
concernent le mile E2 (53.3 %), l'autre moiti€ se répartissant entre le male G3
(26.7 %) et le mile B2 qui ne représente qu’un cinquieme des séparations (20 %). Si
une corrélation devait étre €tablie, ce serait avec le « temps de garde par femelle », et
elle serait négative (voir tabl. 59).

RESUME V.5 : Aucun des parameétres mesurés caractéri-
sant les males ne semble en relation avec leur succes
reproducteur (FEC/H).

1.2b. Les territoires

Quatre parametres nous ont servi a caractériser les territoires défendus par les
madles de notre zone de travail. Le premier de ces parametres est la mesure de la surface
territoriale (surface plane), deux autres concernent le substrat de ponte : a savoir son
inclinaison et sa nature. Le dernier est la profondeur moyenne a laquelle ont lieu les
pontes.

Le tableau 67 donne les résultats de la mesure des surfaces territoriales pour les
saisons 1985, 1986 et 1987. L'inclinaison du substrat de ponte est reprise sur le tableau
68 ainsi que la profondeur a laquelle ont lieu ces pontes mesurées en 1985. La surface
moyenne des territoires en 1985 €tait de 297.7 m2 (SE = 44.7 m2; min. = 127; max. =
455; n = 7). En 1986, elle était de 505 m2 (SE = 46.8 m2; min. = 354; max. = 627; n
5). Enfin, en 1987 elle était de 664 m2 (SE = 176.3 m2; min. = 317; max. = 1154; n
4). Il semble que cette augmentation de la surface territoriale aille de pair avec la diminu-
tion du nombre de miles territoriaux : la surface totale couverte par les territoires de notre
zone de travail reste a peu pres la méme d’une année a l'autre (fig. 29 a 31). WERNE-
RUS (1985) signalait que les pontes avaient lieu sur des substrats dont I’inclinaison varie
de 0° a 90°. En moyenne, les pontes ont lieu sur un substrat nettement incliné, ce qui re-
flete la topographie globale de notre zone de travail. La profondeur moyenne a laquelle
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s’effectuent ces pontes est de 7.6 m (SE =, min. = 4 m, max. = 10.5 m, n = 150), soit la
profondeur moyenne de notre zone de travail. Sur ces mémes tableaux, nous constatons
qu’aucune corrélation ne peut étre établie entre le succes reproducteur du méle (FEC/H) et
la surface du territoire qu’il défend (tabl. 67), I’inclinaison du substrat de ponte et la
profondeur a laquelle elles ont lieu (tabl. 68). Nous voyons de plus qu’aucune diffé-
rence significative ne peut étre constatée d’un territoire et d’un male a I’autre au niveau du
substrat de pontes ou de la profondeur a laquelle celles-ci s’effectuent (0.10 <p <0.25 et
p > 0.25 pour la profondeur de ponte ainsi que pour ’inclinaison du substrat des deux
coté de notre zone de travail).

La nature du substrat de ponte n’est pas reprise sur le tableau 67. Nous avions
déterminé trois catégories de substrat de ponte : posidonies, roche a recouvrement non
algal (y compris roche nue) et roche a recouvrement algal. Or, sur les 444 pontes
observées en 1985, deux seulement (0.5 %) furent effectuées sur un autre substrat que la
roche a recouvrement algal (posidonies).

RESUME V.6 : Les parametres mesurés caractérisant les
territoires défendus par les males ne présentent pas de
différence significative ou ne semblent pas en relation
avec le succes reproducteur des mailes (FEC/H).

Dans les pages qui précedent, nous avons exposé les résultats des mesures effec-
tuées sur les males (mesure du succes reproducteur des méles, territoriaux et parasites,
d’une part, et mesure des parametres caractérisant les males territoriaux et les territoires
qu’ils défendent, d’autre part). Nous pouvons maintenant passer a I’examen du compor-
tement des femelles.

1.3. LE COMPORTEMENT DES FEMELLES

Lors de notre €tude du comportement des femelles, nous avons dirigé notre atten-
tion sur un certain nombre de points suceptibles d’influencer ou de refléter un quelconque
choix du partenaire de reproduction qui serait exercé par ces femelles. Nous avons égale-
ment particulierement focalisé€ notre attention sur le phénomene de « route traditionelle »
suivie a I’aube par les femelles pour se rendre de leur aire de repos nocturne* sur les ter-
ritoires des males, phénomene signalé par LEJEUNE (communication personnelle), WER-
NERUS (1985) et WERNERUS, MICHEL et VOSS (1987). Nous aborderons donc succes-
sivement : les possibilités d’investigation des femelles, le tracé du chemin de migration, la
position des territoires par rapport a ce chemin de migration, la localisation des femelles
sur les territoires et le nombre de femelles passant par chaque territoire.

Nous avons marqué, pour cette partie de notre €tude, 29 femelles dont 23 ont été
revues (79.3 %). 13 de ces femelles ont fourni suffisament de données pour étre retenues
(plus de 5 observations). Ces femelles représentent une tres large proportion de la popu-
lation de notre zone de travail. En effet, celle-ci s’étend sur environ 4000 m2. Dans cette
zone, la densité de population est de 0.4 & 1.3 individus/100 m2 (LEJEUNE, 1985). Or,
WARNER et LEJEUNE (1985) indiquent un sex ratio de 48 a 52 % en faveur des males. La
population de femelles dans notre zone de travail se situerait donc aux environs de 17 a 25
femelles. Les femelles que nous avons étudiées représentent finalement 52 % a 76 % de la
population de notre zone de travail.
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1.3a. Possibilités d’investigation des femelles

L’exercice d’un choix du partenaire de reproduction dépend bien sir de la
possibilité qu’ont les femelles de dresser un « inventaire » plus ou moins complet des
males disponibles. Les capacités mémorielles et locomotrices des femelles sont, a ce
niveau, d’une importance primordiale.

Difficilement mesurable, la capacité mémorielle des femelles a pu étre évaluée
indirectement. Lors de la capture des femelles, a des fins de marquage (voir chapitre 11,
p.- 157), nous avons pu constater deux faits intéressants. Le premier est que les femelles
semblent connaitre parfaitement, voire mieux que nous, la géographie de notre zone de
travail. Par exemple, une femelle pourchassée sur 1’herbier de posidonies par des plon-
geurs qui tentent de la diriger vers le piege servant a la capture, essaie systématiquement
de rejoindre la cote la plus proche et ce, quelle que soit la position des plongeurs par rap-
port a cette cote. Le second de ces faits est qu’il est trés difficile, voire impossible, de
capturer plusieurs fois le méme individu, non seulement au cours d’une méme saison de
reproduction mais également d’une saison a 1’autre. En effet, si I’individu « naif » est
relativement facile a diriger vers le piege, parfois sur des trajets de 150 a 200 m, cette
démarche s’avere pratiquement impossible si ce méme individu a déja été capturé précé-
dement. Or, ce n’est pas simplement la peur du plongeur qui joue puisque, si nous ne
manifestons aucun comportement de chasse, nous pouvons toujours nous approcher de
ces mémes femelles jusqu’a presque les toucher sans que celles-ci manifestent la moindre
crainte. De plus, les femelles semblent mémoriser I’emplacement de notre piege puisqu’un
déplacement de celui-ci améliore sensiblement I’efficacité de la méthode. Ces faits
semblent montrer que la capacité mémorielle des femelles peut €tre compatible avec
I’exercice d’un choix du partenaire.

La capacité locomotrice des femelles est plus facile a mesurer. Nous avons
régulierement observé des femelles pendant la période journaliere d’activité sexuelle
(environ une heure autour du levé du soleil). Nous suivions ces femelles des environs de
leur aire de repos nocturne jusqu’a la disparition des comportements sexuels. Les trajets
parcourus par ces femelles vont d’environ 100 m a plus de 700 m!. Notre zone de travail
étant longue d’environ 125 m en trajet rectiligne, les capacités locomotrices des femelles
ne semblent pas constituer un obstacle a I’exercice d’un choix du partenaire au sein de
cette zone.

De plus, pour JANETOS (1980), le nombre idéal a inventorier est de cinq males.
Or, notre zone de travail, parcourable facilement par les femelles et trés bien connue
d’elles, contient quatre a sept males territoriaux. Ni les capacités mémorielles ni les capa-
cités locomotrices des femelles ne semblent donc faire obstacle a ce que les femelles pas-
sent en revue plusieurs males afin d’exercer un choix.

1.3b. Tracé du chemin de migration traditionnel

Tous les matins a I’aube, les femelles suivent le méme trajet pour se rendre de leur
aire de repos nocturne aux territoires des males. Afin de déterminer ce trajet avec exacti-
tude (orientation générale, points de passages remarquables, largeur de la route suivie),
nous avons, matin apres matin, suivi des femelles (identiques ou différentes) que nous
rencontrions entre leur aire de repos nocturne (sur I’herbier de posidonies) et la cote (le

1 Les trajets les plus longs ont été effectués par des femelles qui sont revenues a leur point de départ au
terme de la période d’activité sexuelle. L’éloignement extréme au point de départ reste donc quand
méme supérieur 2 350 m pour des poissons qui font en moyenne 6 cm de long.
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long de laquelle s’alignent les territoires de miles). La figure 5 indique le tracé de ce
chemin migratoire a travers notre zone de travail tandis que la figure 37 en montre le
trajet complet. La largeur de ce chemin de migration n’excéde pas 10 m.

Pour caractériser ce chemin suivi par les femelles, nous avons utilisé les termes de
« chemin de migration traditionnel ». Ce ne fut pas un hasard. En effet, ce chemin est
réellement traditionnel puisqu’il semble unique et immuable d’une année a 1’autre dans
notre zone de travail ainsi que nos observations nous 1’ont montré (WERNERUS, 1985;
WERNERUS, MICHEL et VOSS, 1987 et fig. 5 et 37). D’autre part, il s’agit bien d’une
véritable migration journaliére, qui semble d’ailleur indépendante de tout phénoméne
sexuel. En effet, les femelles suivent le méme chemin toute I’année et ce chemin est de
plus suivi par d’autre especes dont les trois principales sont Symphodus tinca, Chromis
chromis et Coris julis. Tous les matins a I’aube, ce sont des centaines de poissons qui
suivent ce chemin d’une dizaine de metres de large et de 350 a 400 m de long pour se
rendre de leur aire de repos nocturne a leur aire de nutrition diurne.
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Fig. 37. Tracé complet du passage des femelles Symphodus melanocercus.

1.3c. Position des territoires par rapport au chemin de migration
Les figures 29 a 31 montrent la position des territoires par rapport au chemin

suivi tous les matins par les femelles. Nous constatons qu’on peut répartir ces territoires
en trois catégories : les territoires traversés par le chemin de migration (comme le territoire
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B), les territoires qui sont proches de ce chemin ou longés par lui (territoires C, F, G, H)
et les territoires qui sont a I’écart (D, E). Nous aurons I’occasion de revenir sur cette
configuration géographique des territoires et son influence sur le sucees reproducteur des
males qui les défendent.

1.3d. Localisation des femelles sur les territoires

En suivant les femelles au cours de la période journaliere d’activité sexuelle, d’une
part, et en parcourant les uns a la suite des autres tous les territoires de notre zone de tra-
vail durant cette méme période, d’autre part, nous avons pu déterminer si les femelles
avaient tendance a visiter systématiquement les mémes territoires ou si elles les visitaient
tous les uns apres les autres. Les résultats de ces investigations sont donnés par le
tableau 69.

: Sur ce tableau, nous voyons que preés de la moitié des femelles (46.2 %) se
retrouvent sur tous les territoires. 71.4 % des femelles qui ne sont pas vues partout sont
vues sur trois des quatre territoires qui couvrent notre zone de travail en 1987 (soit
38.5 % du total des femelles). Ceci fait que 84.7 % des femelles sont vues sur au moins
trois des quatre territoires. Les 15.3 % restantes sont vues sur deux des territoires.

En suivant systématiquement une méme femelle le plus longtemps possible au
cours de la période d’activité sexuelle, nous avons pu constater que les femelles sont vues
lors des comptages ponctuels dans des territoires différents non pas parce qu’elles se ren-
dent dans des territoires différents d’un jour a I’autre mais parce qu’elles visitent succes-
sivement tous ces territoires les uns apres les autres. Ainsi, 75 % des femelles que nous
avons suivies ont successivement visité tous les territoires de notre zone de travail, les
25 % restant en ont visité trois sur quatre.

1.3e. Nombre de femelles passant par le territoire

Nous avons également compté systématiquement le nombre de femelles passant
par chaque territoire au cours de la totalité de la période journaliere d’activité sexuelle. Les
résultats que nous avons obtenus sont identiques aux mesures faites en suivant les males
territoriaux (tabl. 57 a §9). Ceci signifie, d’une part, que les mdles territoriaux inter-
ceptent effectivement la quasi totalité des femelles qui passent par leur territoire et, d’autre
part, que ces femelles que nous avons retrouvées sur des territoires différents y sont
venues pour pondre.

RESUME V.7 : L’étude du comportement des femelles
montre les points suivants : 1) les possibilités
d’investigation des femelles semblent leur permettre
d’exercer un choix du partenaire, 2) les femelles suivent
un chemin de migration traditionnel qui les fait passer
par les territoires selon un méme itinéraire tous les
matins, 3) les territoires sont inégalement positionnés
par rapport au chemin de migration, 4) la majorité des
femelles visitent tous les territoires et ne semblent pas
avoir de site de ponte préférentiel, 5) le nombre de
femelles passant par chaque territoire differe significa-
tivement d’un territoire a 'autre et reflete exactement
les données des tableaux 5 a 7 relatifs au succes repro-
ducteur des males territoriaux en 1985, 1986 et 1987.
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1.4. MECANISME PROPOSE POUR LE SYSTEME D’APPARIEMENT

Nous avons d’abord exposé€ dans ce chapitre les résultats obtenus lors de la me-
sure du succes reproducteur des males territoriaux (résumé V.1 et résumé V.2) et des
males parasites (résumé V.3). Puis, nous avons comparé ces miles entre eux (résumé
V.4). Ensuite, les résultats de la mesure des parametres caractérisant les males et leur ter-
ritoire ont €té présentés (résumé V.5 et résumé V.6). Enfin, nous avons exposé les résul-
tats obtenus lors de 1’étude du comportement des femelles (résumé V.7). Arrivé a la fin de
ce premier volet, nous proposons un mécanisme de sélection sexuelle compatible avec nos
résultats et qui puisse les expliquer. Cette hypothese sera testée expérimentalement dans le
deuxiéme volet de ce chapitre. Il ne s’agit donc pas d’une discussion, celle-ci faisant
’objet du troisieme et dernier volet.

1.4a. Hypothese

Nos résultats semblent incompatibles avec ’existence d’un choix du partenaire de
reproduction exercé par les femelles. En particulier, si I’on ne tient compte que du temps
réellement passé par un male a parader une femelle, aucune différence de succes repro-
ducteur n’apparait entre les males, ni méme entre mile territorial et mile parasite. De
méme, si le taux de fréquentation des femelles varie d’un territoire a 1’autre, celles-ci
montrent une nette tendance a visiter 1’un apres 1’autre tous les territoires de notre zone de
travail. Par contre, il semble possible d’expliquer simplement les différences de succes
reproducteurs entre les males en fonction

- de la position du territoire par rapport au chemin de migration traditionnel suivi
par les femelles,

- de la surface de ce territoire,

- du taux de fréquentation du territoire par les miles parasites, ce taux dépendant
lui-méme, dans une large mesure, du taux de fréquentation des femelles [la
concentration des males parasites sur les sites frégentés par les femelles et leur in-
fluence sur le succes reproducteur des miles territoriaux est largement reconnue par
ailleurs (voir, entre autre : WARNER et HOFFMAN, 198(0; WARNER, 1982; LEJEUNE
1985 et 1987; VAN DEN BERGHE, WERNERUS et WARNER, 1989 ainsi que résumés
1110 et IV.7)].

Dans ce systeme, le mode d’appariement ne dépendrait pas de la sélection sexuelle
s’exercant par le choix du partenaire de reproduction (les femelles pondent indifférement
avec tous les males qu’elles rencontrent) mais dépendrait d’un phénomene de tradition (le
chemin de migration) et du systeme socio-reproducteur de 1’espece (hiérarchie des miles
par la taille au sein de territoires établis uniquement pour la reproduction). C’est cette hy-
pothese que nous allons tester dans le deuxieme volet de ce chapitre.

2. PARTIE EXPERIMENTALE

Nous avons mené a bien deux expériences différentes que nous présenterons 1’une
apres I’autre, en développant pour chacune d’elle la méthode suivie, les solutions envisa-
gées et les résultats obtenus.
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2.1. DEPLACEMENT DES MALES

Cette expérience consiste a capturer 1’un des males de notre zone de travail pour
susciter I’annexion de son territoire par un autre male.

2.1a. Méthodes

Déja présentée par WERNERUS (1985) sans résultat strictement quantifiable (suite
a des problemes de capture des poissons), cette expérience fut renouvelée avec une légere
variante au cours de la saison de reproduction 1986. Elle comportait trois phases.

Durant la premiére, nous avons mesuré le succes reproducteur du male que nous
allions retirer (male B1) ainsi que celui de ses voisins et des miles parasites inféodés au
territoire B (madles territoriaux D1 et E2, male parasites S1 et S2 : voir fig. 38). A la fin
de cette période de mesure (onze jours), le male B1 est captur€ et gardé en aquarium.

|
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Fig. 38. Expérience d’enlevement d’un male territorial (Symphodus melanocercus).

Ensuite, nous observons le remplacement de B1 par le méle qui deviendra B2
vraisemblablement un des voisins ou un male parasite ou satellite* (WERNERUS, 1985
signalait la prise de possession du territoire par le plus gros des males parasites présents
sur ce territoire).

Enfin, nous mesurons le succes reproducteur de B2, celui de ses voisins et des

males parasites inféodés au territoire pendant une période de longueur identique a celle
précédant la capture de B1.
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Fig. 39. Expérience de déviation de la route des femelles vers le territoire D
(Symphodus melanocercus).

2.1b. Solutions envisagées

L’expérience peut conduire a deux résultats différents qui peuvent s’interpréter
schématiquement comme suit :

+ La premiere possibilité est que le succes du méle occupant le territoire B avant et apres
I’expérience soit significativement différent. Ce résultat signifierait qu’un parametre
dont nous n’avons pas tenu compte est utilisé par les femelles pour exercer une dis-
crimination entre les males territoriaux.

» La deuxieme possibilité est que les succes reproducteurs des deux méles ne soient pas
significativement différents. Dans ce cas, cela signifierait que les femelles n’exercent
effectivement pas de choix du partenaire de reproduction, du moins aucun choix basé
sur une qualité de ce partenaire.

I1 sera cependant peut-étre nécessaire d’affiner quelque peu cette analyse, notamment

dans les trois cas suivants :

- Sile succes des miles B2 et B1 est identique mais que le mile B2 a la méme taille
que le méle B1, I'interprétation de ce résultat devra nécessairement étre nuancée.
Méme si nous n’avons par ailleurs pu mettre en évidence une quelconque corréla-
tion entre la taille des miles et leur succes reproducteur.

- Siles frontieres du territoires B se trouvent modifiées apres I’expérience et que les
succes reproducteurs des males Bl et B2 sont significativement différents,
Iinterprétation sera délicate, voire impossible puisque nous aurons fait varier deux
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facteurs en méme temps. Par contre, si les succes de ces miles sont identiques,
nous pourrons en conclure que ce succes reproducteur ne dépend pas d’une qualité
intrinseéque du male ou du territoire.

- Si B2 s’avere étre un mile dont nous avons mesur€ le succes réproducteur avant
I’expérience, notre analyse en sera renforcée d’autant, dans un sens ou dans 1’autre
selon que ce male aura ou non changé de succes avant et apres 1’expérience et qu’il
aura acquis ou non le méme succes que le male B1.

2.1c. Résultats

Le tableau 70 présente les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure
des succes reproducteurs des miles B1, B2, D1, E2 et S1 avant et apres ’expérience. Les
résultats de 1’analyse statistique que nous leur avons appliquée sont donnés par les
tableaux 71, 72 et 73. Nous constatons que le mile B2 qui a remplacé le mile B1
sans changement des frontieres territoriales, se trouve étre le plus gros des males parasites
inféodés au territoire B (le male S1). Cette succession, a laquelle nous avons pu assister,
mérite trois commentaires :

1) Le matin suivant le jour ol nous avons capturé le méle B1, nous avons observé les
males D1 et E2, venant de leur propre territoire, se rencontrant au centre du terri-
toire B. Alors que deux maéles se trouvant en méme temps a la frontiére commune
a leurs territoires respectifs vont rarement au-dela de la « présentation frontale » et
jamais plus loin que la « nage parallele », nous avons assisté pendant plus de deux
heures a des interactions agonistiques complétes, alternant les séquences de « pré-
sentation frontale », de « nage parallele » et de « prise de bouche » (voir LEJEUNE,
1985 et LEJEUNE et VOSS, 1980). Cet acharnement des males territoriaux voisins
du territoire B, visiblement proche de 1’épuisement apres plus de deux heures de
combat ininterrompu, semble montrer que le territoire B revét pour ces males une
importance particuliére, peut-étre différente d’une simple extension de leurs fron-
tieres territoriales.

2) Remarquons, ensuite, que ce combat est toujours indécis apres deux heures
d’interaction alors que le male E2 accuse 5 mm de moins que son antagoniste, soit
pratiquement la différence de taille maximale rencontrée chez les males territoriaux
(8 mm relevés en 1986 entre le male B1 et les males E2 et G2). Les différences de
taille rencontrées entre les males territoriaux ne semblent donc pas, dans ce cas,
constituer un facteur de sélection particulierement accusé entre ces males.

3) Enfin, notre troisi¢eme commentaire concerne le male S1 qui, en succédant au méle
B1 sur le territoire B, est devenu le male B2 dans notre nomenclature. Deux jours
apres la capture du male B1, soit le lendemain du combat entre les males D1 et E2,
ce male B2 est dominant sur le territoire B. Mieux : les seules interactions agonis-
tiques que nous avons observées entre le male B2 et les males D1 et E2 furent des
interactions de male dominant a méles dominés, sur I’intégralité du territoire B tel
qu’il se présentait avant I’expérience. Cette observation laisse supposer que ¢’est
le systeme social qui constitue un facteur de sélection entre les males territoriaux et
non la taille, ainsi que nous en avions €émis I’hypothese a la fin du premier volet de
ce chapitre, p. 232.

L’analyse des tableaux 72 et 73 montre que le succes reproducteur du male B2
ne présente aucune différence significative avec celui du mile B1 (test par ANOVA, p >
0.25). Cependant, les succes reproducteurs de ces mémes males avant I’expérience ne
sont pas significativement différents non plus (par ANOVA, p > 0.25). Ces résultats
semblent confirmer I’hypothese que si les femelles exercent un choix, celui-ci ne porte pas
sur une caractéristique des males. Nous pouvons enfin constater (tabl. 72 et 73) que
les males voisins du territoire B ne présentent aucune différence significative de leur
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succes reproducteur (par ANOVA, p > 0.25 et 0.05 < p £0.10). Ce test indique que nous
n’avons apparemment modifié qu’un seul facteur, ainsi que nous 1’escomptions : le male
dominant du territoire B.

Bien entendu, il s’agit ici d’un cas unique, qui souligne bien qu’en fait notre tra-
vail repose sur 1’étude d’individus. Cependant, rappelons, d’une part, que les résultats
obtenus sont non seulement non significatifs mais qu’ils le sont a un seuil trés élevé (alors
que le seuil généralement admis est de 5 %, ces résultats atteignent des seuils de 25 %,
voir chapitre II, p. 163 et 165) et, d’autre part, que ces résultats ne constituent qu’un test
et non la base de notre argumentation.

RESUME V.8: En cas de disparition d’un male territo-
rial, le satellite de plus grande taille résidant sur le
territoire devient territorial en défendant a son tour ce
territoire, méme si sa taille est inférieure a celle des
males territoriaux voisins. On n’observe aucun change-
ment de succeés reproducteur au cours de cette expérience,
ce qui suggere que le comportement des femelles n’est
pas, ou peu, influencé par le male territorial.

2.2. DEVIATION DE LA ROUTE DES FEMELLES

Selon notre hypothese, le succes reproducteur des males territoriaux dépend
essentiellement de la position du territoire par rapport au chemin de migration suivi tradi-
tionnellement par les femelles. La fagon la plus simple d’infirmer cette hypothese est de
modifier ce chemin de migration . C’est ce que nous avons fait au cours de la saison
1987.

2.2a. Méthodes

Nous avons vu, p. 229 et 230, que le chemin de migration suivi par les femelles
était spatialement bien délimité. La méthode que nous avons suivie utilise cet avantage
ainsi que deux caractéristiques comportementales de Symphodus melanocercus. Au cours
de nos nombreuses heures d’observation, nous avons souvent constaté que les individus
de cette espéce n’aiment pas passer au travers d’obstacles ajourés tels que filets a grosses
mailles, trous de rochers, algues volumineuses... Nous avons également constaté que
cette espece n’aime pas quitter le fond, nous ’avons toujours vue contourner les obstacles
en les longeant plutdt qu’en les sautant. Nous avons donc décidé de simplement barrer le
chemin de migration avec un filet vert foncé a mailles tres fines (un filet pare-vent), de
30 m de long et 1.5 m de haut, orienté de telle sorte que les femelles le longent en se
dirigeant vers la cote dans la premiere partie de I’expérience ou vers le large dans la
deuxieéme partie (fig. 39 et 40). Le filet était mis en place, sa partie inférieure fixée sur
le fond, au début de chacune des deux parties de I’expérience mais il était maintenu replié
sur le fond afin de ne pas perturber le mouvement des poissons durant la journée. Tous
les matins avant la fin de I’obscurité (les poissons débutent leurs activités aux premieres
lueurs), le filet était déployé verticalement par le gonflage de quelques flotteurs répartis
sur sa longueur (I’opération demande environ une minute). A la fin de la période d’activité
sexuelle journaliere, les fotteurs étaient dégonflés et le filet replié sur le fond.

Avant de procéder aux expériences proprement dites, nous avons vérifié I’efficatité

de cette méthode de « détournement ». Le filet étant déployé, d’une part, nous avons sur-
veillé le filet lui-méme afin de déterminer si les femelles franchissent le filet ou le longent
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Fig. 40. Expérience de déviation de la route des femelles. Isolement du territoire D
(Symphodus melanocercus).

et, d’autre part, nous avons suivi les femelles pour déterminer si elles le longent dans le
«bon sens » et jusqu’a son extrémité. Ces deux vérifications nous ont montré que le che-
min de migration était effectivement dévié exactement comme nous 1’escomptions.

Nous avons décidé d’intervenir au niveau du territoire D, situé a 1’écart du chemin
de migration des femelles en situation naturelle. L’expérience comporte les deux phases
classiques déja décrites. Au cours de la premiére, nous mesurons le succes reproducteur
du mile D pendant une période de cing jours précédant immédiatement I’expérience. Dans
le mé€me temps, le succes reproducteur du méile B2 est mesuré en qualité de témoin. Au
cours de la deuxieme phase, le filet est déployé chaque matin et les succes des males D1 et
B2 mesurés simultanément. Cette deuxieme phase s’étend sur une période identique de
cinq jours.

Cette expérience fut réalisée a deux reprises dans son enti¢reté. Lors de la premiére
manipulation, le filet était orienté de telle sorte que le chemin de migration soit dévié du
c6té du territoire D. Au cours de la deuxiéme, dans un soucis d’exactitude d’interpréta-
tion, le filet €tait orienté de telle sorte que le chemin de migration soit dévié du coté opposé
au territoire D.
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Fig. 41. Territoires de Symphodus melanocercus en 1985.

Les males sont classés en fonction de leur succés reproducteur exprimé en
nombre de pontes fécondées par heure d’observation.
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Fig. 42. Territoires de Symphodus melanocercus en 1985.

