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Avertissement 

Tout au long de ce travail, nous utiliserons divers termes se rapportant à la bio
logie de la reproduction des poissons en général et des labridés en particulier. La plupar1 
de ces termes étant d'origine anglo-saxonne, nous avons cherché à 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 à la fin du volume. 

Les chapitres « Résultats » étant particulièrement 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 l'ensemble de nos travaux et observations. 

Afin de pouvoir utiliser au mieux nos résultats, nous avons été obligés de recourir 
à l'analyse statistique. Nous avons volontairement limité le nombre de tests différents uti
lisés. En effet, de même que deux séries de mesures ne sont comparables que si elles ont 
été obtenues dans les mêmes conditions, nous pensons que la comparaison de deux ré
sultats d'analyse n'est réellement intéressante que si ces résultats ont été obtenus par le 
même test. De plus, cette option facilite grandement la lecture et la compréhension de nos 
résultats. II 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 dernière partie du cha
pitre II. 
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Photo 1. Couple de Symphodus melanocercus (le mâle est à gauche, la femelle à droite). 

Photo 2. Couple de Symphodus ocellatus (le mâle est au-dessus de la feme lle). 

124 



Introduction 

Ayant pour thème général l 'étude des systèmes d ' appariement* de quatre espèces 
de labridés méditerranéens, notre travail tente d'analyser et de comprendre les mécanismes 
qui sous-tendent et maintiennent ces systèmes d'appariement. 

En 1871, DARWIN proposait sa théorie de l'évolution des espèces. Pour ce pré
curseur de !'Ethologie, les moteurs de cette évolution sont, d ' un e part, la sélection na
turelle et, d'autre part , la sélection sexuelle . 

Schématiquement, la sélection naturelle représente l'action de l'environnement sur 
l'espèce (environnement physiq ue, climatologique, biologique, . .. ). Par contre, la sélec
tion sexuelle traduit l' action de l'espèce sur l 'espèce, au travers, d'une part, du choix du 
partenaire de reproduction (sélection intersexuelle, généralement le choix des mâles par les 
femelles) e t, d ' autre part, de la compétition entre membres d ' un même sexe po ur 
l'accession aux membres du sexe opposé (sélection intrasexuelle, généralement la com
pétition entre mâles). 

Davantage axée sur les vertébrés supérieurs, l 'analyse des systèmes d'appariement 
se base sur la théori e de la sélection sexuelle. Cette théorie repose sur le concept 
d'an isogamie : le gamète feme lle est plus gros, plu s riche en ré serves et plus 
« coû teux » à produire que le gamète mâle. De ce fait, comparée à la production de ga
mètes mâles, la production de gamètes feme lles est numériquement restreinte. Les fe
mel les représentent donc pour les mâles une ressource limitée pour laquelle il s entrent en 
compétition (sélection intrasex uelle). Par ailleurs, les femelles, investissant davantage et 
ayant une production limitée, vont subir une perte importante en cas d'échec de leurs ga
mètes. On peut donc s' attendre à voir l' évolution sélectionner des femelles qui exercent un 
choix du partenaire de reproduction évitant cet échec (sélection intersexuelle) (TRIVERS, 
1972; BA YLIS, 198 1; KREBS et DA VIES , 1981 ). 

Depuis DARWIN, de nombreux auteurs ont utili sé ces théories po ur expliquer les 
formes que prennent les divers systèmes d 'appariement qu' il s découvrent dans la nature, 
que ce soit chez les mammifères (LEBOEUF, 1974; CALDECOTT, 1986), chez les oiseaux 
(LENNINGTON, 1980; ALATALO, CARLSON et LUNDB ERG, 1988), chez les amphibiens 
(ARAK, 1983; SULLIVAN, 1987), chez les poissons (WARN ER et ROBERTSON, 1978; 
HASTINGS, 1988), chez les insectes (THORNH ILL, 1980; MOORE et MOORE, 1988), ou 
chez les crustacés (CARVELLO et CAMERON, 1987). 
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Considérant les hypothèses de ces auteurs qui privilégient le choix du partenaire, 
nous avons été amenés, au cours de ce travail, à formu le r quatre questions essentielles 
concernant les mécanismes qui sous-tendent les systèmes 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 espèces? 
- Si oui, en fonction de quel(s) critère(s) les femelles choisissent-elles les mâles? 
- Si non, quelle est la stratégie, autre que le choix du partenaire (sélection intersexuelle), 

qui préside à l 'appariement entre membres de sexe opposé? 
- Quelle est la part de la compétition mâle-mâle (la sélection intrasex uelle) dans la stra

tégie montrée par chaque espèce ? 

? 

Fig. 1. Répartition des labridés dans le monde. 

? 