Les males sont classés en fonction de leur succés reproducteur exprimé en
nombre de visites de femelles par heure d’observation.
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2.2b. Solutions envisagées

I1 ne semble y avoir que deux solutions a cette expérience : soit les différences de
succes reproducteur mesurées entre les males de notre population refletent I’exercice d’un
choix du partenaire de reproduction par les femelles — dans ce cas, la déviation du che-
min de migration (qui le rapproche ou I’éloigne d’une trentaine de metres du territoire D)
ne devrait pas changer de fagon significative la valeur des parametres traduisant le succes
reproducteur du méle D1 —; soit, au contraire, ces différences de succes reproducteur ne
résultent que de la position du territoire D par rapport au chemin de migration. Nous
devrions alors observer des différences significatives au niveau de nos parametres. Ces
différences devraient d’ailleurs étre positives lors de la déviation du chemin de migration
vers 1’ouest (vers le territoire D) et négatives lors de la contre-expérience (déviation du
chemin de migration vers 1’est).

2.2c¢. Résultats

Les résultats des deux expériences sont donnés par le tableau 74 pour le mile D1
et sur le tableau 75 pour le mile B2. Dans ce dernier tableau, nous constatons
qu’aucune différence significative n’affecte le succes reproducteur du male B2 (pour qui
les conditions restent « normales » tout au long de I’expérience). Par contre, I’analyse du
tableau 74 semble montrer que le succes reproducteur du male territorial D1 dépend
effectivement du chemin suivi traditionnellement par les femelles. Nous voyons, en effet,
sur ce tableau que le nombre de pontes fécondées par heure d’observation varie de fagon
significative par ANOVA (p <0.01) en augmentant de 23.3 % lors de la premiere expé-
rience (chemin de migration dévié vers le territoire D), et en diminuant de 86.1 % lors de
la seconde expérience (chemin de migration dévié a I’opposé du territoire D). De méme, le
nombre de femelles paradant avec le mile D1 varie de fagon significative par ANOVA
(p £0.0001) (10.1 FEM/H en situation normale, 18.9 FEM/H lors de la premiere expé-
rience et 3.4 FEM/H lors de la seconde). Les autres paramétres ne varient pas de fagon
significative par ANOVA.

RESUME V.9 : L’expérience de déviation du chemin de
migration des femelles suggére que le succes reproduc-
teur des males territoriaux est directement, et fortement,
influencé par la position de leur territoire par rapport a
ce chemin de migration.

3. DISCUSSION

Tout au long de ce chapitre, consacré a I’étude du mode d’appariement présenté
par Symphodus melanocercus, nous avons successivement présenté les résultats obtenus
lors de la mesure du succes reproducteur des males territoriaux ( p. 221) et des males
parasites (p. 225), ensuite les résultats de la mesure des parametres (p. 227 et 228), puis
les résultats obtenus en étudiant le comportement des femelles (p. 231) et, enfin, les
résultats acquis lors de nos expériences [changement d’un mdle territorial et déviation du
chemin de migration des femelles (voir plus haut)]. Parmi ces résultats, seules la présence
de différences de succes reproducteur entre les males territoriaux et les possibilités
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Fig. 43.

Territoires de Symphodus

m

elanocercus en 1985.

Les males sont classés en fonction du nombre de males parasites qu’ils
chassent par heure d’observation.
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Fig. 44.

Territoires de Symphodus melanocercus en 1986.

Les males sont classés en fonction de leur succés reproducteur exprimé en
nombre de pontes fécondées par heure d’observation.




d’investigation des femelles semblent permettre I’existence d’un choix du partenaire de
reproduction exercé par les femelles. Tous les autres résultats semblent n’avoir pu étre
obtenus qu’en 1’absence d’un phénomene de ce type. Nous résumons ci-dessous la plu-
part de nos résultats les plus marquants.

3.1.

REVUE SUCCINCTE DES POINTS IMPORTANTS

3.1a. Mesure du succes reproducteur des males

Sept faits, concernant la mesure du succes reproducteur des males, méritent d’étre

mis en exergue :

1)

2)

3)

4)

5)
6)

7)

11 existe effectivement des différences de succes reproducteur entre les males ter-
ritoriaux.

Ces différences favorisent des males différents suivant le parametre considéré. En
particulier, ce n’est pas avec le mile qu’elles visitent le plus souvent que les
femelles pondent le plus.

Le taux de fréquentation des différents territoires par les mailes parasites semble
directement proportionnel au taux de fréquentation de ces mémes territoires par les
femelles.

Si I’on compare le nombre de pontes fécondées par chaque male territorial pendant
qu’il se trouve effectivement avec une femelle, aucune différence ne peut étre
constatée entre les males. Autrement dit, les femelles semblent pondre de la méme
fagon et a la méme fréquence avec tous les males territoriaux.

Les points 1) et 2) s’appliquent également aux males parasites.

Des différences de succes reproducteur peuvent étre constatées entre les males
parasites et les males territoriaux. Cependant, le tableau 64 montre que ces
différences ne concernent que les plus petits méles parasites et pour certains des
facteurs seulement (FEC/H et TG/F).

Le nombre de pontes fécondées par un méle parasite pendant qu’il se trouve effec-
tivement avec une femelle semble identique a celui des males territoriaux.

3.1b. Parametres caractérisant les males et leur territoire

Les résultats obtenus lors de la mesure des parametres par lesquels nous avons

caractérisé les males (longueur, patron de coloration, intensité et intégrité de la parade) et
les territoires qu’ils défendent (surface, nature et inclinaison du substrat de ponte,
profondeur de ponte) sont nettement plus simples : les résultats pour lesquels nous avons
relevé des différences entre les males ou les territoires ne peuvent pas étre corrélés avec le
succes reproducteur des males.
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Fig. 45. Territoires de Symphodus melanocercus en 1986.

Les males sont classés en fonction de leur succés reproducteur exprimé en
nombre de visites de femelles par heure d’observation.
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Fig. 46. Territoires de Symphodus melanocercus en 1986.

Les males sont classés en fonction du nombre de males parasites qu’ils
chassent par heure d’observation.
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3.1c.

Le comportement des femelles

L’étude du comportement des femelles fut particulierement intéressante. Nous re-

leéverons cinqg points.

1

2)

3)

4)

5)

3.1d.
D

2)

3.2

Les possibilités d’investigation des femelles semblent leur permettre de choisir leur
partenaire de reproduction.

Les femelles suivent tous les matins un chemin de migration traditionnel parfaite-
ment délimité dans 1’espace.

Les différents territoires sont inégalement positionnés par rapport a ce chemin de
migration.

Le taux de fréquentation des femelles dans les différents territoires semble direc-
tement fonction de la position du territoire considéré par rapport au chemin de mi-
gration.

La grande majorité des femelles ne semble pas inféodée a un site de ponte particu-
lier.

Expériences

En cas de disparition d’un mdle territorial, c’est le plus grand des satellites qui
s’approprie le territoire.

Le succes reproducteur des males territoriaux semble dépendre directement de la

position de leur territoire par rapport au chemin de migration emprunté par les
femelles.

LE SYSTEME D’APPARIEMENT CHEZ SYMPHODUS
MELANOCERCUS

Ces résultats nous permettent-ils de proposer des réponses aux questions que nous

nous posions en commengant ce travail (introduction) ? La premiere de ces questions
concernait I’existence méme du choix du partenaire chez Symphodus melanocercus. Ainsi
que nous le faisions remarquer plus haut, deux arguments se présentent en faveur de son
existence (existence de différences de succes reproducteur entre les miles et capacités
mémorielles et d’investigation des femelles). Cependant, le principal d’entre eux (les dif-
férences de succes reproducteur entre les males) nous parait n’étre un argument favorable
qu’en apparence, et ce, pour deux raisons essentielles :

- D’une part, les méles semblent différement favorisés par les femelles selon le para-
metre que I’on considere. En admettant que les femelles choisissent leur partenaire de
reproduction, comment expliquer que ce n’est pas avec le male qu’elles visitent le plus
qu’elles pondent le plus ou qu’elles restent le plus longtemps ?

- D’autre part, lorsqu’on examine le nombre de pontes fécondées par chaque mile rap-
porté au temps passé réellement par ces males avec les femelles qu’ils paradent, nos
résultats montrent que ces nombres ne varient pas de fagon significative d’un male a
I’autre. De plus, ce méme parametre ne différe pas entre les miles territoriaux et les

243



Fig. 47. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987.

Les males sont classés en fonction de leur succés reproducteur exprimé en
nombre de pontes fécondées par heure d’observation.

Fig. 48. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987.

Les males sont classés en fonction de leur succes reproducteur exprimé en
nombre de visites de femelles par heure d’observation.
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madles parasites. Si les femelles exergaient réellement un choix du partenaire de repro-
duction, distinguant un groupe de « bons » males d’un groupe de « mauvais » males,
nous aurions di observer des différences entre les males au niveau de ce parametre.
Ce que nous constatons, au contraire, suggere que les femelles pondent indifférement,
de la méme fagon et & la méme fréquence avec tous les miles qu’elles rencontrent.

Admettons cependant que le choix du partenaire existe chez Symphodus melano-
cercus sans apparaitre au travers des deux points précédents, pour une raison dont nous
n’aurions pas tenu compte. Nous constatons qu’aucun des parametres par lesquels nous
avons caractérisé les males et les territoires qu’ils défendent ne peut étre corrélé avec le
succes reproducteur de ces mémes males.

Bien entendu, les femelles pourraient utiliser un parametre dont nous n’avons pas
tenu compte; ou encore, la mesure de nos parametres, en particulier le comportement des
madles et leur patron de coloration, pourrait ne pas refléter la réalité pergue par les femelles.
Ceci serait fort étonnant puisque de nombreux auteurs, et notamment MICHEL, LEJEUNE
et VOSS (1987), signalent que le canal de la perception visuelle semble tout a fait privilé-
gi€ chez les labridés, spécialement au niveau de la perception particulierement fine des
couleurs (présence de cones courts, cones longs, cones doubles arrangés sur la rétine en
une mosaique trés complexe).

A ce niveau, méme s’il ne s’agit que d’une situation isolée, I’expérience de rem-
placement d’un male territorial semble incompatible avec I’existence d’un choix du parte-
naire basé sur une qualité du male. La situation est la méme en ce qui concerne
I’expérience de déviation du chemin de migration des femelles (c’est le tracé de celui-ci
qui parait étre a I’origine des différences de succes reproducteur observées entre les males
territoriaux). Remarquons a ce propos que certaines femelles quittent ce chemin de migra-
tion, puisque les territoires situés a coté de ce chemin sont quand méme visités par
quelques femelles. Considérant qu’il y a peu de males territoriaux dans notre zone de tra-
vail, un avantage évolutif (au niveau de la diversité génétique de leur descendants, GAU-
TIER, communication personnelle) ne pourrait-il pas favoriser les femelles qui s’écartent
de ce chemin ? Un comportement de choix pour les territoires adjacents au chemin de mi-
gration pourrait alors se développer au sein de la population des femelles. Nous pensons
que ce n’est vraissemblablement pas le cas. En effet, rappelons que si un seul territoire est
effectivement traversé de part en part par le chemin de migration au niveau de notre zone
de travail, ce chemin (long d’au moins 350 a 400 m) se prolonge bien au-dela de cette
zone et traverse de nombreux territoires dans lesquels les femelles pondent tous les
matins.

Par contre, si I’on admet que les différences de succes reproducteur mises en évi-
dence entre les males ne résultent pas de I’existence d’un choix du partenaire de
reproduction, il devient possible d’expliquer assez facilement nos résultats. C’est
I’hypothése que nous avions formulée page 236. Selon celle-ci, les femelles pondent
indifféremment avec tous les miles qu’elles rencontrent et le succeés reproducteur des
males dépendrait de I’emplacement du territoire défendu par ce male par rapport au chemin
de migration. Le nombre de femelles visitant chaque maéle de notre zone de travail semble
effectivement directement fonction de ce rapport.

Cependant, il n’en reste pas moins vrai que ce ne sont pas les males les plus visi-
tés qui montrent le plus de succes global (FEC/H). Or, nos résultats montrent, par ail-
leurs, que la fréquence de ponte des femelles ne varie pas d’un male a I’autre. Cette appa-
rente contradiction est résolue par deux observations indépendantes :
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Fig. 49. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987.

Les males sont classés en fonction du nombre de males parasites qu’ils
chassent par heure d’observation.

*EE v

- La premiere est la taille du territoire considéré. Si la fréquence de ponte ne varie pas
d’un male a I’autre, elle ne varie pas non plus au cours de la parade (fig. 32 a 36).
Or, les pontes ont lieu lors de la traversée des territoires par les femelles pendant la
migration matinale (chapitre II, p. 152). Plus la traversée du territoire sera longue,
plus le méle territorial obtiendra de pontes de la femelle avec laquelle il parade.

- La deuxiéme observation concerne les interactions agonistiques entre male territorial et
males parasites. Cette observation vient nuancer la premiére. En effet, les figures
42-43, 45-46 et 48-49 (les figures 41 a 49 se trouvent aprés la discussion)
montrent que le nombre de fois qu’un madle territorial chasse un autre mile par heure
d’observation (CHA/H) semble étroitement en corrélation avec le taux de visite des
femelles dans les différents territoires (FEM/H). Par contre, la relation s’inverse si
I’on compare ces deux parametres avec le nombre de pontes fécondées en moyenne
par chaque male par heure d’observation (FEC/H) (fig. 41, 44 et 47). Nous pen-
sons que ces jeunes males (satellites et parasites) sont attirés par les femelles et les
suivent sur les territoires des males plutdt que ce ne soient les femelles qui soient atti-
rées par les territoires sur lesquels se trouvent le plus de petits males. En effet, d’une
part, nous avons souvent constaté que ces males suivaient les femelles dans leurs
déplacements de territoire en territoire et, d’autre part, quand plusieurs méles se
rassemblent a proximité de la méme femelle (il s’agit souvent de plusieurs petits males
attirés par la parade d’un madle territorial), celle-ci ne semble nullement attirée par ce
rassemblement puisqu’elle continue son chemin, sortant souvent méme du territoire
considéré (I'intervention de méles parasites est une des principales causes de la perte
d’une femelle par le méle territorial).
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Ces relations se rapprochent de la « théorie du point chaud » (hot spot theory).
Selon cette théorie, qui considere surtout les especes se reproduisant sur des arénes*, le
male qui défend un territoire a I’endroit vers lequel se dirige la majorité des femelles
(souvent le centre de 1’arene) ne sera pas le male qui obtiendra le succés reproducteur le
plus élevé. Ce succeés maximum sera atteint par les males jouxtant ce male central, ces
males « extérieurs » subissant plus faiblement 1’influence des autres males de 1’aréne
(BRADBURY et GIBSON, 1983; LOSEY et al., 1986). Ces propos sont bien illustrés par le
cas du male E2. En 1986, son territoire se trouve exclusivement a I’intérieur du port (fig.
44 a 46). Cette situation le met a I’écart du chemin de migration des femelles : le nombre
de visites de femelles par heure d’observation est faible (fig. 45 et tabl. 6) ainsi que le
nombre d’interférences dues aux males parasites (fig. 46). Cette faible pression des
males parasites associ€e a un territoire relativement étendu (tabl. 67) semble cependant
compenser I’isolement du territoire par rapport au chemin de migration puisque c’est le
male E2 qui féconde le plus de pontes par heure d’observation (fig. 44). Cette situation
est la méme que celle que nous pouvons constater sur les figures 41 a 48 qui illustrent
le cas du male E1 lors de la saison de reproduction 1985. Par contre, en 1987 (fig. 47 a
49), le mile E2 étend son territoire a I’extérieur du port, le rapprochant ainsi nettement du
chemin de migration des femelles (fig. 31). Ce changement des frontieres territoriales va
de pair avec un changement dramatique du succes reproducteur du male E2 (tabl. 59)
qui se retrouve au méme niveau que le male B2. Cette baisse se répercute aussi au niveau
du succes reproducteur global des males territoriaux qui diminue nettement par rapport
aux années 1985 et 1986, comme nous le faisions remarquer au tableau 56.

Le succes reproducteur d’un male dépendrait donc bien des trois facteurs sui-
vants :
- La position du territoire par rapport au chemin de migration des femelles;
- La taille du territoire;
- La pression exercée par les males parasites, celle-ci étant en grande partie fonction du
taux de fréquentation du territoire par les femelles.

Si le choix du partenaire n’intervient pas, quel est le mode d’appariement de Sym-
phodus melanocercus 7 Nous pensons qu’il s’effectue par le biais du systeme socio-
reproducteur et de la compétion méle-male. En effet, le mode de reproduction (pontes
abandonnées au hasard) et la hiérarchie sociale (dominance du male territorial sur tous les
autres miles et dominance par la taille) de Symphodus melanocercus favorisent les plus
grands males par rapport aux petits males ou aux males non territoriaux (nous avons vu
que les plus petits males avaient significativement moins de succes reproducteur que les
plus grands — c’est-a-dire les plus dgés — et que les males territoriaux dans leur
ensemble ont significativement plus de succes reproducteur que le groupe des mailes
parasites). Dans un systeme qui sélectionne naturellement les males les plus grands et les
plus agés, il est possible qu’il ne soit pas rentable (en temps et en énergie) d’opérer une
sélection parmi le groupe des males déja sélectionnés (DUNBAR, 1983; TURNER, 1986).

A ce niveau, une remarque importante s’impose : cette sélection due au systeéme
socio-reproducteur semble fortement « tamponnée » par le succes reproducteur des males
parasites, qui n’est pas négligeable. L’action des males parasites apparait donc comme
« régulatrice » dans le systeme d’appariement de Symphodus melanocercus.
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Photo 7. Symphodus ocellatus : le mile indique I’emplacement du nid a la femelle.

Photo 8. Symphodus melanocercus : activité de nettoyage dirigée ici vers un Sym-
phodus tinca. On remarquera 1’attitude « toutes les nageoires €talées » de ce
dernier.

(Photo F. WERNERUS)



CHAPITRE VI

Thalassoma pavo

Thalassoma pavo est la derniére des quatre especes de labridés méditerranéens que
nous avons choisie pour notre étude des systemes d’appariement. Nous avons signalé au
chapitre II (p. 154) que Thalassoma pavo n’était apparu dans notre zone de travail qu’en
1986. Précédemment, on ne rencontrait qu’occasionnellement des individus isolés.
L’occasion était donc inespérée d’étudier cette espece, mal connue au point de vue des
systémes sociaux et reproducteurs. Contrairement au cas des trois especes du genre Sym-
phodus considérées dans les chapitres précédents, nous n’avons pas dii recourir a la voie
expérimentale. En effet, les méles terminaux* de la population de Thalassoma pavo
observés en 1986 et 1987 ont spontanément changé de territoire au cours de la saison de
reproduction 1987, sans que les frontieres de ces territoires soient modifiées. Nous avons
utilisé les différentes situations ainsi créées comme nous aurions utilisé les résultats obte-
nus lors d’expériences de déplacement des males territoriaux. Notre démarche a suivi,
pour cette espece, deux étapes essentielles. Au cours de la premiere, nous avons décrit les
systemes socio-reproducteurs de cette espece. Au cours de la seconde, nous avons étudié
le succes reproducteur des males, les territoires qu’ils défendent et le comportement des
femelles. A I'issue de cette étape, nous avons ét€ en mesure de proposer un mécanisme
pour le systéme d’appariement de Thalassoma pavo.

Ce chapitre comportera quatre parties :

1) Les systemes socio-reproducteurs de Thalassoma pavo sont présentés dans la
premiere partie. Les comportements sociaux et reproducteurs de cette espece
n’étant pas connus, nous avons di effectuer nos propres observations et mesures.
Les informations générales concernant ces systemes ont été données au chapitre 11
(p. 154), mais ’ensemble des résultats recueillis lors de la premicre étape de notre
travail est donné dans la premicere partie de ce chapitre.

2) Dans la deuxieme partie, sont présentés les résultats obtenus lors de la mesure du
succes reproducteur des males, les résultats de la mesure des parametres par les-
quels ces males et les territoires qu’ils défendent sont caractérisés et, enfin, les
résultats obtenus lors de notre étude du comportement des femelles.

3) Dans la troisieme partie, le succes reproducteur des méles sera analys€ en détail
pour chacune des configurations territoriales dans lesquelles nous avons pu les
mesurer.

4) L’ensemble de ces résultats sera discuté dans la quatrieme et derniere partie de ce
chapitre ou nous proposerons un mécanisme pour le systeme d’appariement de
Thalassoma pavo.
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1. SYSTEMES SOCIAUX ET REPRODUCTEURS

1.1. PRESENTATION GENERALE

Parmis les labridés méditerranéens, Thalassoma pavo est une espece particuliere-
ment rare dans la zone NW de la Méditerranée. Sa taille maximale est d’environ 20 cm.
Dans notre zone de travail, nous avons observé une taille maximale de 140 mm (Longueur
Standard). La taille moyenne des individus initiaux* est de 84.5 £ 4.7 mm (min. = 56
mm, max. = 100 mm, n = 10). L’espece fréquente préférentiellement les milieux rocheux.
Sa distribution bathymétrique est mal connue [de la surface 8 —150 m pour BAUCHOT et
PRAS (1980), mais seulement jusqu’a —20 m pour LYTHGOE et LYTHGOE, 1976]. Per-
sonnellement, nous ne 1’avons jamais observé plus bas que —15 m, aussi bien en Corse
qu’en Sicile. Sa distribution géographique semble préter a controverse. En effet, pour
BAUCHOT et PRAS (1980), c’est une espece qui serait présente en Atlantique du Portugal
aux Canaries et serait rare en Méditerranée. Pour LYTHGOE et LYTHGOE (1976), sa
répartition serait plus étendue puisque ces auteurs la signalent également en Méditerranée
et dans 1’Atlantique du nord-ouest mais du nord de I’Espagne a la Guinée. Enfin, pour
MAURIN (1969), Thalassoma pavo serait fréquent en Méditerranée (dans sa partie centrale
et sud tout au moins) et tres commun sur les cotes d’Afrique ou ’espece descendrait
jusqu’aux 1les du golfe de Guinée. Nos propres observations nous ont permis de consta-
ter que Thalassoma pavo semblait effectivement abondant dans le centre de la Méditerra-
née. Sur les cotes frangaises, ce poisson ne se rencontre que trés occasionnellement.
QUIGNARD (1966) étudie ses caractéristiques méristiques. REINBOTH (1967) établit son
patron de sexualité.

En Corse, dans la baie de Calvi (W Corse), deux petites populations implantées a
proximité de la Station de Recherches Sous-marines et Océanographiques de 1’Université
de Liege (STARESO) nous ont permis d’observer et de décrire les comportements
sociaux et reproducteurs de ce poisson qui étaient, jusque 13, méconnus chez cette espece
(fig. 6a) (WERNERUS, 1987).

Thalassoma pavo est un labridé hermaphrodite protogyne* et diandrique*
(REINBOTH, 1967). Une population typique de Thalassoma pavo comprend donc deux
phases colorées (phase initiale* et terminale*) regroupant chacune deux catégories
d’individus. Les descriptions de patrons de coloration que nous avons trouvées dans la
littérature ne correspondant pas entre elles ni avec la coloration observée en Corse, nous
donnons ici notre description des patrons de coloration des deux phases.

« La premiére phase, phase initiale, comprend les jeunes males et les femelles, ma-
tures ou juvéniles. La couleur générale du corps est jaune. La moitié supérieure des
flancs et le dos sont stri€s de fines bandes verticales brunes interrompues par cing
bandes verticales claires plus larges. Les stries brunes verticales s’épaississent sur le
dessus du dos et au niveau de la ligne latérale ou elles forment une bande longitudinale
presqu’uniforme tout le long du corps, et qui barre horizontalement la téte a hauteur de
I’ceil. Une tache noire dorsale s’étend entre la deuxieme et la troisieme bande verticale
claire. Hormis la bande horizontale brune, la téte est rose, veinée de bleu clair. Le
sommet de la téte, en arriere de 1’ceil, présente deux bandes brunes se rejoignant en
« V » renversé. Les nageoires sont translucides a I’exception de la nageoire anale qui
porte un liseré bleu et de la caudale qui présente de légers reflets bleus. L ceil se
confond dans la bande horizontale brune et présente des reflets rouges.
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+ La deuxieme phase, phase terminale, ne comprend que des grands males. Cepen-
dant, ces males peuvent avoir deux origines différentes : soit des males initiaux ayant
changé de livrée (méles primaires*), soit des grandes femelles ayant changé de sexe et
de livrée (miles secondaire*). Le corps, de couleur générale verte, est tres finement
stri¢ de jaune et de rouge. La gorge est claire, presque blanche. La téte est rose tirant
sur le violet et veinée de bleu clair. La couleur des nageoires est semblable a celle de la
livrée initiale a ’exception des pectorales dont I’extrémité est noire et de la dorsale,
noire également sauf pour les premiers rayons qui sont jaunes et qui dépassent les
autres en hauteur a la fagon des premiers rayons de la dorsale des males terminaux de
Coris julis. Les rayons externes de la caudale sont plus longs que les centraux. Le
centre de I’ceil est foncé tendis que sa périphérie est claire avec des reflets rouges. A
I’arriere des pectorales, sous les premiers rayons de la dorsale, une large bande verti-
cale bleu clair s’étend de la dorsale au bas du ventre.

11 est possible que ce patron de coloration spit plus particulier a la population corse car
nous retrouvons ses éléments essentiels dans des descriptions faites par DE CARAFFA
(1929).

En Sicile, sur le banc Graham (restes submergés de ’ancienne ile volcanique Julia
dont le sommet remonte a -8 m, voir fig. 4), les stries rouges couvrant le corps de la
livrée secondaire sont tellement prononcées que la couleur générale du corps apparait
rouge et non verte. La large bande verticale bleue est encadrée de deux bandes rouges.

1.2. COMPORTEMENTS REPRODUCTEURS DES MALES
TERMINAUX

1.2a. Comportement territoriaux et agonistiques

Les différentes catégories présentes chez Thalassoma pavo cohabitent sur les
arétes et les pitons rocheux peu profonds (de 0 a —5 m) ou les males terminaux établissent
leur territoire. Ce territoire n’est défendu activement que pendant la durée journaliere de la
phase d’activité sexuelle. Durant cette phase d’activité sexuelle, les rencontres entre males
terminaux et entre male terminal et male initial donnent généralement lieu & des interactions
agonistiques. Lors de celles-ci, le mile résidant se précipite violemment sur I’intrus en
tentant de le mordre sur les flancs. Cette poursuite peut étre précédée d’une « nage enve-
loppante » (nage constituée de mouvements tournants effectués devant et sur les cotés de
I’adversaire). Ces combats se terminent souvent par une poursuite acharnée de 1’intrus
jusqu’au dela des fronticres territoriales. La fréquence de ces interactions agonistiques est
d’environ 11 interactions par heure d’observation.

En Corse, les territoires ont une superficie d’environ 3000 m2 pour une densité de
population extrémement faible (environ 1 individu/100 m2 au niveau des territoires des
males). Les males franchissent couramment les limites de leur territoire en dehors de la
phase d’activité sexuelle pour se nourrir. Ces déplacements peuvent atteindre 450 m (sans
compter le retour au point de départ).

1.2b Périodicité journaliére et annuelle de I’activité sexuelle

Pour les années 1986 et 1987, la saison de reproduction de Thalassoma pavo en
Corse se situe de juin a fin septembre. Les comportements territoriaux ne se manifestent
qu’une a deux heures par jour (milicu de journée) au cours d’une phase d’activité
sexuelle. C’est durant cette phase qu’ont lieu toutes les parades sexuelles et les pontes. En
dehors de cette phase d’activité sexuelle, les individus se nourrissent, de I’aube au cré-
puscule (fig. 50).
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Fig. 50. Thalassoma pavo. Fréquences horaires de prise de nourriture au cours de la
journée. Le nombre de prises de nourriture diminue fortement en milieu de
journée, au moment de la phase journaliére d’activité sexuelle. Cette
baisse est la plus sensible pour les males terminaux, qui ne se nour-
rissent plus du tout a ce moment de la journée.

1.2¢ Comportements reproducteurs

Durant la phase journaliere d’activité sexuelle, I’activité du male se focalise autour
d’un ou deux sites de ponte caractérisés par un pic rocheux montant prés de la surface
(fig. 6b et 10). Cette activité consiste essentiellement en un va-et-vient rapide au-dessus
du fond au cours duquel tout individu initial rencontré provoque le déclenchement d’une
parade sexuelle de la part du male territorial.

Cette parade sexuelle semble typique des labridés a ponte planctonique (p.ex.
Coris julis, LEJEUNE, 1985). Elle débute par une série de petits bonds vers le haut
(analogues aux loopings décrits par REINBOTH, 1970; pour Thalassoma bifasciatum)
effectués tres prés du partenaire potentiel. Le male monte ensuite, petit a petit, vers le haut
tout en effectuant les mémes loopings entrecoupés par des accélérations horizontales
bréves et rapides de la nage. A ce moment, soit la femelle s’écarte, ce qui provoque la fin
de la parade, soit elle suit le mouvement ascendant. Ce mouvement, effectué en spirale et
comportant de nombreux loopings et « accélérations », amene les deux partenaires a
proximité de la surface. Tres rapidement, le male effectue un mouvement tournant autour
de la femelle a I’issue duquel les deux partenaires se ruent vers la surface en nageant pra-
tiquement a la verticale. Au sommet de cette trajectoire (juste sous la surface), intervient la
ponte. Ce point est marqué par un petit nuage blanc a I’endroit ou male et femelle liberent
leur gametes. La ponte, qui est tres rapide (le couple semble ne pas marquer d’arrét), est
généralement suivie d’un rush vers le bas qui peut se terminer par un ou deux loopings.

Pendant la phase journaliere d’activité sexuelle, la fréquence de ponte des males
territoriaux est faible, comparée a celle des Symphodus. Nos observations indiquent une
fréquence de ponte de 2 a 3 fécondations par heure en moyenne (tabl. 76), soit environ
la fréquence de ponte de Coris julis (LEJEUNE, 1985).
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1.3. COMPORTEMENT DES MALES INITIAUX*

Les males initiaux ne sont pas territoriaux. Pour se reproduire, ils gravitent autour
des sites de ponte. Contrairement au cas de la girelle Coris julis (LEJEUNE, 1985), les
males initiaux peuvent effectuer une parade analogue a celle d’un male terminal, attirant
ainsi une femelle (fécondation volée*). Cependant, ce type de comportement est trés rare
car généralement interrompu par 1’agression rapide du male terminal le plus proche.

Le deuxieme type de stratégie utilis€ par les males initiaux est la fécondation para-
site* : pour féconder les ceufs d’une femelle, le mile initial suit le male terminal et la
femelle lors de la montée a la ponte et libére sa laitance au méme endroit qu’eux. Environ
3.7 % des pontes de miles terminaux sont ainsi parasitées par les males initiaux. La fré-
quence de ponte des méles initiaux est tres faible : 0.1 FEC/H.

Pour I’observateur, il est tres difficile de faire la différence entre les femelles et les
males initiaux. La seule différence que nous ayons constatée est le ventre gonflé d’ceufs
des femelles pendant la saison de reproduction.

phare de
* la révellata

%  SITES DE PONTE

STARESO eseces TRAJETS DES FEMELLES

N
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Fig. 51. Thalassoma pavo. Trajets de trois femelles lors de la période journaliéere
de reproduction.
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1.4. COMPORTEMENT DES FEMELLES

De 1’aube au crépuscule, les femelles se déplacent et se nourrissent sans arrét.
Durant la phase journaliere d’activité sexuelle, ces déplacements peuvent atteindre 400 m
(fig. 51). Les femelles semblent visiter tous les territoires de notre zone de travail (tabl.
77) mais ne paraissent pondre qu’une fois par jour. Pendant la phase journaliére d’activité
sexuelle, elles se déplacent souvent en groupes de deux a quatre individus. En dehors de
cette période, quand deux individus initiaux se rencontrent, ils se suivent généralement
quelques dizaines de metres avant de se séparer.

1.5. COMPORTEMENTS SOCIAUX ENTRE INDIVIDUS TERMINAUX
ET INDIVIDUS INITIAUX

Les individus initiaux vivent dans les territoires des individus terminaux. Il ne
semble pas y avoir de relation sociale particuliere entre le maile terminal et les individus
initiaux. Ceux-ci sont libres de se déplacer a travers les différents territoires sauf pour les
males initiaux durant la période journali¢re d’activité sexuelle. En dehors de cette phase,
chaque fois qu’un male terminal apercoit un individu initial, il se dirige vers lui et effectue
durant 5 a 10 secondes autour de lui ce que nous avons appelé la « nage enveloppante »
(voir paragraphe 1.2).

Les individus intermédiaires* ne vivent pas sur les territoires des méles, ils se
fixent (sans étre territoriaux eux-mémes) a la périphérie de ces territoires. Pendant la
phase journaliere d’activité sexuelle, ils tentent fréquemment de rejoindre le site de ponte
le plus proche pour féconder les pontes des femelles qui y viennent en 1’absence du male
territorial. Sur la figure 6a, nous donnons la localisation de quelques-uns de ces indivi-
dus intermédiaires lors des saisons de reproduction 1986 et 1987.

1.6. VARIATION DE LA STRUCTURE SOCIALE EN FONCTION DE
LA DENSITE DE POPULATION

En Sicile, nous avons observé sur le sommet du Banc Graham (fig. 4) une
population de Thalassoma pavo nettement plus nombreuse et plus dense que les popula-
tions rencontrées en Corse. La densité de population était d’environ 13.5 individus
/100 m2 (soit 13 fois plus qu’en Corse ou cette densité €tait de 1 individu/100 m2).

Nous avons constaté que les miles terminaux représentaient 3.2 % de la popula-
tion (soit 5.2 fois moins qu’en Corse ou les mdles terminaux représentent 16.7 % de la
population).

Les males terminaux semblaient localisés dans une zone n’excédant pas 100 m2
par mile (les territoires défendus par les mdles terminaux des populations corses pendant
la phase journaliere d’activité sexuelle ont en moyenne 2500 m2).

Nous avons observé que les males terminaux €taient localisés sur une face du récif
(coté sud-ouest, fig. 52) alors que la majeure partie de la population d’individus initiaux
se trouvait sur le sommet du récif ou du coté opposé (coté nord-est), rassemblée en
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groupes importants pouvant compter jusqu’a 30 ou 40 individus (généralement de petite
taille). Autour du récif circulent des individus isolés ou en petits groupes de 3 a 4 indivi-
dus (généralement de grande taille). Nous avons observé des individus intermédiaires de
part et d’autre de la zone ou étaient localisés les males terminaux. Le courant est géné-
ralement orienté, autour du banc Graham, du nord-est vers le sud-ouest. Cette disposition
de la population de Thalassoma pavo autour du banc Graham ressemble a celle décrite
pour d’autres labridés tropicaux vivant sur des récifs isolés les uns des autres, notament
pour Thalassoma bifasciatum (WARNER, ROBERTSON et LEIGH, 1975; WARNER, 1984)
ou Halichoeres bivittatus (WARNER et ROBERTSON, 1978).

ddT. MALES TERMINAUX
Q’Q’l. MALES INITIAUX ET FEMELLES

SN
‘ @

p D2
A

Fig. 52. Répartition de la population de Thalassoma pavo en fonction du courant,
sur le sommet du bac Graham.

1.7. CONCLUSION

Dans cette premiere partie du chapitre consacré a 1’étude du systeme d’appariement
de Thalassoma pavo, nous nous sommes intéress€s aux comportements sociaux et repro-
ducteurs présentés par cette espece. Nous avons ainsi constaté que ces comportements
semblaient typiques de ceux montrés par d’autres labridés a ponte planctonique, méditer-
ranéens (Coris julis) ou tropicaux (Thalassoma bifasciatum).

Dans la deuxieme partie, nous présentons les résultats que nous avons obtenus
lors de la mesure du succes reproducteur des males, des parametres par lesquels nous
avons caractérisé ces males et les territoires qu’ils défendent ainsi que les résultats de
notre étude du comportement des femelles.
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2. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES

2.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR
2.1a Résultats globaux

La mise en €vidence de différences de succes reproducteur entre les méles consti-
tue en principe un des principaux indices de I’existence d’un choix du partenaire de
reproduction exercé par les femelles. Nous caractériserons donc le succes reproducteur
des males territoriaux par le nombre de pontes que chacun d’eux féconde par heure
d’observation (FEC/H); nous tenterons d’affiner cette mesure en comptant également le
nombre de femelles visitant ces males par heure d’observation (FEM/H), le temps passé
par le méle a parader avant d’obtenir une ponte (TG/F) ainsi que le nombre de pontes
obtenues de chaque femelle (FEC/F). Remarquons que le parametre TG/F doit
s’interpréter différemment que pour les Symphodus. En effet, pour les trois especes de
Symphodus que nous avons étudi€es, plus long €tait le temps pendant lequel le male
paradait avec une femelle, plus €levé pouvait étre le nombre de pontes qu’il en obtenait car
les femelles de Symphodus peuvent pondre de nombreuses fois successivement. Les
femelles de Thalassoma pavo, par contre, ne pondent qu’une fois au cours de la période
journaliere d’activité sexuelle. La ponte met donc fin a la parade. Dans ces conditions, et
contrairement au cas des Symphodus, un temps de parade long est pénalisant pour le
male. Les résultats de la mesure du succes reproducteur des males, de la mesure des
parametres caractérisant les territoires qu’ils défendent et les résultats de 1’étude du com-
portement des femelles sont basés sur la population de Thalassoma pavo que nous avons
étudiée en Corse.

Le tableau 76 donne le succes reproducteur moyen des males terminaux au cours
des saisons de reproduction 1986 et 1987. On constate que le nombre de pontes fécon-
dées par heure d’observation ainsi que le nombre de femelles visitant les territoires par
heure d’observation sont plus €levés en 1986 qu’en 1987 (3.1 FEC/H contre 2.1 FEC/H
et 9.4 FEM/H contre 6.4 FEM/H respectivement). Ce fait est peut-étre a mettre en paral-
lele avec la pression exercée par les males initiaux qui semble moins forte en 1986 qu’en
1987 (8.2 CHA/H en 1986 contre 14.1 CHA/H en 1987). Le nombre de pontes fécon-
dées par les males par femelle reste inchangé (0.4 FEC/F en 1986 et 1987).

Le succes reproducteur des males terminaux est donné pour la saison de
reproduction 1986 par le tableau 78. On peut y voir que, globalement, les succes
reproducteurs des deux males different de peu (2.9 FEC/H contre 3.6 FEC/H). Par
contre, il semble que les femelles visitent deux fois plus fréquemment le male 1 (11.2
FEM/H contre 4.8 FEM/H), mais que ce méme male obtienne deux fois moins de pontes
des femelles qui le visitent (0.3 FEC/F contre 0.8 FEC/F). La pression des males initiaux
semble équivalente pour les deux males (8.1 CHA/H et 8.4 CHA/H).

Le tableau 79 donne les succes reproducteurs des miles terminaux pour la sai-
son de reproduction 1987. L’analyse effectuée sur le tableau 80 montre que les diffé-
rences constatées par le tableau 79 sont significatives par ANOVA sauf pour le nombre
de pontes fécondées par ces males par femelle.

C’est le male A qui obtient le succes reproducteur le plus €élevé en 1987 (2.7
FEC/H) tandis que le male C obtient le succes reproducteur le plus faible (1.1 FEC/H;
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0.005 < p < 0.01). Cette différence se retrouve, d’une part, au niveau du nombre de
visites de femelles par heure d’observation (le male A obtient 7.8 FEM/H tandis que le
male C n’obtient que 1.1 FEM/H : 0.01 < p <0.025) et, d’autre part, au niveau du temps
de parade nécessaire pour obtenir une ponte (81.2 sec pour le mile A contre 230.8 sec
pour le mile C : p < 0.0001). Le méle B montre un succes reproducteur intermédiaire
avec 1.8 FEC/H, 6.5 FEM/H et 67.6 sec. Le nombre de pontes fécondées par ces mailes
par femelle semble ne pas varier (0.5 FEC/F pour le méle A, 0.4 FEC/F pour le male B et
0.5 FEC/F pour le mile C).

RESUME VI.1: Des différences de succés reproducteur
existent entre males terminaux (FEC/H), ainsi que pour
les deux parametres FEM/H et TG/F. On ne constate pas
de différence du nombre de pontes fécondées par femelle
(FEC/F).

POINTE DE LA REVELLATA

. xEsite2

POINTE DE L' OSCELLUCCIA

BAIE DE LA
REVELLATA

Fig. 53. Situation générale des deux populations de Thalassoma pavo aux abords de
STARESO.

Afin de ne pas limiter notre étude du systeme d’appariement a une seule population
de Thalassoma pavo, qui pouvait éventuellement présenter des caractéristiques particu-
lieres, nous nous sommes intéressé, au cours de la saison de reproduction 1987, a une
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deuxiéme population (voir la localisation du site 2 sur la figure 53). Les succes repro-
ducteurs des males qui semblent placés dans des conditions similaires sur les deux sites
(taille et position du territoire par rapport au site et aux autres territoires) sont donnés sur
le tableau 81. Ces résultats sont analysés par le tableau 82. On constate qu’il n’y a pas
de différence significative du succes reproducteur par test t de STUDENT (3.0 FEC/H pour
le site 1; 3.4 FEC/H pour le site 2 : 0.10 < p £0.375) ni du temps passé par les miles a
parader avant d’obtenir une ponte (82.5 sec pour le site 1, 90.5 sec pour le site 2 : 0.375
< p <0.40). Par contre, le nombre de visites de femelles par heure d’observation varie de
8.7 FEM/H pour le site 1 a 4.2 FEM/H pour le site 2 (0.01 < p < 0.025 par test t de
STUDENT). De méme, le nombre de pontes fécondées par femelle varie significativement
de 0.4 FEC/F pour le site 1 a 0.9 FEC/F pour le site 2 (0.005 < p <0.01).

RESUME VL2 : On ne constate pas de différence de suc-
cés reproducteur entre deux males mesurés dans des
situations similaires mais appartenant a deux groupes
différents.

2.1b. Influence de la prédation

Nous avons constaté lors de nos observations qu’un facteur ext€rieur au systeme
d’appariement de Thalassoma pavo venait perturber la parade, empéchant souvent la
ponte. Ce facteur est la présence au dessus du site de ponte de poissons potentiellement
prédateurs de Thalassoma pavo ou de ses ceufs. Rappelons que la ponte s’effectue en
pleine eau, juste sous la surface. Le couple en parade doit donc monter du fond jusqu’en
surface en traversant parfois des bancs extrémement denses de Chromis chromis (la cas-
tagnole) et, surtout, d’Oblada melanura (1’oblade). Chaque fois qu’une femelle de
Thalassoma pavo suit un méile vers la surface, des individus de ces deux especes conver-
gent vers le couple en parade. Chaque fois que le nombre d’oblades ou de castagnoles qui
convergent au dessus du site de ponte est trop important, la femelle de Thalassoma pavo
interrompt sa montée a la ponte et redescend sur le fond, pour tenter une nouvelle montée
quelques instants plus tard quand les autres poissons se sont écartés. Nous avons ainsi
observé un male paradant parfois pendant plus de dix minutes la méme femelle avant de
réussir a I’amener jusqu’a la surface. Par contre, la ponte avait lieu a la premiére montée
chaque fois que nous empéchions les oblades d’approcher le couple en parade. Enfin,
remarquons que le nombre le plus €élevé de pontes fécondées par femelle (0.9 FEC/F,
c’est-a-dire que chaque femelle paradée pond) a ét€ mesuré sur le site 2 (fig. 53, et
tabl. 81). Sur ce site, le nombre d’oblades €tait extrémement réduit par rapport a ce qu’il
était sur le site 1.

2.2. MESURE DES PARAMETRES

Apres avoir présenté les résultats obtenus en mesurant le succes reproducteur des
males terminaux, nous allons présenter les résultats de la mesure des parametres par les-
quels nous avons caractérisé ces méiles et les territoires qu’ils défendent.

Comme nous I’avons signalé dans I’introduction de ce chapitre, les males termi-
naux ont changé de territoire a plusieurs reprises au cours de la saison de reproduction
1987. Dans ce paragraphe, nous avons tenu compte de la situation qui s’est avérée la plus
stable. Le méle A sera donc associé au territoire 2, le méle B au territoire 3 et le méle C au
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territoire 1 (fig. 6a). Nous avons utilisé cinq parametres pour caractériser les males
terminaux et leur territoire : la taille des males (en longueur standard*), I’intensité de leur
parade (le temps pendant lequel ils paradent une femelle non réceptive), la surface de leur
territoire, la profondeur des sites de ponte inclus dans ces territoires et I’intensité du cou-
rant baignant les territoires (nombre de jours avec un courant suffisamment fort pour &tre
sensible au plongeur par rapport au nombre total de jours d’observation).

Les résultats sont donnés par le tableau 83. La taille moyenne des males termi-
naux est de 125.7 mm * 8.7 mm en 1987 dans notre zone de travail. La surface moyenne
des territoires est de 2933.3 m2 + 233.3 m2. La profondeur moyenne des sites de pontes
estde 6.0m+2.4 m.

En comparant ce tableau avec le tableau 79, on constate que deux parametres
semblent suivre le succes reproducteur des méles terminaux : un parametre les caractéri-
sant (la taille du male) et un parametre caractérisant le territoire qu’ils ont occupé le plus
longtemps lors de la saison 1987 (intensité du courant). Le maéle A est en effet le plus
grand des trois méles (140 mm en Longueur Standard) et le male C le plus petit (110 mm
LS). De méme, ce sont les territoires des méles A et B qui sont le plus fréquemment bai-
gnés par un courant sensible pour le plongeur (un jour sur deux), alors que le male C
occupe un territoire qui ne connait cette situation qu’un jour sur quatre. Parmi les autres
parametres utilisés, I’intensité de la parade ne varie pas de fagon significative entre le male
A (66.5 sec) et le male B (42.6 sec) par test t de STUDENT (0.10 < p <0.375). La surface
territoriale et la profondeur des sites de ponte ne semblent pas suivre le succes reproduc-
teur puisque le male B (succes reproducteur intermédiaire) possede le site de ponte le plus
profond ou le territoire le plus petit.

RESUME VL3 : Parmi les parametres que nous avons
utilisés pour caractériser les males terminaux et les ter-
ritoires qu’ils défendent, la taille des males et D’intensité
du courant qui baigne leur territoire semble influencer le
succes reproducteur.

2.3. COMPORTEMENT DES FEMELLES

Nous venons d’exposer les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure du
succes reproducteur des males terminaux (résumés VI.1 et VI.2) et lors de la mesure des
parametres par lesquels nous avons caractérisé ces males et les territoires qu’ils défendent
(résumé VI1.3). Nous allons maintenant nous intéresser a 1’étude du comportement des
femelles. Nous présenterons successivement leurs possibilités d’investigation, leur fré-
quence journaliere de ponte, leur localisation en fonction des différents territoires et leur
utilisation des différents sites de ponte.

2.3a. Possibilités d’investigation.

Avant de s’intéresser a I’éventuelle existence du choix du partenaire de reproduc-
tion, il est nécessaire de s’assurer que les femelles ont la possibilité d’effectuer ce choix.

En suivant les femelles de Thalassoma pavo, il apparait que leurs déplacements

pendant la phase journaliere d’activité sexuelle leur permettent théoriquement de visiter
tous les sites de ponte de notre zone de travail.
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En effet, la figure 51 indique trois déplacements effectués durant cette période.
Deux des trajets mesurent 400 m et un 200 m et ont été parcourus en un laps de temps
d’environ 15 minutes. Remarquons que la phase journaliére d’activité sexuelle dure une a
deux heures et que la distance a parcourir pour visiter I’ensemble des sites de ponte sur
notre zone de travail est d’environ 400 m.

2.3b. Fréquence de ponte

Nos observations montrent que les femelles de Thalassoma pavo ne pondent
qu’une seule fois par jour. En effet, sur les 6 femelles marquées que nous avons retrou-
vées sur nos sites de pontes, seules trois d’entre elles ont pondu deux fois le méme jour,
mais deux de ces trois femelles ne I’ont fait qu’en une seule occasion. Seule une femelle
sur six a donc pondu plus ou moins régulierement deux fois par jour (dans 25 % des
observations, n = 30). Notons que cette femelle est également la plus grande des femelles
que nous ayons observées (100 mm LS alors que la taille moyenne des femelles de notre
zone de travail est de 92.2 mm LS).

2.3c. Localisation sur les territoires

En relevant systématiquement I’identité des femelles qui visitent les trois territoires
de notre zone de travail pendant la phase journaliere d’activité sexuelle, nous avons
constaté que les déplacements des femelles de Thalassoma pavo ne semblent pas orientés
vers un territoire particulier. En effet, 4 femelles sur 6 visitent tous les territoires de notre
zone de travail tandis que les deux autres visitent deux territoires sur trois. Au total, les
trois territoires semblent visités a la méme fréquence (35.6 % des visites pour le territoire
1, 38.9 % des visites pour le territoire 2 et 25.5 % des visites pour le territoire 3, n = 94).

2.3d. Utilisation des sites de ponte

De méme, I’identité des femelles qui pondaient sur chacun des territoires de notre
zone de travail a été systématiquement relevée. Cette fois, il apparait que, si les femelles
semblent visiter tous les territoires avec une méme fréquence, elles semblent privilégier
par leurs pontes un de ces territoires par rapport aux autres. Nous constatons, en effet,
(tabl. 84) que 54.7 % des pontes ont lieu sur le territoire 2. Les 45.3 % restants se par-
tagent entre les deux autres territoires de la fagon suivante : 25 % pour le territoire 1 et
20.3 % pour le territoire 3 (n = 94).

RESUME VI.4: L’étude du comportement des femelles
montre que 1) leurs déplacements leur permettent de
visiter tous les males de la zone de travail, 2) sauf
exception, elles ne pondent qu’une fois par jour, 3) elles
semblent visiter tous les territoires avec une méme fré-
quence, 4) plus de la moitié des pontes sont effectuées
sur le territoire 2 (54.7 %).
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3. SUCCES REPRODUCTEUR DES MALES TERMINAUX EN
FONCTION DU TERRITOIRE OCCUPE

Dans la partie précédente, nous avons successivement présenté le succes repro-
ducteur moyen de ces males au cours des saisons de reproduction 1986 et 1987, les
résultats de la mesure des paramétres par lesquels nous avons caractérisé ces males ainsi
que les territoires que nous avions sur notre zone de travail (les frontieres territoriales
n’ont pas changé tout au long de la saison de reproduction ni de 1986 a 1987), et, enfin,
les résultats obtenus lors de notre étude du comportement des femelles.

Comme nous 1’avons signalé dans ’introduction de ce chapitre, les males termi-
naux de notre zone de travail ont changé a deux reprises de territoires (p. 249) au cours de
la saison 1987. Ces « échanges » de territoires s’effectuant chaque fois sans changement
des frontiéres territoriales, ils seront utilisés comme auraient pu étre utilisés les résultats
d’expériences de manipulation des males ou des territoires. Nous abordons donc mainte-
nant le succes reproducteur des males terminaux de fagon plus détaillée, en tenant compte
de chaque territoire occupé par chacun des males.

3.1. SUCCES REPRODUCTEUR GLOBAL PAR TERRITOIRE

Deux des trois territoires que compte notre zone de travail ont été successivement
occupés par des males différents. Le troisieme territoire n’a €t€ occup€ que par un des
trois miles terminaux au cours de la saison de reproduction 1987.

Ces déplacements des méiles se sont effectués en deux temps. Avant le premier
changement, le mile A occupait le territoire 1 (fig. 6a) et le mile B occupait le territoire
2. Le maile C se trouvait sur le bord du territoire 1 et n’était pas territorial; plus exacte-
ment, sa zone de résidence (son home range*) ne contenait aucun site de ponte. Lors du
premier changement, le mile A a chassé le mile B et a occupé le territoire de celui-ci en
abandonnant le sien. Il a fallu deux périodes de reproduction (donc deux jours pendant
lesquels eurent lieu de nombreux combats territoriaux) pour que la nouvelle situation se
stabilise. A ce moment, le mile A occupe le territoire 2 tandis que le male C défend le ter-
ritoire abandonné par le male A (territoire 1). Le male B, chassé du territoire 2 par le male
A, défend alors le territoire 3, situé sur un « sec » (pic ou massif rocheux isolé) se trou-
vant dans le prolongement de 1’aréte rocheuse sur laquelle se trouve le territoire 2 et dont
le sommet remonte a —13 m. C’est cette « répartition territoriale » que nous avons obser-
vée le plus longtemps.

Le deuxieme changement fut provoqué apparemment par un événement extérieur.
En effet, a partir du 20 aotit 1987, la thermocline, qui stagnait jusque 1a plus profondé-
ment, est remontée dans la zone des —10 m a —12 m pour ne plus la quitter durant le reste
de notre période d’observation. Nous avons constaté a ce moment que les femelles ne
descendaient pas sous cette thermocline et, en conséquence, ne visitaient plus le territoire
3. Deux jours apres la remontée de la thermocline, le male B avait déplacé le mile C et
occupait le territoire 1. Le territoire 2 était toujours occupé par le male A. Cette situation a
duré jusqu’a la fin de notre période d’observation.

261




Le territoire 1 (fig. 6a) a donc successivement été occupé par le mile A, puis le
male C et enfin par le méle B. Le territoire 2 a été successivement occupé par le mile B
puis par le méle A. Le territoire 3 n’a été défendu que par le mile B. Le tableau 85
donne la moyenne des succes reproducteurs des males qui se sont succédé sur chacun des
territoires. '

En analysant ces résultats (tabl. 86), on constate que le succes reproducteur
moyen varie de fagon significative d’un territoire a ’autre. Le succes reproducteur moyen
des méles qui se sont succédé sur le territoire 1 (méles A, puis C, puis B) est de 1.5
FEC/H, alors qu’il atteint 2.8 FEC/H pour les mailes s’étant succédé sur le territoire 2
(males B puis A) et 1.8 FEC/H pour le male B sur le territoire 3 (0.0001 < p < 0.005 par
ANOVA). Le nombre de femelles visitant ces territoires par heure d’observation varie
€galement de fagon significative en passant de 3.4 FEM/H pour le territoire 1 a 8.4
FEM/H pour le territoire 2 et 9.2 FEM/H pour le territoire 3 (p < 0.0001). Par contre, le
nombre moyen de pontes fécondées par femelle (FEC/F) ne varie pas d’un territoire a
I’autre (0.10 < p < 0.25 par ANOVA) ni le temps passé par les males a parader avant
d’obtenir une ponte (0.05 < p <0.10 par ANOVA).

RESUME VI.5: La comparaison des territoires en fonc-
tion du succes reproducteur moyen des males qui s’y sont
succédé montre des différences significatives par
ANOVA.

3.2. SUCCES REPRODUCTEUR PAR MALE ET PAR TERRITOIRE

3.2a. Revue complete des succes reproducteurs

Nous avons présenté ci-dessus le succes reproducteur moyen des méles qui se
sont succédé sur chacun des territoires et avons constaté que ce succés moyen (FEC/H)
variait significativement d’un territoire a I’autre. Nous avons également constaté dans la
partie précédente de ce chapitre (résumé VI.1) que le succes reproducteur de chaque male
sur I’ensemble de la saison de reproduction 1987 variait significativement d’un méle a
’autre.

Nous donnons sur les tableaux 87 a 90 le succes reproducteur de chacun des
males pour chaque territoire que ce male a occupé au cours de la saison de reproduction
1987. Chaque tableau correspond & un des parametres utilisés pour caractériser le succes
reproducteur des males terminaux (FEC/H : tabl. 87, FEM/H : tabl. 88, FEC/F :
tabl. 89, TG/F : tabl. 90). On peut constater sur chacun des tableaux d’importantes
variations du parametre considéré.

3.2b. Succes reproducteur d’un male occupant successivement différents
territoires

Ainsi que nous I’avons expliqué, deux des mailes que nous avons étudiés au cours
de la saison de reproduction 1987 ont occupé successivement des territoires différents
(territoires 1, 2 et 3 pour le méle B et territoires 1 et 2 pour le mile A). Nous comparons
sur les tableaux 91 et 92 leurs succes reproducteurs sur ces différents territoires.
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- Sur le tableau 91, on constate que le succes reproducteur du male B refléte exacte-
ment les différences significatives de succes reproducteurs mises en évidence par les
tableaux 85 et 86. Cependant, les différences de succes reproducteur (FEC/H)
montrées par le tableau 91 n’atteignent pas cette fois le seuil significatif par ANOVA
(p > 0.25). Par contre, les différences constatées au niveau du nombre de visites de
femelles par heure d’observation (FEM/H) et du temps de parade (TG/F), qui suivent
elles aussi celles qu’on peut constater sur les tableaux 85 et 86, sont significatives
par ANOVA (0.01 < p <£0.025). Le nombre de pontes fécondées par femelle ne varie
pas plus que sur le tableau 86 (p > 0.25).

- Sur le tableau 92, nous présentons les succes reproducteurs du méle A successive-
ment sur le territoire 1 et le territoire 2. De nouveau, le succes reproducteur refléte les
différences montrées par le tableau 86 et sont significatives (sauf pour le temps de
parade : p > 0.40 par test t de STUDENT). Le nombre de pontes fécondées par heure
d’observation passe de 1.9 FEC/H sur le territoire 1 a 3.0 FEC/H sur le territoire 2
(0.025 < p £0.05). De méme, le nombre de visites de femelles passe de 4.7 FEM/H a
8.7 FEM/H (0.01 < p < 0.025 par test t de STUDENT). Enfin, le nombre de pontes
fécondées par femelle passe de 0.7 FEC/F a 0.4 FEC/F (0.025 < p <0.05).

RESUME VI.6: Le succes reproducteur d’un maile qui
change de territoire semble varier en fonction du terri-
toire.

3.2c. Succes reproducteurs des mailes occupant successivement un méme
territoire

Apres avoir analysé le succes reproducteur des méles en fonction des territoires
occupés successivement par chacun d’eux, nous présentons maintenant I’analyse du suc-
ces reproducteur des différents méles qui se sont succ€d€ sur un méme territoire.

Le tableau 93 analyse le succes reproducteur des miles A, B et C sur le territoire
1. On ne constate pas de différence significative du succes reproducteur (FEC/H) par
ANOVA (p > 0.25). De méme, le nombre de visites de femelles ainsi que le nombre de
pontes fécondées par femelle ne varient pas d’un madle a 'autre (FEM/H : 0.10 < p <
0.25; FEC/F : p > 0.25; par ANOVA). Seul, le temps de parade varie de fagon significa-
tive (0.005 < p £0.01).

Le tableau 94 présente le résultat de ’analyse du succes reproducteur des males
qui se sont succédé sur le territoire 2 (méles A et B). De nouveau, on ne constate pas de
différence du succes reproducteur (FEC/H) entre ces males (0.10 < p <0.375 par test t de
STUDENT). Il ne semble pas y avoir de différence significative non plus au niveau du
nombre de visites de femelles (FEM/H) ni au niveau du nombre de pontes fécondées par
femelle (FEC/F) par test t de STUDENT (0.10 < p < 0.375 pour les deux parameétres). Le
temps de parade varie de fagon significative (p < 0.0005 par test t de STUDENT).

RESUME VL7 : Des males différents occupant succes-
sivement un méme territoire semblent obtenir le méme
succes reproducteur.
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3.2d. Succes reproducteurs simultané des males

Enfin, nous terminons notre analyse du succes reproducteur des méles terminaux
en présentant les résultats obtenus en mesurant les males simultanément, chacun sur le
territoire qu’il a occupé le plus longtemps lors de la saison de reproduction 1987 (le male
A sur le territoire 2, le male B sur le territoire 3 et le mile C sur le territoire 1, voir
p. 261).

Le tableau 95 présente 1’analyse de ces succes reproducteurs. On constate que
les valeurs mesurées reflétent, pour tous les parameétres, les valeurs présentées par les
tableaux 85 et 86 qui donnaient les succeés reproducteurs moyens des males s’étant
succédé sur chacun des territoires. On voit sur le tableau 95 que le succes reproducteur
(FEC/H) varie de fagon significative par ANOVA (0.0001 < p <0.005). De méme, le
nombre de visites de femelles (FEM/H) et le temps de parade (TG/F) atteignent le seuil
significatif (0.0001 < p < 0.005 pour chaque parametre par ANOVA). Comme sur le
tableau 86, le nombre de pontes fécondées par femelle semble le méme pour chaque
maile (p > 0.25 par ANOVA).

RESUME VI.8 : Mesurés simultanément, les succes reproducteurs des
males occupant le territoire qu’ils ont gardé le plus longtemps varie de
facon significative.

4. DISCUSSION

Dans ce quatrieme et dernier chapitre exposant les résultats obtenus lors de 1’étude
des systemes d’appariement de quatre labridés méditerranéens, nous avons présenté les
résultats concernant Thalassoma pavo.

Ce chapitre comportait quatre parties. La premiere présentait les comportements
sociaux et reproducteurs de cette espeéce qui étaient encore inconnus (p. 250).

Dans la seconde partie, nous avons successivement présenté les succes reproduc-
teurs des males terminaux sur I’ensemble de la saison de reproduction 1986 et 1987
(résumé VI.1). Nous avons alors comparé les succes reproducteurs de deux males appar-
tenant a deux groupes différents n’ayant pas de contact entre eux (résumé VI1.2). Ensuite,
nous avons présenté les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure des para-
metres par lesquels nous avons caractérisé ces males et les territoires qu’ils ont défendus
le plus longtemps (résumé V1.3). Enfin, nous nous sommes attachés a étudier le compor-
tement des femelles (résumé VI1.4).

Dans la troisieéme partie, nous avons étudié en détail le succes reproducteur des
males sur chaque territoire que ces males ont occupé au cours de la saison de reproduction
1987. Nous avons notamment analysé le succes reproducteur de méles différents occu-
pant successivement le méme territoire ainsi que le succes reproducteur d’un méme méle
occupant successivement des territoires différents (résumé VI.5 4 VI.8).

Dans cette quatrieme partie, nous discuterons ces résultats, en commengant par les

phénomenes li€s a I’hermaphrodisme, et proposerons un mécanisme pour le systéme
d’appariement de Thalassoma pavo.
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4.1 LE « MODELE DE L’AVANTAGE DE LA TAILLE »

Nous avons vu (chapitre I, p. 133) que le « modele de I’avantage par la taille »
était proposé par GHISELIN (1969) et WARNER (1975) pour expliquer ’évolution de
I’hermaphrodisme.

D’apres ce modele, si le nombre potentiel de descendants differe entre les sexes
avec la taille, alors un individu qui changerait de sexe a la bonne taille ou au bon age aurait
une descendance plus nombreuse que celui qui reste exclusivement male ou femelle. Le
modele prédit que les variations du degré de changement de sexe doivent correspondre a
des différences des systemes d’appariement. Autrement dit, le degré d’hermaphrodisme
sera le plus poussé dans les systeémes d’appariement ou les grands males monopolisent les
pontes plus efficacement. Dans les cas extrémes, les petits miles primaires peuvent méme
disparaitre totalement (protogynie stricte*).

Nous avons vu que les travaux de HOFFMAN (1980 et 1983) paraissaient vérifier
effectivement cette prédiction. La méme vérification peut-elle étre obtenue avec Thalas-
soma pavo et les trois autres especes méditerranéennes que nous avons étudiées ?

REINBOTH (1967) montre que Thalassoma pavo est une espece hermaphrodite
protogyne qui possede des méles primaires. Nos observations montrent, d’une part, que
les pontes ont lieu exclusivement au-dessus de quelques sites de pontes bien déterminés
et, d’autre part, que ces sites se trouvent dans les territoires défendus activement par les
plus grands méles de la population. Ce systéme socio-reproducteur a deux conséquences :
primo, il limite trés fortement le taux de fécondation des petits males de la population (qui
est presque nul, p. 253), et secundo, il donne aux grands méles un taux de reproduction
4 a 6 fois plus élevé en moyenne que le taux de reproduction des femelles (qui ne pondent
qu’une fois par jour). Nous nous trouvons donc bien devant une situation évolutivement
favorable a I’apparition de I’hermaphrodisme protogyne. Cependant, la présence de petits
madles primaires pose probléme pour le modele puisque leur succes reproducteur apparait
virtuellement nul. HOFFMAN (1983) montrait que, pour un systéme socio-reproducteur
similaire, Bodianus diplotaenia était une espéce hermaphrodite protogyne stricte.
WARNER et HOFFMAN (1980 a et 1980 b), WARNER (1984) et LEJEUNE (1985 et 1987)
signalent que, chez certaines especes de labridés, la densité de population influe sur le
systeme socio-reproducteur (semblable influence est signalée dans d’autres groupes
également, par exemple Chromis cianea, un poisson tropical de la famille des
Pomacentridae : DE BOER, 1981; ou Kobus ellipsiprymnus, une antilope africaine :
WIRTZ, 1982). Quand la densité de population est faible, les territoires sont grands, bien
défendus et le succes des petits males est faible. Par contre, quand la densité de popula-
tion est élevée, les territoires sont petits, moins facilement défendus et le succes des petits
méles augmente. Pour certaines espéces, apparait méme une stratégie de reproduction
absente chez les populations de faible densité : la « ponte en groupe » (plusieurs petits
males s’associent pour féconder les ceufs d’une seule femelle, c’est le cas de Thalassoma
bifasciatum, WARNER et ROBERTSON, 1978; WARNER et HOFFMAN, 1980 b; WARNER,
1984). Les petits males qui suivent la stratégie de « ponte en groupe » peuvent aller, dans
les cas extrémes, jusqu’a rejeter des meilleurs sites les males territoriaux (WARNER et
HOFFMAN, 1980 b). L’existence d’un type de stratégie semblable au sein des populations
denses de Thalassoma pavo pourrait expliquer la persistance des petits méles primaires
chez cette espece et constituerait une nouvelle confirmation du « modele de I’avantage par
la taille ». Les observations que nous avons effectuées en Sicile (voir p. 254) suggerent
une telle explication.

Les trois autres especes (Symphodus melanocercus, Symphodus tinca et Sym-

phodus ocellatus) ont été étudiées par WARNER et LEJEUNE (1985). Ces auteurs montrent
que Symphodus melanocercus semble étre une espéce hermaphrodite protogyne, que
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Symphodus tinca présente certaines caractéristiques d’une espece hermaphrodite proto-
gyne et que Symphodus ocellatus est une espece gonochorique. Ces auteurs montrent que
ce sont les grands méales de Symphodus melanocercus qui monopolisent le plus efficace-
ment les pontes alors que ce sont les grands méles de Symphodus ocellatus qui y arrivent
le moins efficacement. Nos propres résultats confirment ces données, avec cependant une
certaine nuance. En effet, pour WARNER et LEJEUNE, la classe de taille 55-75 mm
(Longueur Totale*) présente un succes reproducteur significativement plus faible que la
classe 75-95 mm (LT). Ceci semble confirmer le modele de I’avantage de la taille. Cepen-
dant, ces auteurs montrent par ailleurs que les changements de sexe ont lieu pour des
tailles aussi faibles que 68 mm LT (soit environ 62 mm Longueur Standard*), soit large-
ment inférieures a la barre des 75 mm (LT). Cette apparente contradiction pouvait sembler
surprenante. Nous avons réparti les males en trois classes de taille (< 65 mm, entre 65 et
75 mm et > 75 mm en Longueur Standard) et nous avons vu (tabl. 64) que la différence
de succes reproducteur se situait en fait entre la plus petite classe de taille et les deux plus
grandes, soit autour de 65 mm (LS). Cette observation rejoint tout a fait les tailles des
plus petits males secondaires mesurés par WARNER et LEJEUNE (environ 62 mm LS).

4.2. LE SYSTEME D’APPARIEMENT DE THALASSOMA PAVO

En commengant cette étude des systemes d’appariement présentés par quatre
especes de labridés méditerranéens, une de nos questions principales concernait
I’existence méme d’un choix du partenaire de reproduction. Nous avons vu que les sys-
temes d’appariement des trois especes de Symphodus que nous avons étudiées semblaient
dépendre de phénomenes différents.

Nos résultats laissent a penser que le systeme d’appariement présenté par Thalas-
soma pavo s’articule autour de deux axes principaux. Le premier s’apparenterait effec-
tivement au choix du partenaire. En effet, nos résultats semblent montrer que les femelles
privilégient un territoire par rapport aux autres. Le mile qui occupe ce territoire obtiendrait
par conséquent un succes reproducteur plus élevé que ses voisins.

Dans ces conditions, une compétition pour la possession de ce territoire privilégié
pourrait s’instaurer entre les males (ce serait le deuxieme aspect du systeme
d’appariement de Thalassoma pavo) avec installation sur ce territoire du méle le plus
compétitif.

Les arguments en faveur d’un choix exercé par les femelles pour un territoire par-
ticulier ont plusieurs origines.

1) Nous constatons d’abord que le succes reproducteur moyen (FEC/H) des males
territoriaux sur I’ensemble de la saison de reproduction varie significativement
d’un mdle a 'autre. Bien entendu, les origines de ces différences peuvent étre
multiples et méme n’avoir aucun rapport avec un quelconque choix du partenaire
(comme ce fut le cas avec les trois especes de Symphodus que nous avons €tu-
diées). Cependant, I’existence de différences de succes reproducteur entre males
est un des principaux indices trahissant ’existence d’un tel choix. Notons que le
male qui présente le succes reproducteur moyen le plus élevé est le mile A.

Si nous effectuons la moyenne, par territoire, du succes reproducteur (FEC/H) des
males qui s’y sont succédé et que nous comparons les territoires sur cette base,
nous constatons que le succes reproducteur moyen varie de fagon significative
entre les territoires. Remarquons que le territoire ainsi privilégié est le territoire 2.
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Le maile qui a occupé le plus longtemps ce territoire est le mile A. Enfin, nous
constatons que le seul male a ne pas avoir occupé ce territoire est le méle C, qui est
le male qui présente le succes reproducteur moyen le plus faible.

3) En suivant les femelles, nous constatons que, si elles semblent visiter tous les ter-
ritoires avec la méme fréquence, elles paraissent cependant effectuer la majorité de
leurs pontes sur le territoire 2. En effet, plus de la moiti€ des pontes effectuées par
les femelles marquées que nous avons suivies furent effectuées sur ce territoire.

4) Un méme male obtient des succes reproducteurs différents en fonction des terri-
toires qu’il occupe. Ces changements de succes reproducteur n’atteignent le seuil
significatif que pour un male sur deux, mais le succes reproducteur des deux
males varie d’un territoire a ’autre en fonction du succes reproducteur moyen des
males qui se sont succédé sur chaque territoire. Ceci semble écarter 1’hypothése
d’un choix du partenaire orienté en fonction d’une qualité du male, mais soutient
celle d’un choix orienté en fonction d’une qualité du territoire.

5) Des males différents occupant successivement le méme territoire ont apparemment
tous un succes reproducteur semblable. Cette constatation va dans le sens d’une
orientation du choix exercé par les femelles en fonction d’une qualité propre au
territoire.

6) Les variations de succes reproducteur que nous avons mises en €vidence vont
souvent de pair avec des variations concordantes du nombre de visites de femelles
(par exemple : tabl. 79; tabl. 85; tabl. 92). Cependant, cette relation n’est pas
aussi évidente dans d’autres cas. Notamment sur le tableau 91 ou I’augmentation
du succes reproducteur du male B est conjointe a I’augmentation du nombre de
visites de femelles lors du passage de ce male du territoire 1 au territoire 2, mais
ol son passage au territoire 3 est suivi d’une baisse importante de ce succes
reproducteur qui n’est pas explicable par le nombre de visites de femelles. Cette
baisse du succes reproducteur pourrait étre due a la présence de trés nombreux
prédateurs potentiels (d’ceufs ou du couple en parade, voir p. 258).

La proposition d’un systeme d’appariement incluant une forte compétition entre
males ayant pour effet de favoriser les males les plus compétitifs de la population repose
bien sir sur les deux changements de territoires que nous avons observés au cours de la
saison de reproduction 1987. Chaque changement a eu pour résultat le déplacement du
male résidant par un méle plus gros. De méme, chaque fois le mile intrus s’est approprié
un territoire dont le male résident présentait un succes reproducteur plus €élevé. Rappe-
lons, en effet, que le premier changement a vu le déplacement du méle B (127 mm) par le
male A (140 mm). Le succes reproducteur du male A avant le changement était de 1.9
FEC/H et 4.7 FEM/H et celui du male B était de 2.3 FEC/H et 7.7 FEM/H. Le deuxie¢me
changement concerne le déplacement du male C (110 mm) par le mile B (127 mm). Le
succes reproducteur du male B avant le changement apparait plus €levé que celui du méle
C (1.8 FEC/H et 9.2 FEM/H contre 1.1 FEC/H et 2.6 FEM/H), mais, suite a la remontée
de la thermocline, le succes reproducteur du male B était en fait de 0 FEC/H et 0 FEM/H
dans les deux jours précédant le changement.

Nous proposons donc, pour Thalassoma pavo, un systeme d’appariement fonc-
tionnant par le choix du partenaire de reproduction effectué par les femelles en fonction
d’une qualité du territoire défendu par ce partenaire et par la compétition entre males pour
’occupation des territoires favorisés par les femelles. Les qualités du territoire pourraient
étre la présence d’un fort courant orienté vers le large et une faible profondeur des sites de
ponte. La présence du courant orienté dans la direction du large pourrait favoriser égale-
ment la dispersion des ceufs ou une meilleure oxygénation de ceux-ci. Des phénomenes
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semblables ont €t¢ mis en évidence pour des espéces tropicales (BARLOW, 1981;
WARNER, 1986). La faible profondeur du site de ponte limiterait les risques de prédation
encourus par la femelle lors de la montée a la ponte. La profondeur importante du site de
ponte du territoire 3 pourrait expliquer le succes reproducteur relativement limité du male
B sur ce territoire alors que ses caractéristiques courantologiques sont identiques a celles
du territoire 2. .

Ce travail est une des rares €tudes expérimentales qui semblent permettre de sépa-
rer clairement les « qualités » du male des « qualités » du territoire qu’il défend.
DOWNHOWER et BROWN (1980) arrivent a une telle distinction en montrant que les
femelles du chabot américain (Cortus gobio) choisissent leur partenaire de reproduction en
fonction d’une de ses qualités (voir chapitre VII, p. 275). Par contre, WARNER (1987)
indique que le choix du site de ponte exercé par les femelles de Thalassoma bifasciatum
dépend des qualités de ce site (voir chapitre I, p. 145). Le comportement exhibé par les
femelles de Thalassoma pavo apparait fort semblable.
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CHAPITRE VII

Discussion

Dans I’introduction de ce travail, nous nous proposions d’étudier les mécanismes
qui sous-tendent les systemes d’appariement de quatre especes de labridés méditerranéens
des genres Symphodus et Thalassoma.

Nous avons vu (introduction et chapitre I) que le choix du partenaire de reproduc-
tion et la compétition méle-male étaient les mécanismes les plus communément présentés
pour expliquer le fonctionnement de ces systemes d’appariement.

Cependant, nos propres observations de ces syst¢emes d’appariement suggerent
I’existence de mécanismes différents du choix du partenaire de reproduction. En particu-
lier, nous avons vu que le succes reproducteur des méles pouvait étre influencé par des
phénomenes de fidélité et que la sélection agissant sur les systemes d’appariement
pouvait provenir en partie du systeme social (sélection sociale). Enfin, nos résultats
suggerent 1’existence, dans ces systemes d’appariement, d’un mécanisme régulateur
antagoniste a cette sélection.

La discussion qui va suivre permettra de débattre des idées présentées au début de
ce travail et s’articulera autour des trois mécanismes que nous proposons pour expliquer
le fonctionnement des systemes d’appariement des especes €tudiées : primo, les phéno-
menes de fidélité, qui influencent le comportement des femelles et le succes reproducteur
des males; secundo, la sélection qui agit sur le systeme d’appariement (sélection sociale
ou sélection sexuelle par la compétition maile-male) et, rertio, le mécanisme régulateur qui
« tamponne » cette sélection.
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1. LES PHENOMENES DE FIDELITE :

des mecanismes s’intégrant aux systemes
d’appariement des Symphodus

Des comportements particuliers manifestés par les femelles ou les petits méles ont
été rencontrés lors de 1’étude des trois espéces du genre Symphodus (« tradition » ou
« fidélité »). Nous avons vu que ces phénomenes pouvaient fortement influencer le succes
reproducteur des males territoriaux de Symphodus melanocercus, ou nidificateurs, de
Symphodus ocellatus et Symphodus tinca. A ce titre, ils font partie intégrante des sys-
temes d’appariement de ces espéces. Nous traiterons successivement :

1) Le chemin de migration suivi par les femelles de Symphodus melanocercus;
2) La fidélité au site de ponte des femelles de Symphodus ocellatus;
3) La fidélité de petits males « satellites » a un grand méle territorial ou nidificateur.

Chaque fois nous rappellerons brievement la nature du phénomene et la fagon dont il
influence le succes reproducteur des males territoriaux ou nidificateurs, puis nous verrons
comment il s’integre aux idées présentées au début de ce travail.

1.1. LE CHEMIN DE MIGRATION DE SYMPHODUS
MELANOCERCUS : la transmission d’une information entre
générations ?

Les femelles de Symphodus melanocercus suivent tous les matins a I’aube le
méme trajet pour se rendre de leur aire de repos* nocturne a la zone des territoires des
males (p. 229). Ce chemin de migration dépasse d’ailleurs la simple nécessité de quitter
I’aire de repos nocturne pour rejoindre les territoires puisque nous avons vu qu’il se
prolongeait sur une grande distance le long de la cote (fig. 37).

Nous avons vu comment le succes reproducteur des males territoriaux semblait
dépendre de I’emplacement des territoires défendus par ces males par rapport au chemin
de migration suivi par les femelles (voir notamment les résultats de 1’expérience de
détournement du chemin de migration, tabl. 74). Les madles dont le territoire se trouve
directement sur le chemin de migration sont ceux qui obtiennent le plus de visites de
femelles, mais ce sont aussi ceux qui subissent la plus grande pression de la part des
petits miles parasites. Au total, il semble donc que ce soient les males dont le territoire se
trouve juste a coté des territoires traversés par le chemin de migration qui fécondent le
plus de pontes (voir fig. 41 a 49).

Nous avons parlé de « tradition » pour qualifier ce chemin de migration pour trois
raisons : d’abord il semble immuable d’une année a I’autre; ensuite, il ne semble pas étre
le résultat d’un choix exercé par les femelles; et, pour finir il ne semble méme pas lié
directement a la reproduction. En effet, ce chemin est suivi toute I’année et il est suivi par
d’autres especes dont Symphodus tinca principalement. Les femelles et les petits males de
cette espece suivent en effet tous les matins le méme chemin de migration que celui suivi
par les femelles de Symphodus melanocercus. Bien entendu, pour déterminer s’il s’agit
effectivement d’une tradition, il faudrait montrer que I’information se transmet bien des
femelles qui suivent le chemin de migration aux femelles « naives ». Nous n’avons pas eu
I’occasion de mettre en évidence une telle transmission.
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Ce concept de tradition est suggéré également par les mesures effectuées par
WARNER (1987) sur le syst¢éme d’appariement de Thalassoma bifasciatum (voir descrip-
tion sommaire du syst¢éme d’appariement chapitre I, p. 145). WARNER montre que ce
sont toujours les mémes sites de pontes qui sont utilisés durant une période d’au moins
six ans (une femelle de Thalassoma bifasciatum pond en moyenne pendant deux ans). En
cas de remplacement d’un male résident sur un site de ponte par un autre mile (disparition
du male résident, n = 2; ou enlévement expérimental, n = 3), 100 % des femelles
marquées (n = 76) restent fideles au site de ponte. De méme, si le male résident sur un site
de ponte change de site pour occuper un site voisin, distant de moins de 10 m et en pleine
vue du site précédent (n = 2), 100 % des femelles marquées restent fideles au site de
ponte (n = 26). La bonne connaissance d’un site, en diminuant les risques de prédation,
pourrait conférer un avantage sélectif aux femelles qui montrent ces comportements de
fidélit¢ (WARNER, 1987).

Notre travail semble montrer que la notion de « tradition » constitue un des mé-
canismes majeurs influencant les systemes d’appariement des especes €tudi€es. Ce role
apparait nouveau dans 1’étude des mécanismes qui sous-tendent les systeémes d’apparie-
ment. Nous sommes convaincu que ces phénomenes sont probablement tres fréquents
chez la plupart des vertébrés inférieurs et nous croyons que leur étude constituera
prochainement un axe de recherche privilégié.

1.2. LA FIDELITE AU SITE DE PONTE DE SYMPHODUS
OCELLATUS

Les femelles de cette espece nidificatrice semblent fideles a un nid tant que le male
qui le défend est sexuellement actif. De plus, quand ce mile cesse son activité sexuelle,
les femelles semblent s’orienter vers les nids les plus proches de celui qu’elles quittent (p.
179). Ce comportement semble trés proche de celui montré par les males satellites* de
cette espece qui restent également fideles a un nid tant que le male qui le défend est
sexuellement actif (voir partie 1.3). Le fait que certains sites de pontes ou certains males
obtiennent plus de pontes que d’autres est généralement attribué a un choix exercé par les
femelles pour certaines caractéristiques présentées par ces sites ou ces males (voir chapitre
I, p. 137). Nous avons montré que chez Symphodus ocellatus, la fidélité€ des femelles au
site de ponte semblait dépendre d’un « phénomene d’habituation » plutét que d’un choix
(p. 178 et 184). De plus, le grégarisme montré par ces femelles (voir chapitre II, p. 154)
pourrait les conduire a se « fidéliser » de préférence sur des sites déja fréquentés par
d’autres femelles. Il faudrait supposer alors une transmission d’information d’individu a
individu, comme nous 1’avons suggéré pour Symphodus melanocercus, ou du moins un
phénomene d’immitation collective. L’analyse de la transmission d’information ou de
I’imitation collective dans les mécanismes sous-tendant les systemes d’appariement
devrait sans doute constituer un des axes de recherche dans le futur.

Ces phénomenes de fidélité ou d’habitude a un site se rencontrent chez d’autres
especes. Pour FRICKE (1975), c’est la fidélité a certains sites particuliers qui permet
d’expliquer I’évolution des systemes d’appariement de 21 especes de Pomacentridés (voir
chapitre III, p. 189 : la discussion relative a ce sujet). Les femelles de Thalassoma pavo
sont fideles a un site de ponte, qu’elles continuent a fréquenter méme si le méle change de
site pour occuper un site voisin. Ce sont généralement les mémes sites qui sont utilisés
d’année en année (WARNER, 1987; voir chapitre I, p. 144). Les phénomenes d’imitation
collective ont surtout €té étudiés dans le cas des especes aréniques, mais semblent n’avoir
été démontrés jusqu’ici que sur un plan théorique (BRADBURY et GIBSON, 1983; LOSEY
et al., 1986; mais voir TRAIL, 1984).
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Puisque nous avons vu que les femelles pouvaient se déplacer sur de grandes dis-
tances, quels sont les facteurs qui ont conduit a cette « fidélisation » des femelles ? Nous
envisageons 1’hypotheése suivante : un avantage sélectif pourrait venir de I’économie de
temps et d’énergie réalisée par les femelles qui restent fideles a un site de ponte par rap-
port aux femelles qui cherchent constament de nouveaux sites. En effet, la localisation des
males sexuellement actifs de notre zone de travail varie constamment, a cause de la courte
durée de la phase d’activité sexuelle (voir chapitre II, p. 152). Trouver un male
sexuellement actif dans une zone géographique et temporelle donnée nécessite donc
certainement plus de temps et plus de déplacements (donc plus d’énergie) que simplement
retourner sur un site connu qui est occupé par un male sexuellement actif durant toute sa
phase d’activité sexuelle. Il parait donc logique de suggérer que I’évolution ait avantagé
les femelles qui présentaient ce type de comportement. De plus, nos résultats semblent
montrer que lorsqu’un male visité par les femelles arrive a la fin de son activité sexuelle,
I’activité de ces femelles s’oriente vers le site le plus proche défendu par un madle
sexuellement actif. Ce comportement se comprend aisément dans 1’optique de la fidélisa-
tion. En effet, de cette fagon le nombre et la longueur des déplacements effectués par les
femelles sont limités, ce qui diminue les risques de prédation (qui sont élevés dans notre
zone de travail : LEJEUNE (1985) recence de nombreuses especes prédatrices dans
I’environnement de Symphodus ocellatus). De plus, ce comportement donne probable-
ment aux femelles une bonne connaissance de la zone entourant le site qu’elles fréquen-
tent, et donc des nids qui s’y trouvent (et de ses abris, ce qui pourrait encore diminuer la
forte pression de prédation agissant sur cette espece).

1.3. LA FIDELITE DES SATELLITES A UN MALE NIDIFICATEUR OU
TERRITORIAL : variation du degré d’association en fonction des
bénéfices réciproques potentiels

Les trois especes de Symphodus étudiées présentent des méles satellites. LEJEUNE
(1985) signale que c’est chez Symphodus tinca que s’observent les plus longues associa-
tions male nidificateur-males satellites. Chez Symphodus ocellatus, les satellites sont
fideles a un male nidificateur tant que celui-ci est en phase d’activité sexuelle. Chez Sym-
phodus melanocercus, I’association semble moins stricte puisque le male satellite peut
visiter les territoires voisins. Présents en trop grand nombre, les miles satellites (et les
petits méles parasites) limitent le succes reproducteur du mile résidant*, comme le sug-
gerent les résultats des expériences de diminution du nombre de miles satellites et para-
sites réalisées avec Symphodus ocellatus et Symphodus tinca (p. 183 et 206) ainsi que les
figures 41 a 49 qui illustrent le succes reproducteur des madles territoriaux de
Symphodus melanocercus.

L’association entre un male nidificateur, ou plus généralement territorial, et un ou
des males satellites, est un phénomene qui semble largement répandu dans le régne animal
(chez les poissons : TABORSKY et LIMBERGER, 1981; ROSS, 1983; LEJEUNE, 1985; chez
les amphibiens : HOWARD, 1978; PERRILL, GERHARDT et DANIEL, 1978; chez les
insectes : VAN RHIIN, 1973; CADE, 1979; chez les oiseaux : KREBS et DAVIES, 1981;
chez les mammiferes : WIRTZ, 1981). Il semble logique d’admettre que, pour qu’un méle
territorial tolere un ou des mdles satellites sur son territoire, il faut que cette association
soit bénéfique pour I’'un comme pour les autres.

Le bénéfice potentiel pour le male territorial peut venir de la participation des males
satellites a la défense du territoire (voire aux soins parentaux), (MEHLMAN, 1979;
BEKOFF et WELLS, 1982) : c’est I’hypotheése du helper ou maile aidant (KREBS et
DAVIES, 1981). Le bénéfice potentiel pour le satellite peut étre double. D’une part, son
statut lui permet d’avoir acces aux femelles plus facilement que les autres petits males,
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dans le cas ol les femelles sont monopolisées par les méles territoriaux (HOWARD,
1978) : c’est I’hypotheése du making the best of a bad job (KREBS et DAVIES, 1981) ou
« stratégie du systeme D ». D’autre part, il pourra avoir I’opportunité de s’approprier le
territoire en cas de disparition du grand male (WIRTZ, 1981).

Le cas des especes que nous avons étudi€es vérifie-t-il ces hypotheses ? Sympho-
dus ocellatus et Symphodus tinca sont des especes nidificatrices dont le systeme socio-
reproducteur inclut la présence de madles satellites. On constate qu’effectivement, leur
statut de satellite donne a ces males plus d’opportunités de féconder des pontes que les
petits males non satellites puisqu’ils sont mieux tolérés par le maile nidificateur qui les
laisse s’approcher plus pres du nid que les autres petits males et les laisse méme y pondre
(LEJEUNE, 1985). Du point de vue du male nidificateur, la présence des males satellites
allege vraisemblablement la pression exercée par I’ensemble des petits males (voir les
expériences de diminution du nombre de males satellites et parasites présents autour des
nids, p. 184 et 209) puisque les miles satellites défendent le nid contre les miles « étran-
gers » de méme taille ou de taille inférieure. Cette situation semble donc effectivement
bénéfique pour I'une et I’autre catégorie de méle.

Chez Symphodus melanocercus, on peut généralement observer sur le territoire de
chaque grand male la présence d’un male satellite, d’une taille Iégerement inférieure a celle
du male territorial. Cependant, a la différence des deux especes présentées ci-dessus, ce
male satellite ne semble pas mieux toléré par le male territorial que les autres males. Cette
situation peut-elle se comprendre en termes de bénéfices réciproques ? Du point de vue du
male satellite, le fait d’étre fidele a un territoire lui assure apparemment de devenir territo-
rial a la disparition du grand méle (voir I’expérience d’enlévement du male territorial,
p. 236). Par contre, le male territorial ne semble tirer aucun bénéfice de 1’association. En
effet, le male satellite ne défend le territoire que contre des males de taille inférieure a la
sienne et uniquement dans le cas ou le mile intrus se trouve avec une femelle. Une fois
I’intrus chassé, c’est le mile satellite qui fécondera les ceufs de la femelle (voir description
du systeme reproducteur au chapitre II, p. 152).

Enfin, chez Thalassoma pavo, les petits miles ne semblent pas rester fideles a un
territoire particulier. Il n’y a donc aucun méle satellite. Pourtant, les petits méles ont trés
difficilement acces aux femelles et le systeme reproducteur ressemble a celui de Sympho-
dus melanocercus. 11 y a probablement deux explications a cette absence. D’une part,
contrairement a Symphodus melanocercus, la possession d’un territoire dépend plus de la
taille des individus en présence que de leur statut de « résident » (voir la discussion du
chapitre VI, pp. 166-167) et, d’autre part, les pontes ne sont pas dispersées & travers tout
le territoire, mais ont lieu en un point bien précis (donc aisément défendable).

I1 semble donc que la stratégie de reproduction « satellite » puisse se comprendre
chaque fois en terme de bénéfices réciproques, lesquels dépendraient du systeme de
reproduction développé par I’espece considérée.

» Quand les pontes sont facilement monopolisables par le mile territorial et qu’elles ne
peuvent étre parasitées que trés difficilement, la présence d’un satellite n’apporte
aucun avantage au male territorial et le fait d’€tre fidele a un territoire ne favorise pas le
petit male, on n’observe pas de satellite (Thalassoma pavo).

« Quand les pontes sont moins facilement monopolisables, mais toujours trés difficiles a
parasiter (densit€ de population faible), le male territorial ne sera pas avantagé par la
présence d’un satellite alors que le satellite bénéficiera d’un succes reproducteur non
négligeable et pourra escompter un bénéfice ultérieur trés important, on observe des
« satellites non tolérés » (Symphodus melanocercus).

273



* Quand les pontes peuvent étre plus facilement parasitées (pontes dans un nid, densité
de population élevée), le male territorial qui possede des satellites dont le comporte-
ment agressif écarte les autres petits males sera avantagé par rapport a ceux qui n’en
possedent pas tandis que le male satellite bénéficiera de plus d’opportunités de fécon-
dations, on observe des « satellites tolérés » (Symphodus tinca et Symphodus
ocellatus).

La plupart des études menées sur les systemes d’appariement s’intéressent de
prime abord a la sélection sexuelle par le choix du partenaire (par exemple : LATIMER et
SIPPEL, 1987; LIGHTBODY et WEATHERHEAD, 1987; HASTINGS, 1988). Nous n’avons
pas limité notre étude des systemes d’appariement des labridés méditerranéens a la sélec-
tion sexuelle telle qu’elle est classiquement décrite. Cette approche élargie nous a permis
de mettre en évidence des phénomenes relativement inhabituels tels que les notions de
« tradition » ou de « fidélité€ ». Le processus de « fidélisation » semble avoir des origines
différentes : tant6t il proviendrait des phénomenes de « tradition » (chemin de migration),
tantot il serait une conséquence du grégarisme (fidélité des femelles au site de ponte), ou
encore il pourrait s’établir en fonction de bénéfices a court terme (satellites). Nous avons
vu que ces notions, qui pourraient impliquer la transmission de connaissances d’individu
a individu ou des phénomenes d’imitation collective, semblaient influenger directement le
succes reproducteur des males et faisaient donc partie intégrante des mécanismes sous-
tendant les systemes d’appariement des especes concernées.

2. LE MECANISME DE SELECTION AGISSANT SUR
LE SYSTEME D’APPARIEMENT DES SYMPHODUS :

un systéme mixte
Sélection Sociale - Sélection Sexuelle

Plutot que le choix du partenaire, nous avons vu que des phénomenes de fidélité
pouvaient influencer les syst¢mes d’appariement. Si le choix du partenaire n’intervient
pas, quelle est alors la force de sélection qui agit sur I’espéce au travers du systeme
d’appariement ? A premicre vue, si les appariements ne dépendent que de phénomenes de
tradition ou de fidélité, ces appariements s’effectuent au hasard. Les seules décisions
prises par la femelle concernent uniquement I’espece a laquelle appartient le partenaire
potentiel rencontré et son statut de male sexuellement actif.

Cependant, I’appariement au hasard n’est sélectivement favorisé que si le cofit de
la comparaison de plusieurs partenaires potentiels dépasse les bénéfices que pourrait
apporter cette tactique (coiits en temps et en €nergie, par exemple : JANETOS, 1980;
PARKER, 1983; WITTENBERGER, 1983; voir chapitre I, p. 142). Aucune de nos especes
ne vérifie ces conditions : la saison de reproduction est relativement longue (six a huit
semaines), la densité de population est élevée, les capacités de déplacement des femelles
sont importantes, ... L’explication de cette apparente contradiction est simple. Les
modeles développés par ces auteurs négligent un facteur primordial caractérisant les
systemes reproducteurs des labridés méditerranéens : I’existence d’un systéme social qui
sélectionnerait, en les favorisant, les males les plus grands (généralement les plus agés) de
la population [voir discussion des chapitres III (p. 191), IV (p. 211 et 212) et V
(p. 247)].
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TURNER (1986) fait remarquer que les bénéfices apportés par I’exercice d’un
choix au sein d’un groupe de males déja sélectionnés pourraient étre inférieurs aux cofits
inhérents a ce choix, particulierement si les femelles ont I’occasion de pondre de nom-
breuses fois avec de nombreux partenaires différents : dans ce cas, la perte d’une ponte,
due a un appariement avec un partenaire défaillant, est négligeable par rapport a
I’investissement total. De plus, si I’on tient compte de cette sélection opérée par le systéme
socio-reproducteur en faveur des méles les plus grands et les plus 4gés de la population,
on s’appercoit que 1’équation de PARKER est effectivement vérifiée (voir chapitre I,
p. 143). En effet, « Q,;, » représentera alors la valeur de I’appariement avec le male de
plus faible qualité du groupe des males déja sélectionnés, et donc supérieur & « Qp,,, » (la
valeur d’un appariement avec un partenaire de qualit€ moyenne, en tenant compte de
I’ensemble des males).

Par ailleurs, I’influence du systeme social sur le systeme reproducteur des pois-
sons a €té mise en évidence par d’autres auteurs, notament a propos du contrdle du
changement de sexe (WARNER et HOFFMAN, 1980b; FRICKE, 1983; LEJEUNE, 1987), du
controle de la maturation des femelles (JONES et THOMPSON, 1980), du contrdle du
succes reproducteur (COATES, 1982), du contrdle du succes reproducteur et du sex-ratio
a la naissance (CLUTTON-BROCK, ALBON et GUINNESS, 1984), du contrdle du nombre
d’cestrus, de la mortalité infantile et du sex-ratio (PERRET, 1982).

Nos observations et nos mesures montrent que le systeme social parait jouer chez
les Symphodus un role sélectif analogue au choix du partenaire de reproduction mis en
évidence pour d’autres especes. C’est pourquoi nous proposons le terme de « sélection
sociale », qui épaulerait I’action de la sélection sexuelle sur les especes. L’importance de
cette force sélective varierait en fonction du syst¢tme reproducteur de 1’espece considérée.
Pour les especes dont les femelles investiraient la totalité des gametes qu’elles produisent
en une saison de reproduction (voire dans toute leur vie) avec un seul male, I’importance
de la sélection sexuelle, par le choix du partenaire, serait maximale (par exemple, le cha-
bot américain Cottus bairdi : DOWNHOWER et BROWN, 1980 et 1983; BROWN, 1981;
BROWN et DOWNHOWER, 1983). Pour les especes dont une ponte ne représente qu’une
infime partie de la totalité de I’investissement consenti par les femelles dans la reproduc-
tion (par exemple, les Symphodus, LEJEUNE, 1985), I'importance de la sélection sociale
serait maximale, la sélection sexuelle n’intervenant que par la sélection intrasexuelle
(compétition entre males pour I’accession au statut de male territorial ou compétition entre
males parasites et méles nidificateur ou territorial pour I’accession aux femelles). Le sys-
teme d’appariement de Thalassoma pavo confirme ce modele. Nous avons vu en effet que
les forces de sélection agissant dans ce systeme €taient la compétition entre males et le
choix exercé par les femelles en faveur de sites privilégiés. L’ importance de la sélection
sexuelle est ici maximale et celle de la sélection sociale minimale : nos observations ont
montré que les femelles de Thalassoma pavo ne pondaient qu’une fois par jour, pendant
trois mois de I’année. Chaque femelle ne pond donc qu’environ 90 fois par année, et pro-
bablement moins puisqu’il y a des jours ou elles ne peuvent pas pondre (agitation de
I’eau, présence de bancs de poissons trop importants au-dessus des sites de pontes).
Chaque ponte représente donc une fraction non négligeable de I’investissement consacré
par la femelle a la reproduction.

L’introduction de cette notion de sélection sociale rejoint le concept de compromis
exprimé par DUNBAR (1983) a propos des stratégies de reproduction. Pour DUNBAR, un
individu peut encourir des pertes sur une composante pour gagner des bénéfices supplé-
mentaires sur une autre. La stratégie finalement sélectionnée constituera un compromis
entre ces aspects contradictoires, ce compromis pouvant étre « moins bon » que la « stra-
tégie optimale ». Comme dans le cas des phénomenes de fidélisation, nous croyons que
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ce rdle nouveau du systeme social en temps que mécanisme de sélection agissant sur les
systeémes d’appariement des vertébrés est une notion appellée a connaitre un important
développement dans les prochaines années.

3. LES SYSTEMES D’APPARIEMENT DES
LABRIDES MEDITERRANEENS :

des équilibres dynamiques

Au cours de notre discussion des mécanismes par lesquels fonctionnent les sys-
temes d’appariement, nous avons parlé jusqu’ici de phénomenes de « fidélité€ » et de
« tradition », et de sélection sociale. Tous ces problemes sont liés, de pres ou de loin, a la
notion de « sélection ». Une importante question se pose alors : Existe-t-il dans ces sys-
temes d’appariement un mécanisme « régulateur » qui limiterait I’impact de la sélection sur
I’espece en ’empéchant de « s’emballer » 7 C’est de ce probleme que traitera cette troi-
sieme et derniere partie de notre discussion.

De I’étude des systemes d’appariement développ€s par les labridés méditerranéens
il apparait que, primo un syst¢eme d’appariement n’est pas nécessairement basé sur le
choix du partenaire, secundo une partie des males de la population est cependant favorisée
dans chaque systeme d’appariement par une forme de s€lection (sélection sexuelle par la
compétition entre males ou par le choix des femelles pour certains sites de ponte et sélec-
tion sociale), tertio chaque systéme d’appariement devrait comporter un « facteur de
régulation » ou un « systéme tampon » qui contrebalancerait I’intensité de la sélection
agissant sur le syst¢eme (RUWET, communication personnelle).

Pour les trois especes de Symphodus, ce systeme tampon pourrait fonctionner par
’action des petits males qui fécondent une part non négligeable des ceufs pondus par les
femelles. En effet, nos données montrent que le succes reproducteur des miles non terri-
toriaux ou non nidificateurs est important, voire tres important, comparé a celui des
grands males (territoriaux ou nidificateurs). Quand les males territoriaux de Symphodus
melanocercus fécondent 100 pontes, les males non territoriaux en fécondent 65. Ce
nombre est de 60 environ pour les méles non nidificateur de Symphodus ocellatus (en
tenant compte des longues périodes d’inactivité sexuelle des mailes nidificateurs :
WARNER et LEJEUNE, 1985) et de 50 pour les petits méles non nidificateurs de Sympho-
dus tinca. Le génome porté par ’ensemble des males de la population se mélange donc
constamment. Le systeme tampon de Thalassoma pavo se rapporte aux phénomenes li€s a
I’hermaphrodisme. Nous avons vu en effet que le systeme reproducteur de cette espeéce
ressemblait beaucoup aux systemes décrits pour d’autres labridés a ponte planctonique
(Coris julis ou Thalassoma bifasciatum). Dans ce cas, plus la densité de population est
élevée (en fonction de I’environnement), plus la proportion de petits males primaires sera
€élevée et plus la proportion de pontes qu’ils fécondent sera importante.

Ces systemes tampons se rapprochent de la notion de Stratégie Mixte Evolu-
tivement Stable (mixed ESS) dont KREBS et DAVIES (1981) parlent a propos de systemes
de reproduction formés de deux stratégies alternatives suivies par les males d’une
population. Un systéme de ce type est décrit par GROSS (1982) pour les perches soleil
(Lepomis macrochirus). Les pontes ont lieu uniquement dans des nids. Ceux-ci sont
défendus par les plus grands miles de la population, les petits males se reproduisent par
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fécondation parasite. Pour GROSS, les rapports colits-bénéfices de ces deux stratégies
sont en équilibre stable. Cependant, le cas des labridés méditerranéens differe quelque peu
de ce modele. En effet, nous ne sommes pas ici en présence de deux catégories de males
qui suivraient deux stratégies différentes (par exemple selon 1’invertissement consenti
dans la croissance). Chez les labridés, les jeunes males sont d’abord parasites et satellites,
puis deviendront territoriaux ou nidificateurs en grandissant. Nous sommes donc en pré-
sence de deux composantes d’une stratégie pure de type conditionnel. La grande diffé-
rence avec le modele de I’ESS est que, dans ce cas, il n’est pas nécessaire d’avoir un
€quilibre colit-bénéfice entre les deux stratégies. La stratégie « parasite-satellite » n’est
suivie que comme un pis-aller par les jeunes males, encore incapables de concurrencer les
males les plus dgés (KREBS et DAVIES, 1981 : making the best of a bad job).

Plutdt qu’un modele dynamique (chapitre I, p. 140) basé classiquement sur un
équilibre génétique entre la sélection naturelle et la sélection sexuelle (ARNOLD, 1983) ou
un modele de stratégie évolutivement stable (ESS) qui ne considere pas les mécanismes
génétiques, tel que le mélange des genes par exemple, (MAYNARD SMITH, 1974), nous
proposons la notion d’équilibre dynamique. L’équilibre se fait entre la sélection
(sexuelle ou sociale) qui favorise les males les plus grands, les plus agés de la population,
et le « systéme tampon », qui agit sur le syst¢tme comme un mécanisme régulateur limitant
I’impact de la sélection. La dynamique du systeme découle de ce « systeme tampon ».
En effet, ce dernier permet la conservation et la recombinaison de I’ensemble des genes de
la population : la variabilité génétique est donc maintenue et 1’espéce conserve son
potentiel d’adaptation.

Cette notion d’équilibre dynamique apparait donc plus souple que la notion
d’ESS, présentant certaines caractéristiques d’une mixed ESS (stratégie mixte évolu-
tivement stable) tout en s’en différenciant nettement comme nous venons de le voir (pas
d’équilibre nécessaire entre les deux stratégies). De méme, elle ne présente pas les incon-
vénients des modeles dynamiques classiques (en effet, ces modeles, primo sont essen-
tiellement basés sur le choix du partenaire de reproduction par la femelle, secundo sup-
posent une transmission des caracteres phénotypiques du méle a sa descendance, tertio ne
maintiennent la variabilité génétique de I’ensemble de la population que par des phéno-
menes de recombinaison génétique ou d’hypothétiques mutations polygéniques).

Nous croyons que tous les systemes d’appariement procedent de cette notion,
méme s’ils ne sont pas tous au méme stade d’évolution : I’espece peut €tre toujours en
pleine évolution ou bien étre en équilibre. Cependant, méme si I’espece est en équilibre,
cet €quilibre ne constitue qu’un palier suceptible d’étre quitté. Symphodus tinca, avec ses
deux types de pontes, constitue peut-étre un exemple de systeéme en train d’évoluer.
Symphodus ocellatus, par contre, pourrait étre un exemple de systeme arrivé a un palier.
L’étude plus approfondie des systemes d’appariement, basée sur la notion d’équilibre
dynamique, permettra certainement de mesurer précisément les composantes « sélectives »
et « régulatrices » de ces systemes afin d’en comprendre mieux les aspects €nergétiques,
évolutifs et adaptatifs.

277



Conclusion générale

Notre travail nous a permis de discuter de quelques idées qui se trouvent actuelle-
ment au centre des débats concernant la recherche dans le domaine des systemes
d’appariement.

L’étude des mécanismes sous-tendant le fonctionnement des systemes d’apparie-
ment de quatre especes de labridés méditerranéens montre 1’existence chez ces especes de
phénomenes particuliers, dont certains apparaissent nouveaux dans la biologie de la
reproduction des labridés ainsi que par rapport aux idées développées chez les autres
vertébrés. Ainsi, les systemes d’appariement de ces espéces montrent des phénomenes de
« tradition » ou de « fidélité » influencant directement le succes reproducteur des
males. Nous avons également suggéré 1’existence d’une force sélective différente du
choix du partenaire de reproduction : la sélection sociale. Enfin, nous avons constaté
que chaque systéme pouvait étre compris comme un équilibre dynamique s’établissant
entre la force sélective agissant sur le systeme (sélection sexuelle et sélection sociale) et un
« systeme tampon ».

Rejoignant les conclusions de LEJEUNE (1985), nous croyons que la richesse et la
plasticité de ces systemes doivent conférer aux labridés un avantage sélectif qui pourrait
expliquer I’extraordinaire réussite de ce groupe dans tous les milieux et partout dans le
monde.
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TABLEAU 1 : Résumé des différentes caracténistiques des systémes sociaux et repro-

ducteurs des quatre espéces étudiées.

TABLEAU 2 : Divers parametres utilisés pour caractériser le succes reproducteur des
males des quatre especes €tudiées.

Symphodus | Symphodus Symphodus Thalassoma

melanocercus ocellatus tinca pavo
DICHROMATISME p P p
HERMAPHRODISME oul non oui ? oul
TERRITORIAL oul oui (1) oui (1) oui
NIDIFICATEUR non oul oul non
SOINS PARENTAUX non oui out/non non
PONTE démersale démersale démersale pélagique
SATELLITES® oui (2) oul oui non ?
PARASITES® oul oul out out

Symphodus Symphodus Thalassoma
ocellatus tinca pavo

Symphodus
melanocercus

nb de pontes
par heure

nb de pontes
par heure

nb de pontes
par heure

nb de pontes
par heure

nb de pontes
par femelle

nb de pontes
par femelle

nb de pontes
par femelle

nb de pontes
par femelle

@

glossaire)

(1) Les comportements de défense territoriale existent mais ne se manifestent que dans
un rayon d'un & deux metres autour du mid

Nous considérons les miles moyens de Symphodus melanocercus comme des
miles satellites en ce sens qu'ils semblent inféodés A un terntoire particulier mais,
contrirement aux deux autres especes de Symphodus €wudiées, ces miles satellies
ne sont pas mieux tolérés par le male territorial que les males parasites (voir

nb de femelles nb de femelles nb de femelles nb de femelles

TABLEAU 3 : Paramétres utilisés pour caracténiser les miles, les termitoires ou les mds
des quatre especes étudiées.

par heure par heure par heure par heure
temps de - temps de temps de
parade parade parade

nb de pontes par - = =
heure de parade

Symphodus | Symphodus | Symphodus | Thalassoma

melanocercus | ocellatus tinca pavo
SURFACE TERRITORIALE oul non non oul
NATURE SUBSTRAT PONTE oui non non non
INCLINAISON SUBSTRAT oui oul non non
ORIENTATION SUBSTRAT non oul non non
DIMENSION SUBSTRAT non oul non non
PROFONDEUR NID OU non ou oul oul
SITE DE PONTE
DIAMETRE NID non oul non non
EXPOSITION NID non oui non non
EFFICACITE SOINS non non oul non
PARENTALX
POSITION TERRITOIRE non non non our
LONGUEUR MALE oul oul oul oul
COULEUR MALE oul oul non non
INTENSITE PARADE ou oul o oul

nb de femelles -
pondant par heure

- nb de femelles
pondant par heure

Explications dans le texte

Chapitre 11

nb de pontes par heure : nombre moyen de pontes fécondées par le male territorial
ou nidificateur par heure d’ observation (FEC

nb de pontes par femelle : nombre moyen de pontes fecondces par le male
territorial ou nidificateur par femelle rencontrée (FEC

nb de-femelles par heure : nombre moyen de visites de femelle ou nombre moyen
de femelles paradées par heure d’observation (FEM/H);

temps de parade : temps moyen passé par le mile avec chaque femelle rencontrée ou
temps moyen pendant lequel un male garde ses femelles (TG/F);

nb de pontes par heure de parade : nombre moyen de pontes fécondées par le
male territorial pendant qu’il se trouve effectivement occupé & parader autour de la
femelle (FEC/MIN.F);

nb de femelles pondant par h : nombre moyen de femelles pondant dans le nid par
heure d’observation (FEM.PON).
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TABLEAU 4 : Symphodus ocellatus. Divers parametres analysant le succes repro-

ducteur des miles mdificateurs

MALES FEM/H FEC/H SATELLITES
1 16 0 3
2 48 48 8
3 60 4 6
4 24 0 8
5 64 60 4
6 60 72 3
7 64 76 13
8 16 0 5
9 64 16 6
10 84 156 4
11 32 12 3
12 12 16 2
13 8 4 6
14 8 0 0
15 12 0 0
16 0 0 1
17 8 0 1
18 0 0 0
20 36 32 2
21 12 0 3
22 4 0 0
23 392 12 2
24 20 20 3
25 32 40 5
26 64 136 8
27 68 24 8
28 0 0 0
29 8 0 0
30 12 0 0
31 40 8 9
32 12 64 3
33 52 60 4
34 20 40 1
35 42 36 9
36 72 12 9
37 0 0 1
38 28 16 0
39 12 4 0
FEC/H = nombre de pontes fécondées par le male nidificateur par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.

TABLEAU 5 : Symphodus ocellatus. Divers parametres analysant le succes reproduc-

teur moyen des males nidificateurs en 1985.

PARAMETRES MOYENNE SE MIN MAX EFFECTIF
EC/H 249 5.8 0 156 39
FEM/H 31.0 4.1 0 84 39
SATELLITES 3.6 0.5 0 13 39

FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.

SE = 1 erreur standard.
MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le méle nidificateur par heure d’observation.

SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.

TABLEAU 6 : Symphodus ocellatus. Corrélation entre le nombre de femelles entrant
dans le nid par heure d’observation et le nombre de pontes fécondées par le male par
heure d’observation. La corrélation est significative @ moins de 0.0001 % (ANOVA).

R2 Coefficient de Corrélation F

0.509 0.714 38.379

< 0.0001
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TABLEAU 7 : Symphodus ocellatus. Attractivité du mile et du nid exprimée en nombre
de femelles visitant le nid par heure d’observation (moyenne + 1 SE) et du nombre de
satellites gravitant autour du nid. Les différences entre les trois catégories sont
significatives par ANOVA : F=15.111; p £0.0001.

CATEGORIES FEM/H SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellite 8.8 2.6 0 2.8 10
1-3 satellites 24.6 34 0 72 13
> 3 satellites 50.1 5.4 0 84 16

TABLEAU 8 : Symphodus ocellatus. Attractivité du mile et du nid exprimée en nombre
de pontes fécondées par le méle par heure d’observation (moyenne + 1 SE) et du nombre
de satellites gravitant autour du nid. Les différences entre les trois catégories sont
significatives par ANOVA : F=4.248;0.01 < p<0.025.

CATEGORIES FEC/H SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellite 3.2 1.9 0 16 10
1-3 satellites 20.6 6.9 0 72 13
> 3 satellites 42.0 11.8 0 156 16

MIN = valeur mini

SE = 1 erreur standard.

mum.,

MAX = valeur maximum.

FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
FEC/H = nombre de pontes fécondées par le male nidificateurpar heure
SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.

TABLEAU 9 : Symphodus ocellatus. Evolution du succés reproducteur des males qui
occupent successivement deux sites différents et succes reproducteur de deux males
différents occupant successivement le méme site. Le succes reproducteur est exprimé en
fonction du nombre de males satellites et parasites entourant le nid.

MALE SITES SUCCES SITE MALES SUCCES
SUCCESSIFS SUCCESSIFS

1 1 8 1 1 5
2 6 2 5

2 3 6 2 3 7
4 1 4 8

3 3 1 3 5 9
6 3 6 4

4 7 3 4 7 4
8 0 8 1

=

b1 9 4 5 9 0
10 1 10 0

6 11 1 6 11 7
12 0 12 2

7 13 0 7 13 0
14 0 14 10

8 15 2 8 15 1
16 8 16 5

9 17 1 9 17 1
18 3 18 8

10 19 7 10 19 10
20 2 20 10

11 21 0
22 10

12 23 1
24 5

13 25 0
26 10
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TABLEAU 10 : Symphodus ocellatus. Proportion des miles qui changent de succes
reproducteur en changeant de site de nidification, et proportion de sites qui « changent »
de succes quand ils sont occupés par des miles différents (voir tableau précédent). Le
succes reproducteur est exprimé en fonction du nombre de miles satellites et parasites
gravitant autour des nids. Les changements retenus sont ceux qui concernent les
changements de catégorie (0 satellite; 1-3 satellites; >3 satellites).

TABLEAU 12 : Symphodus ocellatus. Découpage de la zone de travail en 8 secteurs et
de la saison de reproduction en 7 périodes. Chaque case résultant de ce découpage donne
le succes reproducteur moyen d’un secteur donné pour une période donnée (le succes
reproducteur moyen est exprimé en fonction du nombre moyen de miles satellites et de
males parasites gravitant autour des nids).

% CGMTS % ATION % DTION EFFECTIF
MALES 69.2 445 55:5 13
SITES 50.0 60.0 40.0 10

% CGMTS = proportion des males qui changent de succes reproducteur en changeant
de site de nidification, ou des sites qui « changent » de succes en changeant de mile.
% ATION = proportion des males ou des sites changeant de succes dont le succes
reproducteur augmente.

% DTION = proportion des miles ou des sites changeant de succes dont le succes
reproducteur diminue.

SECTEURS 1 2 3 4 5 6 7 8

PERIODES
1 0 0.7 1.0 0 08 22 0 1.1
2 0.5 2.8 1.1 32 1.5 0.5 2.0 24
3 48 44 0.6 54 1.6 2.6 0.8 1.8
4 2.7 0.8 0 2.0 0 0.4 02 2.4
5 1.8 2.8 15 2.3 0.4 13 0.1 2.0
6 1.8 0.7 23 47 3.0 11 55 |
7 48 24 3.8 0 3.6 2.1 0 0.7

TABLEAU 11 : Symphodus ocellatus. Comparaison entre les nids a succes
reproducteur €levé (> 3 satellites) et les nids a succes reproducteur faible (0-3 satellites) :
nombre total de nids se trouvant a moins de 5 m, et nombre de nids a succes reproducteur
élevé (> 3 satellites) se trouvant 2 moins de 5 m. Il y a significativement plus de nids
autour des nids a successucces reproducteur élevé autour des nids & succes reproducteur
€levé (test t de Student).

A B t P
NOMBRE TOTAL DE NIDS 4.5 34 2,616 <0.01
NIDS DE SUCCES ELEVE 1.4 0.5 2.620 <0.01

A = Nids a succes élevé. B = Nids a succes faible.

TABLEAU 13 : Symphodus ocellatus. Analyse de variance du succeés reproducteur
(exprimé en nombre moyen de satellites) entre les 8 secteurs et les 7 périodes de notre
zone de travail au cours de la saison de reproduction 1986 (voir tableau précédent). Les
différences de succes reproducteur observées entre les secteurs de la zone de travail ne
sont pas significatives. Par contre, les différences observées entre les périodes de la
saison de reproduction atteignent le seuil significatif. Un test de TUKEY effectué a
posteriori sur cette analyse « par période » montre que la différence significative détectée
par I'analyse de variance ne provient que de la premiere période, ce qui reflete le faible
taux d’activité des tout premyers jours de la saison.

F p DDL
ENTRE PERIODES 2451 0.036 6
ENTRE SECTEURS 0.644 0.717 7

Un test de TUKEY montre que seule la premiere période est significativement différente
des autres qui sont toutes semblables entre elles.

PERIODES 1 2 3 4 5 6 &
SUCCES MOYEN 0.725 1.750 2.750 1.063 1.525 2.650 2.175
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TABLEAU 14 : Symphodus ocellatus. Longueur des males nidificateurs (Longueur
Standard moyenne en mm * 1 SE) exprimée en fonction de leur succes reproducteur
(nombre de satellites). Il n’y a pas de différence significative entre les catégories par

ANOVA, F =2.301; 0.10 < p £ 0.25.

CATEGORIES LS SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellite 74.4 0.4 69 76 29

1-3 satellites 75.1 0.7 69 82 24
L = — 15 ) S —
> 3 satellites 75.8 0.4 71 79 32

LS = longueur standard.
SE = 1 erreur standard.
MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum,

SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.

TABLEAU 15 : Symphodus ocellatus. Couleur des miles nidificateurs (moyenne + 1
SE) exprimée en fonction de leur succes reproducteur (nombre de satellites). Il n'y a pas

TABLEAU 16 : Symphodus ocellatus. Profondeur de construction du nid (moyenne en
m * 1 SE) exprimée en fonction du succes reproducteur du male nidificateur (nombre de
satellites). Il n'y a pas de différence significative entre les catégories par ANOVA F =

0.353; p > 0.25.

CATEGORIES PR SE MIN | MAX | EFFECTIF
0 satellite T3 0.3 2.5 9.8 45
1-3 satellites | 7.0 0.4 25 10.5 40
> 3 satellites 7.2 0.2 3.0 10.0 4

SATELLITES = nombre de méles satellites et parasites gravitant autour du nid
R = profondeur de construction du nid.

SE = 1 erreur standard.

MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.

TABLEAU 17 : Symphodus ocellatus. Diametre du nid (moyenne en cm + 1 SE)
exprimé en fonction du succes reproducteur du méle nidificateur (nombre de satellites). Il
n’y a pas de différence significative entre les catégories par ANOVA, F=2211;0.10<p

de différence significative entre les catégories par ANOVA, F =2.991; 0.05 <p <0.10. =025,
CATEGORIES PC SE MIN MAX EFFECTIF CATEGORIES DN SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellite 1.7 0.2 1 4 35 0 satellite 17.3 0.6 10 24 45
1-3 satellites 1.4 0.1 1 3 26 1-3 satellites 15.9 0.5 10 21 40
> 3 satellites 1.3 0.1 1 3 44 > 3 satellites 16.9 0.4 11 21 43

PC = patron de coloration.
SE = 1 erreur standard.
MIN = valeur minimum.
MAX = valeur maximum.

SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.

SATELLITES = nombre de males satellites et parasites gravitant autour du nid.
DN = diametre extérieur du nid.

SE =1 erreur standard.

MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.




TABLEAU 18 : Symphodus ocellatus. Exposition du nid a la vue (moyenne * 1 SE)
exprimée en fonction du succes reproducteur du male nidificateur (nombre de satellites). Tl
n’y a pas de différence significative entre les catégories par ANOVA, F = 1.282: p >

TABLEAU 20 : Symphodus ocellatus. Largeur du substrat sur lequel est construit le
nid (moyenne en cm * 1 SE) exprimée en fonction du succes reproducteur du male
nidificateur (nombre de satellites). Il n’y a pas de différence significative entre les

0.25.

CATEGORIES EN SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellite 3.0 0.2 2 4 25

1-3 satellites 2:9 0.3 1 3 18

> 3 satellites 3.4 0.2 0 5 35

SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.
EN = exposition du nid a la vue.

SE = 1 erreur standard.

MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.

G8¢

catégories par ANOVA, F = 1.331; p > 0.25.

CATEGORIES LAS SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellit 13.0 0.9 5 34 34
1-3 satellites 14.6 1.3 5 34 30
> 3 satellites 15.4 0.9 8 25 31

SATELLITES = nombre de males satellites et parasites gravitant autour du nid.
LAS = largeur du substrat sous-jacent.

SE = 1 erreur standard.

MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.

TABLEAU 19 : Symphodus ocellatus. Inclinaison du substrat sur lequel est construit le
nid (moyenne en degrés = 1 SE) exprimée en fonction du succes reproducteur du mile
nidificateur (nombre de satellites). Il n’y a pas de différence significative entre les

TABLEAU 21 : Symphodus ocellatus. Orientation du nid (moyenne en degrés + 1 SE)
exprimée en fonction du succes reproducteur du mile nidificateur (nombre de satellites). I1
n'y a pas de différence significative entre les catégories par ANOVA, F = 1.705; 0.10 <

catégories par ANOVA, F =2.438; 0.05 <p <0.10.

CATEGORIES IS SE MIN MAX EFFECTIF
0 satcllite 15.4 3.2 0 50 23
1-3 satellites 24.5 6.2 0 75 19
> 3 satellites 32.0 6.1 0 90 28

SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.
IS = inclinaison du substrat.

SE = 1 erreur standard.

MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.

p <025

CATEGORIES ON SE MIN MAX EFFECTIF
0 satellite 178.9 20.1 0 340 38
1-3 satellites 227.2 19.0 18 350 32
> 3 satellites 198.0 13.7 0 355 52

SATELLITES = nombre de miles satellites et parasites gravitant autour du nid.
ON = orientation du nid.

SE =1 erreur standard.

MIN = valeur minimum.

MAX = valeur maximum.




TABLEAU 22 : Symphodus ocellatus. Evolution du succes reproducteur des miles lors
des deux expériences d'enlévement de la population des males nidificateurs. Le succes
reproducteur est exprimé en fonction du nombre de miles satellites et parasites gravitant
autour du nid. AV/AP = Succes reproducteur des miles avant la manipulation et apres

celle-ci.
PREMIERE EXPERIENCE DEUXIEME EXPERIENCE
MALE AV AP MALE AV AP

1 5 10 1 9 1

2 0 10 2 1 9

3 8 0 3 1 3

4 4 8 4 0 3

5 9 10 5 6 3

6 0 8 6 20 9

7 1 6 Z 8 1

8 6 10 8 10 5

9 S 6 9 0 2

10 3 7

11 8 10

12 10 6 TABLEAU 23 : Symphodus ocellarus. Proportion des males qui changent de succes
reproducteur en changeant de site de nidification a cours des deux expériences d’enleéve-

13 6 4 ment de la population des males nidificateurs (voir tableau précédent). Le succes repro-
ducteur est exprimé en fonction du nombre de méles satellites et parasites gravitant autour

14 0 0 des nids. Les changements retenus sont ceux qui concernent les changements de catégone
(0 satellite; 1-3 satellites; >3 satellites).

15 3 0

16 ? 0 % CGMTS % ATION % DTION EFFECTIF

) G 10 6

18 7 6 EXPER 1 33 66.7 333 -~ 18

EXPER 2 66.7 50.0 50.0 9
MOYENNE 44.4 58.3 41.7 27

% CGMTS = proportion des males qui changent de succes reproducteur en changeant
de site de nidification ou des sites qui changent de succes en changeant de male.

% ATION = proportion des males ou des sites changeant de succes dont le succes
reproducteur augmente.

% DTION = proportion des males ou des sites changeant de succes dont le succes
reproducteur diminue.
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TABLEAU 24 : Symphodus ocellatus. Evolution de divers parametres analysant le
succes reproducteur des miles nidificateurs lors des 11 expériences de diminution du
nombre de miles parasites et de miles satellites gravitant autour du nid : L. Situation avant
I'expérience.

AVANT MOYENNE SE MIN MAX EFFECTIF
SATELLITES 8.6 0.9 6 15 1
FEM.PAS/H 78.0 3 42 126 H
FEM.ENT/H 79.5 115 18 136 1
PON/H 430 11.2 0 106 1
FEM.PON/H 302 8.0 0 76 1
PON/FEM 1.3 0.2 0 1.9 11
FEC/H (MALE N) 53 7.8 0 83 1
FEC/H (MALE §) 9.7 2N 0 263 1
% PON PARASIT 23 % 473 pontes

% FEM PONDANT 20 % 1705 entrées

SATELLITES = nombre de males parasites et de miles satellites qui gravitent autour du
nid avant I'expérience

FEM.PAS/H = nombre de femelles passant a moins de 50 cm du nid sans y entrer par
heure d’observation

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation.
FEM.PON/H = nombre de femelles pondant dans le nid par heure d’observation
PON/FEM = nombre de pontes pour chaque femelle qui pond.

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondées par le mile nidificateur par heure
d’observation (1).

FEC/H (MALE S) = nombre de pontes fécondées par un méle parasite ou satellite par
heure d’observation (1).

% PON PARASIT. = pourcentage de pontes incluant la participation de méles parasites
ou satellites.

% FEM PONDANT = pourcentage de femelles entrant dans le nid et qui y pondent.

(1) Chaque ponte est partagée entre tous les males qui la fécondent selon
la méthode de WARNER ET LEJEUNE (1985).

TABLEAU 25 : Symphodus ocellatus. Evolution de divers parametres analysant le
succes reproducteur des males nidificateurs lors des onze expériences de diminution du
nombre de males parasites et de miles satellites gravitant autour du nid : II. Situation
apres la manipulation.

APRES MOYENNE SE MIN MAX EFFECTIF
SATELLITES 4.5 0.6 3 10 11
FEM.PAS/H 325 7.9 0 74 11
FEM.ENT/H 1022 13.5 34 196 11
PON/H 1284 241 74 352 1
FEM.PON/H 64.7 120 30 176 11
PON/FEM 2.0 0.1 L2 2.8 11
FEC/H (MALE N) 102.1 19.8 443 285 11
FEC/H (MALE S) 19.5 4.4 1.0 50.0 11
% PON PARASIT. 15 % 1412 pontes
% FEM PONDANT 61 % 1181 entrées

SATELLITES = nombre de miles parasites et de males satellites qui gravitent autour du
nid apres la manipulation.

FEM.PAS/H = nombre de femelles passant a moins de 50 cm du nid sans y entrer par
heure d’observation.

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation
FEM.PON/H = nombre de femelles pondant dans le nid par heure d observation.
PON/FEM = nombre de pontes pour chaque femelle qui pond.

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondées par le male mdificateur par heure
d’observation (1).

FEC/H (MALE S) = nombre de pontes fécondées par un male parasite ou satellite par
heure d'observation (1).

% PON PARASIT. =pourcentage de pontes incluant la participation de males parasites
ou satellites.

% FEM PONDANT = pourcentage de femelles entrant dans le nid et qui y pondent.

(1) Chaque ponte est partagée entre tous les males qui la fécondent selon
la méthode deWARNER ET LEJEUNE (1985).




TABLEAU 26 : Symphodus ocellatus. Evolution de divers paramétres analysant le
succes reproducteur des males nidificateurs lors des onze expériences de diminution du
nombre de miles parasites et de miles satellites gravitant autour du nid : III. résultats de
I’analyse de variance. Tous les parametres mesurés varient significativement sauf le
nombre de femelles entrant dans les nids par heure d’observation et le succés reproducteur
des males satellites et parasites (exprimé en nombre de pontes fécondées par heure
d’observation).

AV AP F p

SATELLITES 8.6 4.5 13.813 0.0001 < p < 0.005
FEM.PAS/H 78.0 32,5 17.7 0.0001 < p < 0.005
FEM.ENT/H 79.5 102.2 1.643 0.10 <p<025
PON/H 43.0 128.4 10.287 0.0001 < p < 0.005
FEM.PON/H 30.2 64.7 5.728 0.025 < p <005
PON/FEM 13 2.0 10.475 0.0001 < p < 0.005

/H (MALE N) 25.2 102.1 13.043 0.000! < p < 0.005
FEC/H (MALE §) 9.7 19.5 3.567 0.05 < p<0.10

SATELLITES = nombre de males parasites et de males satellites qui gravitent autour du
nid.

FEM.PAS/H = nombre de femelles passant 3 moins de 50 cm du nid sans y entrer par
heure d’observation.

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation.
FEM.PON/H = nombre de femelles pondant dans le nid par heure d observation.
ON/FEM = nombre de pontes pour chaque femelle qui pond.

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondées par le mile nidificateur

par heure d’observation (1).

FEC/H (MALE S) = nombre de pontes fécondées par un mile parasite ou satellite par
heure d’observation (1).

AV/AP = avant et apres I'enlevement des miles parasites.

(1) Chaque ponte est partagée entre tous les méiles qui la fécondent selon
la méthode de WARNER ET LEJEUNE (1985).

TABLEAU 27 : Symphodus ocellatus. Expériences d'échanges des nids : évolution de
divers parametres analysant le succés reproducteur des males nidificateurs lors des tests
simulant I'échange (moyenne par heure d’observation * 1 erreur standard).

PARAMETRES MOYENNE SE MIN MAX EFFECTIF
FEM.ENT/H AV 100.0 12.1 58 158 10

AP 89.5 49.1 6 166 10
PON/H AV 49.2 8.7 8 94 10

AP 25.8 246 0 78 10
PARASIT AV 19.5 33 B 36 10

AP 12.8 28 0 26 10

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d'observation
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d'observation
PARASIT = nombre de pontes incluant la participation de miles parasites ou satellites

AV/AP = avant et apres le test

TABLEAU 28 : Symphodus ocellatus. Expériences d'échanges des nids © évolution de
divers parametres analysant le succes reproducteur des males nidificateurs lors des tests
simulant I'échange (moyenne par heure d'observation * 1 erreur standard). Le succes
reproducteur ne change pas de fagon significative apres I'expénience (ANOVA)

PARAMETRES F P DDL
FEM.ENT/H 0.284 p>025 19
PON/H 4.004 p>025 19
PARASIT 2422 p>025 19

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation.

PARASIT = nombre de pontes incluant la participation de miles parasites ou satellites
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TABLEAU 29 : Symphodus ocellatus. Expériences d’échanges des nids : évolution de
divers parametres analysant le succes reproducteur des males nidificateurs présentant un
succes €levé avant I'échange (moyenne par heure d’observation * 1 erreur standard).

PARAMETRES MOYENNE SE MIN MAX EFFECTIF
FEM.ENT/H AV 101.8 119 36 232 16

AP 48.8 103 3 136 16
PON/H AV 68.3 9.2 22 168 16

AP 213 6.2 0 80. 16
PARASIT AV 415 78 4 104 16

AP 154 53 0 68 16

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d’observation.
PARASIT = nombre de pontes incluant la participation de miles parasites ou satellites.
AV/AP = avant et aprés I'échange des nids.

TABLEAU 30 : Symphodus ocellatus. Expériences d’échanges des nids : évolution de
divers parametres analysant le succes reproducteur des males nidificateurs présentant un
succes élevé avant I'échange (moyenne par heure d'observation + 1 erreur standard). Le
succes reproducteur diminue de fagon significative apres 1'échange (ANOVA).

PARAMETRES F P DDL
FEM.ENT/H 11.347 0.0001 < p < 0.005 31
PON/H 18.019 0.0001 < p < 0.005 31
PARASIT 7.744 0.005 < p <0.01 31

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d observation.
PON/H = nombre de pontes déposées dans le nid par heure d’observation.

PARASIT = nombre de pontes incluant la participation de miles parasites ou satellites.

TABLEAU 31 : Symphodus ocellatus. Expériences d’échanges des nids : évolution de
divers paramétres analysant le succes reproducteur des males nidificateurs présentant un
succes faible avant 1’échange (moyenne par heure d’observation * 1 erreur standard).

PARAMETRES MOYENNE SE MIN MAX EFFECTIF
FEM.ENT/H AV 83 2.0 0 22 16

AP 16.1 82 0 114 16
PON/H AV 3.1 1.8 0 24 16

AP 6.4 29 0 34 16
PARASIT AV 0.7 0.7 0 10 16

AP 0.3 0.2 0 2 16

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d'observation.
PARASIT = nombre de pontes incluant la participation de males parasites ou satellites
AV/AP = avant et aprés 1'échange des nids.

TABLEAU 32 : Symphodus ocellatus. Expériences d’échanges des nids : évolution de
divers parametres analysant le succes reproducteur des miles nidificateurs présentant un
succes élevé avant I’échange (moyenne par heure d’observation + 1 erreur standard). Le
succes reproducteur ne change pas de fagon significative apres I'expérience (ANOVA).

PARAMETRES ¥ p DDL
FEM.ENT/H 0.843 p>025 31
PON/H 0.934 p>025 31
PARASIT 0.335 p>025 31

FEM.ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d observation.
PARASIT = nombre de pontes incluant la participation de mles parasites ou satellites.




06T

TABLEAU 33 : Symphodus tinca. Divers parametres analysant le succes reproducteur
moyen des males nidificateurs et non nidificateurs en 1986 et 1987 (moyenne * 1 erreur
standard, n = nombre de mesures). TABLEAU 34 : Symphodus tinca. Divers parametres analysant le succes reproducteur
moyen des males nidificateurs (1 a 7) en 1986 (moyenne * 1 erreur standard, n = nombre

de mesures).
1986 N 1987 N 1986 NN 1987 NN
1 2 3 4 5 6 7
FEC/H 434 + 8.1 85.+13.4 93+38 41664
n=170 n=77 n=67 n =107
FEC/H 51.3 713 228 20.3 21.1 59.1 58.2
+ 233 + 226 + 75 + 84 + 64 + 206 + 145
FEM/H 15.6 £ 1.7 41.7+5.6 11.7 £0.9 175+ 14 n=11 n=18 n=2 n=13 n=29 n=20 n=46
n=170 n=77 n=67 n =107
FEM/H 15.8 203 6.5 19.1 17.0 15.3 15.4
FEC/F 28+0.3 24+05 0.7+03 25404 249 | 243 | £18 | @55 | 30§ £ B4 | E2o
n=170 n =530 n=43 n=323 n=11 n=18 n=24 n=13 n=29 n=20 n=46
FEC/F 2.6 2.7 3.6 18 15 3.7 34
TG/F 463 +33 41.5+59 — 64.7 £ 6.6 + 08 +06 | +09 09 + 0.6 + 1.2 + 08
n=163 n =530 n=323 =7 n=16 n=11 n=10 n=22 n=15 n=31
‘ TG/F - 393 59:7 452 45.1 37.5 50.9
+
EHAH 3::]7_ _17%5 8]}(])}-7170'3 0:}5%3 xﬁﬁ_il(%} + 44 + 148 + 16.0 £ 133 + 115 + 14.0
B - ; - n=10 n=6 n=10 n=10 n=8 n=14
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les méles par heure d’observation. CHA/H 36.1 393 20.1 30.0 52.3 18.4 39.6
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males, ou nombre de femelles entrant +n —1367 i_ﬁlé i_g; §_8i73 i; _]4253 :_4]‘; ::AZ)
dans le nid, par heure d’observation. - B B B N B
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les méles par femelle. FEC/H = nombre de pontes fécondées par le male par heure d’observation.
TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes). FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male par heure d’observation. FEC/F = nombre de pontes fécondées par le male par femelle.
N = mile nidificateur. TG/F = temps pendant lequel le méle garde ses femelles (en secondes).
NN = méle non nidificateur. CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male par heure d’observation.
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TABLEAU 35 : Symphodus tinca. Divers parameétres analysant le succés reproducteur
moyen des males nidificateurs (1 a 8) en 1987 (moyenne * 1 erreur standard, n = nombre
de mesures).

1 2 3 4 5 6 r 8

FEC/H 169.7 82.6 47.6 96.0 89.3 68.6 74.4 549
# 567 | & 333 * 112 + 500 |+ 382 ® 253 + 402 |+ 213

n=7 n=12 n=17 n=S5 n=8§ n=16 n= n=17

FEM/H | 497 373 62.0 252 51.8 439 51.6 12
¥ 12: ¥ 59 109 + 4.8 + 16.7 + 5.1 * 159 | # 26

n=7 =12 n=17 n=5 n=8 n=1 n= n=7

FEC/F 3.4 1.6 0.7 3.8 2.0 1.6 1.5 4.6
+ 0.6 + 0.5 ® 02 + 1.1 + 0.6 # 10:3 + 0.6 + 08

n=58 n=72 n=174 m= 21 n=238 n=114 n=44 9

TG/F 448 254 231 T3, 41.3 37.4 32.1 54.4
+: 5.2 # 3l £ 25 * 158 | = 86 3.3 + 66 |+ 359

n=>58 n="7% n=174 n=21 n=38 n=114 44 9

CHA/H 60.9 824 100.5 144.0 61.5 76.9 62.0 60.0
+ 184 + 8.1 + 1411 + 354 # 915 + 84 # 155 |#& 10.58

n=7 n=12 n=17 n=5 n=§ n=16 =13 n="7

TABLEAU 36 : Symphodus tinca. Divers paramétres analysant le succes reproducteur
moyen des males non nidificateurs (1 a 7) en 1986 (moyenne * 1 erreur standard, n =
nombre de mesures).

1 2 3 4 5 6 7
FEC/H 8.2 12.0 12.6 1.6 29.1 0.0 13
+ 46 + 10.0 + 9.0 + 1.1 + 200 + 09
n=11 n=9 n=10 n=15 n=7 =6 n=9
FEM/H 12.0 9.3 144 8.4 14.6 12.0 113
% 3.1 + 438 + 38 + 36 £ 57 + 44 + 50
n=11 n=9 n=10 n=15 n=7 n=6 n=9
FEC/ 0.7 1.0 0.6 0.1 23 0.0 0.2
+ 04 + 0.6 + 04 + 0.1 + 14 - + 0.1
n=7 n=s n=9 n=7 n=4 n=4 n=7
CHA/H| o5 0.0 1.8 0.4 0.0 0.0 1.3
& 105 - 1.3 + 04 - + 09
n=11 n=7 n=9 n=7 n=4 n=6 n=9

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le méle par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par le méle par femelle.

TG/F = temps pendant lequel le mile garde ses femelles (en secondes)

CHA/H = nombre de mdles parasites chassés par le mile par heure d’observation.

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le mile par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par le male par femelle.

CHA/H = nombre de miles parasites chassés par le male par heure d’observation.




TABLEAU 37 : Symphodus tinca. Divers parameétres analysant le succes reproducteur
moyen des males non nidificateurs (1 a 8) en 1987 (moyenne * 1 erreur standard, n =
nombre de mesures).

1 2 3 4 5 6 7 8

FEC/H 67.7 54.1 34 6.3 48.3 38.0 19.0 80.3
+ 22.8 | & 31.5 + 34 + 44 + 256 | £ 19.7 + 14.7 + 31.3

n=14 n=6 n=7 n=38 n=6 n=6 n=6 n==6

FEM/H 22.8 11.7 10.3 9.0 16.7 23.0 16.0 30.9
+ 44 +* 39 + 4.3 + 42 + 44 + 52 + 59 & 7.5

n=14 n==6 ns7 n=_8 n=6 n=6 n=6 n=06

FEC/F 3.1 5.9 0.3 0.5 3.2 2.1 1.2 2.6
+ 151 + 3.1 + 0.3 + 02 + 19 + 09 + 0.8 + 1.0
n=>53 n=14 n=12 i = IF n=17 =23 n=16 n=33

TG/F 59.6 104.1 272 30.6 121.1 63.0 38.1 62.5
+ 12.5 | 513 | £ 105 ® 7.2 + 582 | £ 158.7 + 10.6 + 19.0

n=>54 n=14 n=12 n=17 n=17 m= 23 n=16 n=33

CHA/H| 63 5.5 2.6 54 7.7 13.0 2.0 14.4
+ 2.0 + 24 + 1.8 + 29 + 6.9 + 45 + 2.0 + 5.1

n=14 n==6 N7 n=_§ n=6 n==6 n=6 n==6

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le male par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par heure d’observation.

FEC/F = nombre de pontes fécondées par le mile par femelle.

TG/F = temps pendant lequel le male garde ses femelles (en secondes)

CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male par heure d’observation.
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TABLEAU 38 : Symphodus tinca. ANOVA analysant divers parametres mesurant le
succes reproducteur moyen des miles nidificateurs au cours de la saison 1986. Le succes
reproducteur (FEC/H) ne varie pas significatvement entre les miles. Les variations des
paramétres annexes n'atteignent pas le seuil significatif non plus

PARAMETRES F p DDL
FEC/H 1.765 0.10<p<0.25 160
FEM/H 1.654 0.10 <p<025 160
FEC/F 1.050 p>025 111
TG/F 0311 0.10<p<0.25 5K
CHA/H 2.056 0.05<p<0.10 139

TABLEAU 39 : Symphodus tinca. ANOVA analysant divers parametres mesurant le
succes reproducteur moyen des miles nidificateurs au cours de la saison 1987. Le succes
reproducteur (FEC/H) ne varie pas significativement entre les miles. Les parametres
annexes varient de fagon significative

PARAMETRES F p DDL
FEC/H 1.249 p>025 76
FEM/H 2.252 0.025 <p <0.05 76
FEC/F 6.421 p < 0.0001 529
TG/F 6.729 p <0.0001 529
CHA/H 2751 001 <p<0.025 76

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les méles par heure d observation.
FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).

CHA/H = nombre de males parasites chassés par le méle territorial par heure
d’observation.

DDL = nombre de degrés de liberté

TABLEAU 40 : Symphodus tinca. ANOVA analysant divers parametres mesurant le
succes reproducteur moyen des males non nidificateurs au cours de la saison 1986. Le
succes reproducteur (FEC/H) ne varie pas significativement entre les miles. Les varia-
tions des parametres annexes n'atteignent pas le seuil significatf non plus.

PARAMETRES F p DDL
FEC/H 1.438 0.10<p<0.25 66
FEM/H 0.322 p>025 66
FEC/F 1.953 0.05<p<0.10 42
CHA/H 0.845 p>025 60

TABLEAU 41 : Symphodus tinca. ANOVA analysant divers parametres mesurant le
succes reproducteur moyen des males non nidificateurs au cours de la saison 1987. Le
succes reproducteur (FEC/H) ne varie pas significativement entre les miles. Les vania-
tions des parametres annexes n’atteignent pas le seuil significatif non plus.

PARAMETRES F p DDL
FEC/H 1.622 0.10<p<0.25 58
FEM/H 2.069 0.05<p<0.10 58
FEC/F 1.113 p>025 184
TG/F L35 0.10<p<0.25 185
CHA/H 1.448 0.10<p<0.25 58

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d'observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les méles par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).
CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male par heure d’observation.
DDL = nombre de degrés de liberté.
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TABLEAU 42 : Symphodus tinca. ANOVA analysant divers parametres mesurant le
succes reproducteur de 1'ensemble des males rangés par classe de taille (1 a 3) en 1987.
Les variations du succes reproducteur (FEC/H) observées entre les classes n’atteignent
pas le seuil significatif. Les parametres annexes varient significativement sauf le nombre
de pontes fécondées par femelle.

CLASSES 1 2 3 F P DDL

PARAMETRES

FEC/H 218 65.5 84.6 3.059 0.05 <p<0.10 83
+11.4 +18.7 164

FEM/H 11.9 38.6 48.2 11.015 p < 0.0001 83

3.1 +43 55

FEC/F 24 1.8 1.6 0.853 p>025 LER
+ 1.0 +0.3 + 02

TG/F 1.2 283 30.8 14.172 P < 0.0001 527
t04 +31 + 27

CHA/H 5.0 56.2 25.619 p < 0.0001 83
+ 1.5 + 8.3

TABLEAU 43 : Symphodus tinca. ANOVA analysant divers parametres mesurant le
succes reproducteur de I'ensemble des males rangés en deux classes de taille en 1987
(< 200 mm et 2 200 mm). Le succes reproducteur (FEC/H) varie significativement. Les
parametres annexes varient significativement aussi sauf le nombre de pontes fécondées

par femelle.

CLASSES 1 2-3 F P DDL

PARAMETRES

FEC/H 218 77.5 5476 0.01 < p<0.025 83
2114 124

FEM/H 119 4.6 20.039 P < 00001 83
+ 31 +38

FEC/F 2.4 1.6 1.527 0.10 < p < 0.25 833
1+ 1.0 +0.2

TG/F 1.2 30.0 7.899 p < 0.0001 527
+ 04 +18

CHA/H 5.0 799 36452 p < 0.0001 83
o 34 4.3 *6.7

TABLEAU 44 : Symphodus tinca. Divers parametres analysant le succés reproducteur,
pendant les cinq premiers jours de nidification, des males qui garderont leur nid plus de
cing jours (moyenne sur 7 males).

JOURS 1 2 3 4 5
PARAMETRES
FEC/H 55.6 523 69.7 81.4 119.7
+23.3 +32.8 +34.7 +34.6 + 575
FEM/H 15.4 23.1 31.7 53.6 58.3
+29 +3.6 *9.2 +11.1 + 8.4
FEC/F 4.0 2.3 2.0 1.6 1.9
+14 09 + 0.5 +04 +0.5
TG/F 111.3 4 50.5 36.9 342
£27.0 +10.4 * 8.6 +43 +42
CHA/H 57.4 55.7 66.0 76.3 829
+21.2 & 16,7 +18.0 +159 + 14,1
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les méles par heure d'observation.
FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.
TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).
CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male nidificateur par heure
d’observation.
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TABLEAU 45 : Symphodus tinca. Divers le sucads reprod 3
pendant les cinq premiers jours de nidification, des miles qui leur nid cing jours
maximum (moyenne sur 4 miles).

JOURS 1 2 3 4 5

PARAMETRES

FEC/H 103.5 248 39.0 48.0 36.0
+64.5 +85 +33.0 +12

FEM/H 27.0 278 240 30.0 18.0
+13.5 +83 +120 +6.0

FEC/F 4.0 1.1 1.6 1.5 0.0
£12 +04 10 0.7

TG/F 720 374 59.5 54.1 43.7
+17.4 +78 +13.1 +19.5 + 145

CHA/H 123.0 179.3 189.0 129.0 162.0
*233 +109.3 +57.0 +33.0

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d'observation.
FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’ observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les miles gardent leurs femelles (en secondes).

CHA/H = nombre de males parasites chassés par le milenidificateur par heure
d’observation.

TABLEAU 46 : Symphodus tinca. Analyse (par test t de Student) de divers parmetres
utilisés pour mesurer le succ®s reproducteur des males nidificateurs qui gardent leur nid
cinq jours maximum et des méles nidificateurs qui le gardent plus longtemps (moyennes
établies sur les cing premiers jours de nidification + 1 erreur standard).

PARAMETRES| > § JOURS | < § JOURS t P DpL
FEC/H 757 + 166 5281212 0.758 0.10<p <0375 46
FEM/H 364143 265 +47 1282 0.10 <p <0375 46
FEC/F 20+03 22105 - 0247 p > 040 207
TG/F 462137 543173 - 1032 0.10 < p <0375 211
CHA/H 677+ 89 1544 £ 329 -3534 P < 0.0005 46

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).

CHA/M = nombre de miles parasites chassés par le male nidificateur par heure
d’observation.

DDL = nombre de degrés de liberté.
> 5 JOURS = nids gardés plus de cinq jours.

<SJOURS = nids abandonnés aprds 5 jours

TABLEAU 47 : Symphodus tinca. Résultats de la mesure des divers parametres utilisés
pour caractériser les males nidificateurs (1 a 7) au cours de la saison de reproduction

1986.

MALES 1 2 3 4 5 6 7

PARAMETRES

TAILLE 232 252 276 - 281 263 282

PROF. NID. 7.0 5.0 35 7.0 5.0 6.0 5.0

AGRESSIV. 36.1 393 20.1 30.0 523 18.4 396

SOINS PAR. 45.5% 72.1% 74.5% 64.6% 63.6% 628% | 49.9%
n=10 n=10 | n=17 n=9 n=6 n=28 n=34

TAILLE = Longueur Standard en mm.
PROF. NID. = profondeur de nidification en m.

AGRESSIV. = nombre de méles parasites chassés par le male par heure d’observation.

SOINS PAR. = pourcentage de survie des ceufs dans le nid (n = effectif).

TABLEAU 48 : Symphodus tinca. Résultats de la mesure des divers parametres utilisés
pour caractériser les males nidificateurs (1 a 8) au cours de la saison de reproduction

1987.
MALES 1 2 3 4 5 6 7 8
PARAMETRES
TAILLE 252 243 250 271 - 218 - -
PROF. NID. s 35 2.5 3.0 25 4.5 7.0 4.0
AGRESSIV. 60.9 82.4 100.5 144.0 61.5 76.9 62.0 60.0

TAILLE = Longueur Standard en mm.
PROF. NID. = profondeur de nidification en m.

AGRESSIV. = nombre de miles parasites chassés par le male par heure d’observation.
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TABLEAU 49 : Symphodus tinca. Absence de corrélation entre les divers parametres
utilisés pour caractériser les males et leur succes reproducteur (exprimé en nombre de
pontes fécondées par heure d'observation) au cours de la saison de reproduction 1986

R2 c.cC. ¥ P
PARAMETRES
TAILLE 0.229 0.479 1.189 p>025
PROF. NID. 0.01 0.091 0.050 p>025
AGRESSIV. 0.0003 ~0.018 0.002 p>025
SOINS PAR. 0.072 287 0.385 p>025

TABLEAU 50 : Symphodus tinca. Absence de corrélation entre les divers parametres
utilisés pour caractériser les males et leur succes reproducteur (exprimé en nombre de
pontes fécondées par heure d’observation) au cours de la saison de reproduction 1987.

TABLEAU 51 : Symphodus tinca. Répartition des femelles en trois classes de taille et
selon le type de stratégie adoptée pour la ponte (ponte dans un nid ou ponte hors des
nids). Pour la ponte hors des nids, la répartition des femelles dans les trois classes de
taille définies suit celle qu’on observe pour I'ensemble de la population. Par contre, la
taille des femelles qui pondent dans les nids se répartit différemment entre ces mémes
classes (les femelles de taille moyenne et grande forment la majorité).

P M G EFFECTIF
HORS NIDS 81 % 17 % 2% 105
NIDS 45 % 34 % 21 % 253

P = petite taille (£ 100 mm).
M = taille moyenne (+ 150 mm).

G = grande taille (£ 200 mm).

TABLEAU 52 : Symphodus tinca. Evolution de la stratégie de ponte adoptée par les
femelles, et du nombre de nids disponibles, au cours de la saison de reproduction (1986
et 1987). On distingue pour chaque année trois pics d’activité en dehors des nids (en
début et fin de saison et lors du pic d’activité sexuelle de la saison).

PERIODES 1 2 3 4 5 6 4 8 9

1986 #NIDS 0 0 1

[¥]
58
=
-
(S}
[}

PON/H 4 12 34

wn

6.3 | 24.5 0 6.9 0 13.3

R? s F p
PARAMETRES
TAILLE 0.133 0.364 0.306 p>0.25
PROF. NID. -0.108 0.012 0.071 p>0.25
AGRESSIV. 0.014 - 0.120 0.087 p>0.25

TAILLE = Longueur Standard en mm.
PROF. NID. = profondeur de nidification en m.
AGRESSIV. = nombre de miles parasites chassés par le mile par heure d’observation.

SOINS PAR. = pourcentage de survie des ceufs dans le nid (n = effectif).

1987 #NIDS 0 8 10 11 9 4 5 1 0

PON/H | 41 67 38 73 21 24 0 0 80

PERIODES = 9 périodes successives de sept jours.

#NIDS = nombre de nids disponibles (actifs depuis au moins cing jours et ne devant
pas étre abandonnés avant cing jours).

PON/H = nombre moyen de pontes effectuées par heure d’observation en dehors des
nids.
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TABLEAU 53 - Symphodus tinca. Expérience de mortalité des aufs dans les nids et
hors des mids.

SITUATION % SURVIE EFFECTIF
TOTAL NIDS 9% 132
TOTAL HORS NIDS 2% 1o
NIDS PERIODE 1 615 % 50
PERIODE 2 607 % Rl
HORS NIDS PERIODE 1 5% i)
PERIODE 2 % 7
MALES 1 628 % 28
2 745 % 17
3 492 % 4
4 636 % 6
s 455 % 10
6 U1 % 19
7 6416 % 9
8 21 % 10
TOTAL NIDS = survie moyenne établie avec la totalité des échanuillons placés dans les
mids (du S au 17 mar 1986)
TOTAL HORS NIDS = survie moyenne établie avec la totalité des echantillons places
hors des nids (du S au 17 mai 1986)
PERIODE | = survie moyenne établie avec les échantillons placés du § au 7 mar 1986
PERIODE 2 = survie moyenne établie avec les échantillons placés du 15 au 17 mai
1986
MALES = survie moyenne établie avec les échantillons placés dans les nids des miles
128 (duSau 17 mar 1986)

TABLEAU 54 : Symphodus nnca. Analyse (ANOVA) des expénences de monalité des
ceufs. Comparaison du pourcentage de survie moyen des échanullons placés dans les nids
avec le pourcentage de survie moyen des échantllons placés hors des mids (pour les deux
pénodes) - les différences observées sont sigmficatives. Comparaison des pourcentages
de survie des ceufs entre les males mdificateurs * les différences observées ne sont pas
significatives au cours de la pénode 1, mais sont significatives au cours de la pénode 2

SITUATION F p DDL

NIDS - HN 1 - HIN 2 64 P < 00001 241

MALES  PERIODE 1 2.7 010<P <025 |
PERIODE 2 2336 0025 <P <005 RO

HN 1 - HN 2 = hors des mids, pénode | (du S au 7 mar 1986) et peniode 2 (du 15 au
17 mar 1986)

DDL. = nombre de degrés de hiberie

TABLEAU 55 : Symphodus tinca. Expérience de manipulation du nombre de méles
satellites. Analyse de divers parametres utilisés pour mesurer le succes reproducteur des
males nidificateurs (moyenne + I erreur standard). Toutes les différences sont significa-
tives par ANOVA (p < 0.05 entre les colonnes 1 et 2, 2 et 3, 1 et 4) sauf celles pour
lesquelles le niveau de probabilité est donné dans la table (tiré de VAN DEN BERGHE,
WERNERUS et WARNER, 1989).

PARAMETRES AVANT APRES RETOUR ABSENCE
(n=11 nids) (n= 11 mds) (n=6mds) (n =3 mds)
SATELLITES 57+03 13202 43+03 07+03
FEM/10 min 118+ 1.1 75+ 08 105+20 3414
p =009
PON/10 min 68+ 19 407+ 45 2.7% 1.3 383+ 88
FEM QUITTE 90412 1.0+ 03 78+20 0.0
PON/F 2304 6.0=0.2 13 #0.5 6320
FEC/H (MALE N) 15£1.0 40.7 =54 26+12 382%87
FEC/H (MALE §) 54417 0703 2112 03+03
p=043 p=0.18
% PON PARASIT. 74 % 2% 100 % 1%
=77 n=447 n=8 n=115
% FEM POND 31 % 81 % 25% 91 %
n=114 n=8§2 n=65 n=22

AVANT = juste avant I'expérience

PDT = pendant que les satellites sont maintenus & I'écart.

RETOUR = les satellites sont de nouveau présents 24 heures apres I'expénence.
ABSENCE = les satellites sont toujours absents apres 24 heures.

SATELLITES = nombre de miles parasites et de miles satellites qui gravitent autour
du mid

PON/10 min = nombre de pontes effectuées dans le nid en 10 minutes.
FEM/10 min nombre de femelles entrant dans le nid en 10 minutes.

FEM QUITTE = nombre de femelles quittant le nid sans pondre

PON/F = nombre de pontes pour chaque femelle qui pond

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondées par le méle nidificateur en
10 minutes.

FEC/H (MALE S) = nombre de pontes fécondées par un méle parasite ou satellite en
10 minutes.

% PON PARASIT. =pourcentage de pontes incluant la participation de méles parasites
ou satellites.

9% FEM PONDENT = pourcentage de femelles entrant dans le nid et qui y pondent.
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TABLEAU 56 : Symphodus melanocercus. Divers paramétres mesurant le succes
reproducteur moyen des males territoriaux, par année (moyenne * 1 erreur standard, n =

nombre de mesures).

TABLEAU 57 : Symphodus melanocercus. Divers parametres analysant le succes
reproducteur des males territoriaux en 1985 (moyenne + 1 erreur standard, n = nombre de
mesures).

PARAMETRES B1 Cl1 D1 El F1 G1 H1

PARAMETRES ANNEE 1985 ANNEE 1986 ANNEE 1987
FEC/H 71.6 84.4 40.5 95.6 111.6 | 61.7 77:3
+88 |+£100 | 142 [+30.6 | £21.6 |+208 | %153
FEC/H TE54 87 699+ 129 56.4 + 10.7 n=10 |n=23 |n=10 [n=10 [ n=8 |n=18 | n=16
n=124 n=67 n=>58
FEM/ 10.5 10.9 4.1 8.2 11.3 11.5 4.8
FEM/H 88+ 12 158+2.6 13.5+19 +16 | £1.0 |x30 |x£25 +54 +1.5 | 219
n =81 n=67 n=58 n=23 | n=9 n=2 |[n=10]| n=9 |n=19|n=14
FEC/F 56%1.1 59+20 55409 FEC/F 4.7 4.8 <22 I1.3 6.3 29 7.4
n=124 n=185 n=129 10 | £14 | £08 |£39 | 222 | £18 | £1.3
n=39 |n=24 |n=10 [n=10 | n=8 |n=18|n=16
TG/F 195.4 + 26.3 168.0 + 38.9 189.0 £ 27.3
n=124 n=185 n=130 TG/F 245 180 140 330 175 140 160
+35 * 35 +30 | +£130 + 50 + 50 +4()
n=39 | n=23 (n=10 |n=10 n=8 |n=18]|8=16
CHA/H 591265 39.1 £11.3 18.0+1.7 )
n=124 n =66 n=>58
CHA/H 76% 82% 66% 44% 50% 61% 35%
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les méles par heure d’observation. ) ) . . ]
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation, FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
, : 5 FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle. i i A
TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes). BRI = nomee poniey feagnocss i s milsg pat fomelie
" - . . g TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).
CHA/H = 1985 : pourcentage des couples male territorial-femelle qui se séparent suite
al'interaction d’un autre mile. 1986 et 1987 : nombre de méles parasites chassés par CHA/H = pourcentage de couples male territorial-femelle qui se séparent a cause d’un
les males territoriaux par heure d’observation. autre male.
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TABLEAU 58 : Symphodus melanocercus. Divers parametres analysant le succes
reproducteur des males territoriaux en 1986 (moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de

mesures).
TABLEAU 59 : Symphodus melanocercus. Divers parameétres analysant le succes
5 itori + S =
PARAMETRES B1 DI E2 F2 G2 :g;ﬁ?::;‘cur des males territoriaux en 1987 (moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de
FEC/H 64.2 36.3 113.2 79.6 56.2 :
+126 | +140 | 239 | +186 | 99 PARSMERRES B2 P k2 G3
n=13 n=11 n=10 n=15 n=18
FEC/H 51.8 35.2 52.0 86.4
FEM/H 17.5 9.4 10.1 19.2 226 +12.6 +129 + 107 1262
+22 +30 +19 £22 +£29 n=11 n=15 n= n=7
vkl | &=l | R=H | #=00 | o=18 FEM/H 18.8 10.1 111 13.8
*3.1 + 1.6 +09 & 3.1
FEC/F 3. 4.8 13.8 4.2 3.0 n=11 n=15 n=25 n=7
+ 1.1 +23 +44 £09 £i0:7
_ = - ™ . FEC/F 35 4.8 5.5 8.0
n=48 n=19 n:= 17 n =40 n=63 £08 495 <11 454
n=34 n=27 n=45 n=23
TG/F 4 1 320 15 100
il 255 1775; + 88 il 25 + ;_(0 TG/F 116 212 180 182
n =48 n=19 n=17 n =40 n=61 23 158 131 47
n=35 n=27 n =45 23
CHA/H 64.2 129 12.9 43.3 62.6 CHA/H 21.8 19.6 14.5 16.0
+5.0 +4.6 +42 £92 +7.1 +53 £:52 * 2.1 + 3.9
n=10 n=10 n=15 n=13 n=18 n=11 n=15 n=25 n=7
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation. FECH = ﬁombrc de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
EM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation. FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle. FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.
TG/F = temps pendant lequel les méles gardent leurs femelles (en secondes). TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).
CHA/H = nombre de males parasites chassés par le mile territorial par heure CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male territorial par heure
d’observation d’observation
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TABLEAU 60 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parametres

mesurant le succes reproducteur des males territoriaux au cours de la saison 1986. Tous TABLEAU 62 : Symphodus melanocercus. Divers parameétres analysant le succes
ces parametres varient significativement. reproducteur des males parasites en 1986 (moyenne * 1 erreur standard, n = effectifs).
PARAMETRES F P DDL PARAMETRE| S1 S2 S3 S4 Ss S6 S7
FEC/H 2.799 0.025 <0.05 66
i =P FEC/H 82.6 25.8 23.7 33.0 68.5 38.4 48.6
FEM/H 4.833 0.0001 < p < 0.005 66 +146 | £106 | £149 | +16.0 | £19.1 [ £150 | £249
n=11 n=7 n=7 n=5 |n=14 [n=16 | n=7
FEC/F 5.837 0.0001 < p <0.005 186
TG/F 4.288 0.0001 < p £ 0.005 184 FEM/H 18.9 9.7 10.8 11.9 20.9 20.9 223
34 | £18 | £23 | £33 3.3 25 | 4.9
CHA/H 7.661 p < 0.0001 65 n=11 | n=7 n=7 n=5 |n=14 [n=16 | n=7
FEC/F 5.1 3.3 3.1 2 3.5 1.8 29
o 1 | +13 + 1.8 15 +0.8 + 0.6 +1.1
n=34 | n=15|n=16 |n=12 | n=42 | n=40 | n=16

TABLEAU 61 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parametres
mesurant le succes reproducteur des males territoriaux au cours de la saison 1987. Le
nombre de visites de femelle par heure d’observation varie significativement. TG/F 153 228 151 138 84 43 87

'é) +26 +65 +55 +40 +15 +10 *15
= = = - =42 = =
(=) PARAMETRES F o DDL n=34 |n=15|n=16 [n=12 | n=42 | n=40 | n=16
FEC/H 1.510 0.10<p<0.25 57 CHA/H 22.1 14.9 22.8 4.2 37.3
+46 | £49 +43 +19 | £313
FEM/H 4.296 0.005 < p <0.01 57 n=11 | n=7 n=14 |n=16 | n=7
FEC/F 1.124 p>0.25 128
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d’observation.
TG/F 1.112 p>0.25 129 . " , .
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
CHA/H 0.745 p>025 57 FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

G/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d"observation. CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male par heure d’observation.

FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d'observation.

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.
TG/F = temps pendant lequel les méles gardent leurs femelles (en secondes).

CHA/H = nombre de méles parasites chassés par le male territorial par heure
d’observation.

DDL = nombre de degrés de liberté.




TABLEAU 63 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parameétres
mesurant le succes reproducteur des males parasites au cours de la saison 1986. Le
nombre de femelles paradées par heure d’observation et le temps pendant lequel les males
gardent ces femelles varie significativement.

TABLEAU 65 : Symphodus melanocercus. Valeurs de R2 et équation des droites de
régression montrant la forte corrélation existant entre le nombre de pontes fécondées par
chaque mile territorial et le temps pendant lequel il se trouve effectivement avec une
femelle. Les résultats du test t de Student effectué entre les pentes des droites de régres-
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PARAMETRES F p DDL
FEC/H 1.526 0.10<p<0.25 66
FEM/H 2.276 0.025 <p <0.05 66
FEC/F 1.257 p>025 174
TG/F 2.935 0.0001 < p < 0.005 174

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d'observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les méles gardent leurs femelles (en secondes).
DDL = nombre de degrés de liberté.

TABLEAU 64 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parametres
mesurant le succes reproducteur de 1'ensemble des males rangés par classe de taille en
1986. Le nombre de fécondations par heure d’observation varie significativement.

PARAMETRES F p DDL
FEC/H 3.510 0.025 < p <0.05 133
FEM/H 0.419 p>025 133
FEC/F 1.543 0.10<p<0.25 376
TG/F 158.4 0.05<p<0.10 359
CHA/H 0.022 p>025 50

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.

FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les miles gardent leurs femelles (en secondes).

CHA/H = nombre de miles parasites chassés par le méle territorialpar heure
d’observation.

DDL = nombre de degrés de liberté.

sion n’indiquent aucune différence significative entre les males.

MALES EQUATION DES DROITES VALEUR DE R?
B y =2.539 x + (- 1.479) 0.993
D y =1.490 x + ( 0.633) 0.994
E y = 1.863 x + 3.441 0.920
G y = 1.398 x + 3.33 0.904

Résultats des tests t de Student effectués entre les droites de régression.

MALES B D E
G p>0.20 p>0.80 p>020
E p > 0.50 p>0.50
D p>0.20
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TABLEAU 66 : Symphodus melanocercus. Absence de corrélation entre la longueur
(en mm et en Longueur Standard) des miles territoriaux et leur succes reproducteur
(expnme en fonction du nombre de pontes fécondées par heure d’observation)

TABLEAU 67 : Symphodus melanocercus. Absence de corrélation entre la surface du
territoire (en m2) défendu par les miles territoriaux et leur succes reproducteur (exprimé
en fonction du nombre de pontes fécondées par heure d'observation).

ANNEE 1985 ANNEE 1985
MALES B1 C1 D1 El Fl G1 H1
MALES B1 (64 | D1 El F1 G1 H1
80 76 78 79 78 80 79
716 | sa4 | 405 | 956 | 1116 | 617 | 773 SURFACE 328 127 | 290 | 455 | 434 | 231 | 219
FEC/H 71.6 84.4 40.5 95.6 111.6 61.7 773
R? Coefficient de corrélation F p
R2 Coefficient de correlation F p
0.07 ).265 ).3 125
L2 D ) =0 0.209 0.457 1323 | >025
ANNEE 1986 ANNEE 1986
MALES Bl D1 E2 F2 G2 MALES B1 DI E2 F2 G2
S 2 2 5
s o lais | e | ob% SURFACE | 558 627 | ass | s: | asa
2 36.3 3.2 : IBZ FEC/H 64.2 363 | 1132 | 796 | 56.2
R2 Coefficient de corrélation ¥ P R2 Coefficient de corrélation F P
0.167 ~0.409 0.601 >0.25 0.123 0351 0.421 5025
ANNEE 1987 ANNEE 1987
MALES B2 D1 E2 G3 MALES B2 D1 E2 G3
I 2 3
LS 79 83 80 79 1 . o 54 3
FEC/H 51.8 352 | 520 86.4 EEE/FQLE 31588 zﬁsjz ,lslz'.n éél
R2 Coefficient de corrélation F p R2 Coefficient de corrélation F p
0.530 -0.728 2.251 >0.25 0.246 - 0.496 0.652 >0.25
LS = Longueur Standard des males terntoriaux. SURFACE = surface plane du territoire, exprimée en m?
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males territoriaux par heure d'observation. FEC/H = nombre de pontes fécondées par le male territorial par heure d*ebservation
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TABLEAU 68 : Symphodus melanocercus. Mesure de I’inclinaison du substrat sur
lequel s’effectuent les pontes et mesure de la profondeur a laquelle elles s’effectuent

(moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de mesures).

Absence de corrélation entre ces parametres et le succes reproducteur exprimé en nombre

de pontes fécondées par heure d’observation.

MALES B1 C1 D1 El F1 Gl1 H1
FEC/H 71.6 84.4 40.5 95.6 111.6 61.7 7713
INCLINAISON 412 47.1 57.0 45.7 34.4 35.5 373
DU 427 33 +8.2 +27 # 35 o i | *33
SUBSTRAT n=178 [ n=131| n=57 | n=134( n=51 n=57 | n=76
R2 Coefficient de corrélation F p
0.297 - 0.545 2.11 > 0.10
PROFONDEUR 9.0 8.7 9 7.9 6.0 6.2 6.7
0.2 03 +0.2 + 0.5 + 05 +03 +0.3
PONTE n=31 n=32 n=12 n=19 n=14 n=24 n=18
R2 Coefficient de corrélation F p
0.187 - 0432 115 > 025

Profondeur de ponte = exprimée en metres.

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le mile territorial par heure d’observation.

Inclinaison du substrat = exprimée en degrés par rapport a I’horizontale (0 degré).

TABLEAU 69 : Symphodus melanocercus. Localisation des femelles dans les diffé-
rents territoires au cours de la période journaliere d’activité sexuelle (nombre
d’observations par territoire). Seules les femelles marquées totalisant plus de cing obser-
vations ont été retenues. On constate que 85 % des femelles visitent au moins trois des
quatre territoires (46.5 % des femelles sont observées dans tous les territoires et 38.5 %
sur trois des quatre territoires).

FEMELLES Territoire D Territoire B Territoire E Territoire G
1# 7 2 3 3
2 1 1 5 -
3 17 1 3 -
4 36 8 4 2
5 8 Bl 2 2
6 3 5 11 4
T 3 23 11 -
8 7 2 3 =
9 - - 3 8
10* 2 1 12 11
1 - & 3 2
12 7 2 5 3
13 - - 6 3
* Les femelles marquées d’un astérisque sont des femelles que nous avons suivies
jusqu’au bout du chemin de migration.
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TABLEAU 70 : Symphodus melanocercus. Divers parametres analysant le succes
reproducteur des males territoriaux lors de I’expérience d’enlévement du mile B1
(moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de mesures).

Bl S1 B2 D1 E2
PARAMETRE AV AP AV AP
FEC/H 64.2 82.6 66.5 36.3 58.7 1132 | 269
126 2146 | £122 | 14 £323 | £239 | £ 142
n=1 n=11 1 n=11 | n=3 n=10| n=3
FEM/H 17.5 18.9 16.0 9.4 12.8 10.1 9..2
22 | £34 +2.1 * 30 23 19 | £10
n=13| a=1l |n=15 {n=11 n=3 n=10 | n=3
FEC/F 37 5.1 5.4 4.8 4.5 13.8 3.3
& Ll + 11 +1.7 +23 2.3 +44 + 1.8
n=48 | n=34 | n=15 [ n=19 | n=3 n=17 | n=3
TG/F 146 153 150 175 .| 148 321 162
*26 26 + 36 +75 + 38 + 88 +28
n=48 | n=34 [n=15|n=19 | n=3 n=17 [ n=3
CHA/H 2 22,1 25.5 12.9 31.3 12.9 17.9
£350 4.6 +5.6 +4.6 +10.2 | £4.2 + 3.0
nsl3| n=ll |n=ls | n=1l n=3 n=10 | n=3
NOTE : S1 et B2 sont un seul et méme male (parasite avant I'expérience, territorial &
la place de B1 apres I’expérience). D1 et E2 sont mesurés simultanément en qualité de
témoins, le tableau donne leur succes avant I'expérience (AV) et apres celle-ci (AP).
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les méles par femelle.
TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes).
CHA/H = pourcentage de couples mile territorial-femelle qui se séparent a cause d’un
autre mile.

TABLEAU 71 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers paramétres
mesurant le succes reproducteur des males B1, S1 et B2 lors de 1’expérience d’enleve-
ment du mile B1. S1 et B2 sont un seul et méme male, parasite avant I’expérience, terri-
torial a la place de B1 apres : voir tableau précédent. Aucun des parametres mesurés ne
varie significativement.

PARAMETRES F p DDL
FECH 0.535 D> 025 38
FEM/H 0.333 p>025 38
FEC/F 0.585 p>025 9%
TG/F 0016 p5025 | 9%
CHAH 0233 p>025 | 38

TABLEAU 72 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers paramétres me-
surant le succes reproducteur du mile D1 mesuré avant et apres ’enlevement du male B1.
Aucun des parameétres mesurés ne varie significativement.

PARAMETRES F B DDL
FEC/H 0.509 p>025 13
FEMH 0.308 p>025 13
FEC/F 0.003 - I
TGF 0.019 55025 21
CHAH | 3416 | 005<p<010 12

TABLEAU 73 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parametres me-
surant le succes reproducteur du méle E2 mesuré avant et apres 'enlevement du male B1.
Aucun des parametres mesurés ne varie significativement.

PARAMETRES F 5 DDL
FEC/H 3.587 0.05<p<0.10 12

FEM/H 0.065 025 | 12
FEC/F 0.976 p>025 19 |
TG/F 0.542 p>025 19 )
CHA/H 0.396 p>0.25 12
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TABLEAU 74 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parametres
mesurant le succes reproducteur du mile D1 lors de I'expérience de déviation du chemin
des femelles. Le succes reproducteur du mile D1 varie significativement (nombre de
pontes fécondées par heure d’observation) ainsi que le nombre de visites de femelle par
heure d’observaton.

PARAMETRES A B C ¥ P DDL
FEC/H 43.4 as.2 4.9 5.376 < 0.01 6)
FEM/H 18.9 10.1 3.4 19.389 < 0.0001 60
FEC/F 3 4.8 27 0.303 > (.25 8¥
TG/F 118 212 166 1.770 > 0.10 8%
S W = L = - =
CHA/H 242 19.6 18.5 0.559 >0.25 54

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d'observauon

FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d'observation

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle

TG/F = temps pendant lequel les miles gardent leurs femelles (en secondes)

CHA/H = nombre de males parasites chassés par le male territorial par heure d obscrvation
A = chemin de migrauon dévié vers I'Ouest (vers le termiwire D).

B = situation normale

C = chemin de migrauon dévié vers I'Est (a I'opposé de D).

TABLEAU 75 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers parametres
mesurant le succes reproducteur du mile B2 (mile témoin) lors de 1’expérience de dévia-
tion du chemin des femelles. Aucun des parametres mesurés ne varie significativement.

PARAMETRES A B € F P DDL
FEC/H L 523 68.7 0.558 >0.2§ 46
FEM/H 135 154 17.3 1132 >0.25 46
FEC/F 7.7 54 48 0.793 >0.25 46
TG/F 130 198 170 0.792 >0.25 46
CHA/H 21.6 273 343 2403 > 025 46

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.

FEM/H = nombre de femclles paradées par les males par heure d'observation

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle

TG/F = temps pendant lequel les males gardent leurs femelles (en secondes)

CHA/H = nombre de miles parasites chassés par le male termitorial par heure d’observation
A = chemin de migration dévié vers I'ouest (vers le territoire D).

B = situation normale.

C = chemin de migration dévié vers I'est (a I'oppos¢ de D).

TABLEAU 76 : Thalassoma pavo. Divers parametres analysant le succes reproducteur
des males territoriaux par année (moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de mesures).

PARAMETRES ANNEE 1986 n ANNEE 1987 n
FEC/H 31+08 41 2102 58
FEM/H 94 +16 41 6416 S8
FE 04 +0.1 110 042004 479
TG/F - 89 + 109 479
CHA/H 82+26 41 141+ 20 19

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle

TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d’obtenir une ponte (en
secondes).

CHA/H = nombre de mailes parasites chassés par les males terntoriaux par heure
d’observation.

TABLEAU 77 : Thalassoma pavo. Localisation des femelles sur les trois terntoires
exprimée en fonction du nombre de visites qu'elles v effectuent. Quatre femelles sur six
visitent tous les territoires tandis que globalement, les territoires semblent tous visités
régulierement (n = nombre total d’observations par femelle).

FEMELLES TERRITOIRE 1 TERRITOIRE 2 TERRITOIRE 3 n
1 67.3 % 327 % 0% T

2 14.8 % 432 % 420 % 17

3 3 298 % 426 % 276 % 30

4 133 % 28.0 % 58.7 % 253

5 62.5 % 127% 248 % 10

6 256 % 743 % 0% 9
TOTAL 356 % 389 % 255 % 94
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TABLEAU 78 : Thalassoma pavo. Divers parametres analysant le succes reproducteur
des males territoriaux en 1986 (moyenne + 1 erreur standard, n = nombre de mesures).

PARAMETRES MALE 1 n MALE 2 n
FEC/H 2.9+ 0.7 41 36%24 5
FEM/H 11,2+ 1.8 41 48+29 5
FEC/F 0.3+0.1 105 0802 6
CHA/H 8.1%33 41 84145 5

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d observation
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d'observation
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle

CHA/H = nombre de males parasites chassés par les mles territoriaux par heure
d’observation.

TABLEAU 79 : Thalassoma pavo. Divers parametres analysant le succes reproducteur
des miles territoriaux en 1987 (moyenne * | erreur standard, n = nombre de mesures).

PARAMETRES MALE A MALE B MALE C
FEC/H 27203 1.8+£03 1.1£0.3
n=179 n=163 n=44
FEM/H 78+08 65+ 1.0 2607
n=179 n=163 n=44
FEC/F 0.5%0.1 04 £0.1 05%0.1
n=213 n=234 n=32
TG/F 81.2+13.0 67.6+9.7 2308 + 49.5
n=213 n=234 n=32
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d'observation
FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d observation
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle
TG/F = temps pendant lequel les miles paradent avant d’obtenir une ponte (en
secondes).

TABLEAU 80 : Thalassoma pavo. Analyse de divers paramétres mesurant le succes
reproducteur des males territoriaux en 1987. Toutes les différences observées entre les
males sont significatives par ANOVA sauf pour le nombre de pontes fécondées par
femelle. .

PARAMETRES | MOYENNE F p DDL
FEC/H 1.9 5.374 0.005 < p <0.01 387
FEM/H 5.6 4.491 0.01 <p <0.025 387
FEC/F 0.5 1.115 p>025 478
TG/F 126.5 13.121 p <0.0001 478

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d'observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d’obtenir une ponte.

TABLEAU 81 : Thalassoma pavo. Divers parametres analysant le succes reproducteur
des miles territoriaux placés dans des conditions apparemment similaires sur les sites 1 et
2 de la zone de travail en1987 (moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de mesures).

PARAMETRES SITE 1 n SITE 2 n
FEC/H 3.0+03 139 34406 18
FEM/H 8.7+09 139 42+08 18
FEC/F 0.4+0.1 195 09 +0.1 14
TG/F 82.5+ 14.7 195 90.5 + 40.1 14

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les méles par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les méles par heure d'observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les miles paradent avant d'obtenir une ponte.
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TABLEAU 82 : Thalassoma pavo. Analyse de divers paramétres mesurant le succes
reproducteur des deux males territoriaux placés dans des conditions apparemment simi-
laires sur les sites 1 et 2 de la zone de travail en1987. Le succes reproducteur (exprimé en
fonction du nombre de pontes fécondées par heure d’observation) ne différe pas de fagon
significative par test t de Student. Le nombre de visites de femelles et le nombre de pontes
fécondées par femelle différent significativement.

TABLEAU 84 : Thalassoma pavo. Répartition des pontes effectuées par six femelles
marquées entre les trois territoires. Les femelles semblent privilégier le termtoire 2 (n =
nombre total d’observations par femelle).

PARAMETRES t P DDL
FEC/H 1.036 0.10<P<0375 405
FEM/H - 2.085 0.01 < P<0.025 405
FEC/F 2.661 0.005 < P <0.01 493
TG/F 0.278 0.375 < P <040 493

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d’obtenir une ponte.

TABLEAU 83 : Thalassoma pavo. Résultats de la mesure des divers parameétres utilisés
pour caractériser les males et les territoires qu'ils défendent (celui qu’ils ont occupé le plus

longtemps durant la saison de reproduction 1987, territoire 2 pour le mile A, territoire 1
pour le mile B et territoire 3 pour le mile C).

PARAMETRES A B C

TAILLE 140 127 110

INT. PARADE 66.5+ 12.1 426+ 68 -

SURFACE 3300 3000 2500

PROFONDEUR 5.5 13.0 3.5
20

COURANT 50 % 50 % 25%

TAILLE = longueur du mile mesurée en Longueur Standard et exprimée en mm.
INT. PARADE = temps pendant lequel un male parade une femelle non réceptive (en
secondes)

SURFACE = surface du territoire, exprimée en m2,

PROFONDEUR =profondeur moyenne du site de ponte des territoires 1 (male C) et 3
(male B) et des deux sites de pontes du territoire 2 (mdle A), exprimée en m.

COURANT = pourcentage des « jours a courant » (effet sensible pour le plongeur) sur
le total des jours d’observation.

FEMELLES | TERRITOIRE 1 TERRITOIRE 2 | TERRITOIRE 3 n
1 40.7 % 593 % 0% 7
2 0% 69.8 % 30.2 % 17
3 30.1 % 41.5 % 28.4 % 0
4 0% 43.5 % 56.5 % 23
5 58.3 % 14.1 % 27.6 % 10
6 0% 100 % 0% 7
TOTAL 25 % 54.7 % 203 % 94

TABLEAU 85 : Thalassoma pavo. Divers parametres analysant le succes reproducteur
moyen des males territoriaux qui se sont succédés sur chacun des trois territoires en1987
(moyenne * 1 erreur standard, n = nombre de mesures).

PARAMETRES TERRITOIRE 1 TERRITOIRE 2 TERRITOIRE 3
FEC/H S02 28+03 1.8%0.5
n=153 n=175 n=>58
FEM/H 34105 84108 92+ 1.9
=153 n=175 n =58
FEC/F 05+0.1 04%0.1
n =269
TG/F 119.5  21.6 735 % 135 61.9 £ 10.9
n=87 n =269 n=123

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d'observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d’obtenir une ponte.
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TABLEAU 86 : Thalassoma pavo. Analyse des divers parametres utilisés pour mesurer
le succes reproducteur des miles territoriaux qui se sont succédés sur chacun des trois
territoires (1 a 3) en 1987. Toutes les différences observées entre les territoires sont
significatives par ANOVA, sauf le nombre de pontes fécondées par femelle (FEC/F).

TABLEAU 88 : Thalassoma pavo. Succes reproducteur des males territoriaux en 1987
exprimé en fonction du nombre de visites de femelle par heure d’observation et en fonc-

TABLEAU 87 : Thalassoma pavo. Succes reproducteur des méles territoriaux en 1987
exprimé en fonction du nombre de pontes fécondées par heure d’observation et en fonc-
tion des territoires que ces males ont occupés successivement (moyenne + 1 erreur stan-
dard, n = nombre de mesures).

PARAMETRES 1 2 3 F p DDL tion des territoires que ces males ont occupés successivement (moyenne * 1 erreur stan-
dard, n = nombre de mesures).
FEC/H 15 28 18 6.16 0.0001 < P < 0.005 153
FEM/H MALE A MALE B MALE C
FEM/H 3.4 8.4 9.2 13.776 P < 0.0001 153
TERRITOIRE 1 47+09 34107 2607
FEC/F 0.5 0.4 03 2.165 0.10 < P <0.25 478 n =40 n=69 n=44
TG/F 119.5 73.5 61.9 2,623 0.05 < P <0.10 478 TERRITOIRE 2 8.7£09 TTE 1.9
n=139 n=36
FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d’observation.
. 5 , TERRITOIRE 3 9219
FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation. n=58
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.
TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d’obtenir une ponte. FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.

TABLEAU 89 : Thalassoma pavo. Succes reproducteur des males territoriaux en 1987
exprimé en fonction du nombre de pontes fécondées par femelle et en fonction des terri-
toires que ces males ont occupés successivement (moyenne * 1 erreur standard, n =
nombre de mesures).

FEC/F MALE A MALE B MALE C
TERRITOIRE 1 0.7 £ 0.1 0.5:% 0.1
n=18 n=37
TERRITOIRE 2 0.4 0.1 0.3+0.1
n=195 n=74
A
TERRITOIRE 3 0.3:% 0.1
n=123

FEC/H MALE A MALE B MALE C
TERRITOIRE 1 1.9+0.6 1.6+0.4 1.1£03

n=40 n=69 n=44
TERRITOIRE 2 30203 23205

n=139 n=36
TERRITOIRE 3 1.8+0.5

n=58

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.
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TABLEAU 90 : Thalassoma pavo. Succes reproducteur des méles territoriaux en 1987
exprimé en fonction du temps pendant lequel les méles paradent avant d’obtenir une ponte
et en fonction des territoires que ces males ont occupés successivement (moyenne % 1
erreur standard, n = nombre de mesures).

TG/F MALE A MALE B MALE C
TERRITOIRE 1 76.6 £ 314 90.6 + 14.9 230.8 £ 49.5
n=18 n=37 n=232
TERRITOIRE 2 825+ 147 19337
n=195 n=74
TERRITOIRE 3 61.9+ 109
n=123

TG/F = temps pendant lequel les miles paradent avant d’obtenir une ponte.

TABLEAU 91 : Thalassoma pavo. Analyse de divers parametres mesurant le succes
reproducteur du male territorial B en fonction des territoires que celui-ci a successivement
occupés en 1987 (T 1 a 3) (ANOVA). Les différences de succes reproducteur (exprimé en
fonction du nombre de pontes fécondées par heure d’observation) observées entre les ter-
ritoires n’atteignent pas le seuil significatif. Les parametres annexes varient significative-
ment d’un territoire & 1’autre sauf le nombre de pontes fécondées par femelle.

PARAMETRES| T 1 T2 T3 F p DDL
FEC/H 1.6 2.3 1.8 0.473 p>025 162
FEM/H 3.4 1 9.2 4.433 | 0.01 <p<0.025 162
FEC/F 0.5 0.3 0.3 0.677 p>0.25 233
TG/F 90.6 19.3 61.9 | 4903 [ 0.01 <p<0.025 233

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les méles par heure d observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les méles paradent avant d obtenir une ponte.

TABLEAU 92 : Thalassoma pavo. Analyse de divers parametres mesurant le succes
reproducteur du méle territorial A en fonction des territoires que celui-ci a successivement
occupés en 1987 (T1et T2) (test t de Student). Les différences de succes reproducteur
(exprimé en fonction du nombre de pontes fécondées par heure d’observation) observées
entre les territoires sont significatives. Les parametres annexes varient significativement
d’un territoire a 1’autre sauf le temps pendant lequel le male parade avant d’obtenir une

ponte.

PARAMETRES T1 T 2 t p DDL
FEC/H 1.9 3.0 -1.726 0.025 < p <0.05 178
FEM/H 4.7 8.7 -2312 0.01 <p<0.025 178
FEC/F 0.7 0.4 1.899 0.025 <p £0.05 212
TG/F 76.6 82.5 -0.183 p 2040 212

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d'obtenir une ponte.

TABLEAU 93 : Thalassoma pavo. Analyse des divers paramétres utilisés pour mesurer
le succes reproducteur des males territoriaux A, B et C sur le territoire 1 qu’ils ont occupé
I'un apres 1'autre. Toutes les différences observées entre les males sont non significatives
par ANOVA sauf le temps de parade du mile C, nettement plus €levé que celui des deux
autres males.

PARAMETRES Al B1 C1 F p DDL
FEC/H 1.9 1.6 1.1 0.816 p>0.25 152
FEM/H 47 34 2.6 1.568 | 0.10<p<0.25 152
FEC/F 0.5 0.7 0.5 0.96 p>0.25 86
TG/F 90.6 76.6 230.8 | 7.437 | 0.005 <p<0.01 86

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d'observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les miles par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les miles par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les méles paradent avant d'obtenir une ponte.




TABLEAU 94 : Thalassoma pavo. Analyse des divers parametres utilisés pour mesurer
le succes reproducteur des males territoriaux A et B sur le territoire 2 qu’ils ont occupé
’un apres I’autre. Toutes les différences observées entre les males sont non significatives
par test t de Student sauf le temps de parade de A qui est plus €levé que celui de B.

PARAMETRES | A 2 B 2 t p DDL
FEC/H 3.0 23 |-1.211 0.10 < p <0.375 175
FEM/H 6.0 8.7 0.544 0.10 <p<0.375 175
FEC/F 0.3 0.4 0.814 0.10 < p<0.375 268
TG/F 82.5 20.0 5.47 p < 0.0005 268

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les males par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les males paradent avant d’obtenir une ponte.

TABLEAU 95 : Thalassoma pavo. Analyse des divers parametres utilisés pour mesurer
simultanément le succes reproducteur des males territoriaux A, B et C sur les territoires
qu’ils ont occupés le plus longtemps : territoire 2 pour le male A (A2), territoire 3 pour le
male B (B3) et territoire 1 pour le male C (C1). Toutes les différences observées entre les
males sont significatives sauf le nombre de pontes fécondées par femelle (ANOVA).

PARAMETRES [ A 2 B3 Cl1 F p DDL
FEC/H 3.0 1.8 1.1 6.699 | 0.0001 < p <0.005 221
FEM/H 8.7 9.2 2.6 7.403 | 0.0001 < p £0.005 221
FEC/F 0.4 0.3 0.5 1.036 p>0.25 268
TG/F 82.5 69.9 |230.8 [10.882]0.0001 <p<0.005]| 268

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les miles par heure d’observation.
FEM/H = nombre de femelles paradées par les males par heure d’observation.
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les males par femelle.

TG/F = temps pendant lequel les méles paradent avant d’obtenir une ponte.
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Glossaire!”

AIRE DE REPOS NOCTURNE : Zone géographique a I'intéricur de laquelle un poisson
sédentaire retourne tous les soirs pour passer la nuit (cas particulier du home range*).

ARENE DE REPRODUCTION (LEK) : Les males sont territoriaux seulement au moment de la
période d’activité sexuelle. A ce moment, ils forment des « agrégations » de petits territoires sur des
sites précis que les femelles viennent visiter.

DIANDRIE (DIANDRY) : une méme population contient des males primaires* et des males
secondaires*.

DICHROMATISME (DICHROMATISM) : certains males (males terminaux*) ont un patron de
coloration différent de celui des autres males et des femelles (individus initiaux*).

DICHROMATISME NON PERMANENT ou TEMPORAIRE : les miles terminaux*
peuvent revenir au patron de coloration initial*.

DICHROMATISME PERMANENT : les males terminaux* ne peuvent pas revenir au patron de
coloration initial*.

FECONDATION PARASITE (STREAKING) : action d’un male qui s’associc a une ponte en
couple* pour tenter de féconder une partie des ceufs de la femelle du couple.

FECONDATION VOLEE (SNEAKING) : un male non territorial parade avec une femelle et
féconde ses ceufs dans le territoire d’un male territorial.

GONOCHORISME (GONOCHORISM) :

relatif a des individus qui n’ont pas la faculté de changer de sexe ou une espéce qui n’est pas
hermaphrodite.

HAREM (HAREM) : male ayant un territoire permanent* et y maintenant un groupe de femelles qui
ne pondent qu’avec lui.

HERMAPHRODISME PROTANDRE (PROTANDROUS HERMAPHRODITISM) : mile qui
change de sexce pour devenir une femelle.

HERMAPHRODISME PROTOGYNE (PROTOGYNOUS HERMAPHRODITISM) : femelle
qui change de sexe pour devenir un male.

(1) La plupart des définitions sont reprises de LEJEUNE (1985) ct suivent la misc au point termi-
nologique concernant la biologic de la reproduction des Labroides de WARNER et ROBERTSON
(1978). L’expression anglo-saxonne se trouve entre parentheses aprés 1’expression francophone.
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HERMAPHRODISME PROTOGYNE STRICT : voir protogynie stricte.

HOME RANGE : zone géographique a I’intérieur de laquelle se maintient un poisson sédentaire
INDIVIDU INITIAL : voir phase initiale.

INDIVIDU TERMINAL : voir phase terminale.

INDIVIDU INTERMEDIAIRE : individu en train de changer de sexe.

LONGUEUR STANDARD (STANDARD LENGTH) : taille d’un poisson mesurée du bout des
Iévres a la dernieére vertebre (celle qui soutient les os hypuraux) (LS).

LONGUEUR TOTALE (TOTAL LENGTH) : taille d’un poisson mesurée du bout des levres au
bout de la queue (LT).

MALE INITIAL (INITIAL PHASE MALE) : male appartenant a la phase initiale*.
MALE PARASITE (STREAKER) : male effectuant des fécondations parasites*.

MALE PRIMAIRE (PRIMARY MALE) : male ne provenant pas de I’inversion sexuelle d’une
femelle, mais né comme tel.

"MALE SATELLITE (SATELLITE MALE) : male non nidificateur qui reste 4 proximité du méme
nid pendant toute la phase d’activité sexuelle du male nidificateur (Symphodus nidificateurs), ou male
non territorial qui reste plus ou moins longtemps dans le territoire d’un male territorial (p.ex. toute la
saison de reproduction).

MALE SECONDAIRE (SECONDARY MALE) : male provenant de I’inversion sexuelle d’une
femelle.

MALE TERMINAL (TERMINAL PHASE MALE) : male appartenant a la phase terminale*.
MODE D’APPARIEMENT : voir systeme d’appariement.

PARASITAGE : voir fécondation parasite.

PARASITER : voir fécondation parasite.

POPULATION : ensemble limité d’« individus », d’unités de méme espece trouvés ensembles, sur
lesquels on fait des statistiques.

SYSTEME D’APPARIEMENT (MATING SYSTEM) : ensemble des rclation sociales qui
président a la rencontre des sexes pour la reproduction.

PHASE INITIALE (INITIAL PHASE) : patron de coloration caractéristique des jeunes adultes
males et des femelles chez une espece dichromatique*.

PHASE TERMINALE (TERMINAL PHASE) : patron de coloration caractéristique des grands
males chez une espéce dichromatique*.

PONTE EN COUPLE (PAIR SPAWNING) : un seul male pond avec une seule femelle.
PROTOGYNIE : voir hermaphrodisme protogyne.

PROTOGYNIE STRICTE : tous les males de la population ou de I’espéce sont des males
secondaires*.

SUCCES REPRODUCTEUR ou D’APPARIEMENT (MATING SUCCESS) : pour les
especes a fécondation externe, nombre de pontes fécondées par un male, ou déposées par une femelle,
abstraction faite de phénomenes de sélection naturelle tels que la prédation ou I’abondance de ressources
nutritives.

TERRITOIRE PERMANENT : territoire maintenu toute la journée pendant toute la période de
reproduction.
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Photo 9. Symphodus ocellatus : mile territorial au-dessus de son nid.
(Photo Ch. MICHEL)

Photo 10. Symphodus tinca : mile en parade territoriale. (Photo J. VOSS)
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