.... J 

[[!ml LABRtOES A PONTE PLANCTONIQUE 

~ LABRIDES A PONTE OEMER SALE 

Depuis les travaux de w ARNER et ROBERTSON (1978), R OBERTSON et w ARNER 
(1978), LEJEUNE (1985) pour ne c iter que ces auteurs, l 'importance des labridés et du 
potentiel d'étude que représentent leurs systèmes sociaux et reprod ucteurs n 'est plus à 
démontrer. Forte de quelque 500 espèces, la famille des labridés forme, avec la famille 
des scaridés (poissons perroq ue ts, uniquement tropicaux) le sous-ordre des labroïdes. 
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 systèmes soc iaux et reproducteurs 
sont, eux aussi, extrêmement variés : ponte planctonique (essentie llement en milieu tropi
cal), ponte démersale (essentiellement en régions tempérées ou froides) (fig.l ), compor
tements territoriaux, hiérarchies sociales, soins parentaux, harems* , arènes de reproduc
tion* . .. sans oublier certains systèmes très particuliers tel celui décrit pour Bodianus 
rufus par BA Y et LEJEUNE (1987) (système harémiq ue, mai s uniquement maintenu durant 
la période journalière d'activité sexuelle). Cette extrême diversité devrait montrer de fortes 
variations des systèmes d 'appariement au sein du grou pe. Toutes ces caractéri st iques pré
sentées par la fami lle des labridés font qu ' il s constituent un excellent sujet d 'observation. 
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Cette étude des modes d'appariement* qui n'avait pas été abordée jusqu'à au
jourd'hui chez les labridés méditerranéens revêt donc un grand intérêt, intérêt renforcé par 
l'existence de phénomènes d'hermaphrodisme protogyne*, une composante fondamentale 
des systèmes d 'appariement montrés par cette famille et dont nous devrons tenir compte. 
Grâce aux travaux de pionniers tels que FIEDLER (1964) ou QUIGNARD (1966) et à 
l'étude de l'écoéthologie de leurs systèmes sociaux et reproducteurs par LEJEUNE (1985), 
la voie était ouverte pour ce type d'approche. 

La comparaison interspécifique des mécani smes sous-tendant des systèmes 
d'appariement très différents sera la base de notre étude. Afin d'obtenir la palette la plus 
variée possible de systèmes sociaux et reproducteurs, nous avons choisi quatre espèces 
appartenant aux genres Symphodus Rafinesque, 1810 et Thalassoma Linné, 1758. 

L'intérêt des trois espèces de Symphodus que nous avons choisies est renforcé par 
leur densité de population, élevée dans notre zone d 'observation. Quant à Thalassoma 
pavo, un intérêt supplémentaire réside aussi dans sa nouveauté. En effet, les systèmes 
sociaux et reproducteurs de cette espèce étaient inconnus jusqu'ici. 

Pour réaliser ce travail , notre démarche a suivi trois étapes distinctes mais com
plémentaires. Nous nous sommes d'abord attaché à nous familiariser avec les systèmes 
soc iaux et reproducteurs des espèces que nous avions choisies. Pour les Symphodus , 
nous avons bénéficié des travaux de VOSS (1976) , LEJEUNE (1978), LEJEUNE et VOSS 
(1979) , MICH EL, HELAS et voss (1982), LEJEUNE (1985), MICHEL, LEJEUNE et Voss 
(1987), MICH EL et Voss (1988). Pour Thalassoma pavo, nous avons dû effectuer nos 
propres recherches. 

Nous avons ensuite mesuré le succès reproducteur* des mâles (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 mâle, 
nombre de mâles parasites* chassés par heure d'observation) ainsi que certains para
mètres annexes, tels que des paramètres caractérisant les mâles (taille, comportement, dé
placements, efficacité des soins parentaux , ... ), d' autres caractérisant les territoires et/ou 
les sites de pontes que ces mâles défendent (surface, profondeur, ressources poten
tielles, .. . ). Dans le même 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 hypothèse concernant le mode d'appariement pour chacune de nos quatre 
espèces . Au cours de la troisième et dernière étape, nous avons essayé d ' infirmer ces hy
pothèses par la voie de l'expérimentation. 

L'exposé qui va su ivre fera d'abord le point, dans le Chapitre 1, sur l'évolution 
de la recherche concernant l'étude des systèmes d ' appariement, depui s DARWIN 
jusqu ' aux auteurs les plus récents et en nous limitant, bien sür, aux étapes les plus mar
quantes. Nous verron s plus particulièrement dans ce chapitre que la pensée des auteurs 
travaillant dans ce domaine suit deux gra ndes tend ances, l'une que nous appellerons 
« classique» et l'autre plus récente. Nous verrons comment notre travail se situe au cœur 
du débat opposant ces deux tendances. 

Le Chapitre II, intitulé« Matériel et Méthodes», comportera quatre volets : dans 
le premier, nous décrirons brièvement notre site de travail ainsi que les systèmes sociaux 
et reproducteurs des espèces étudiées, chaque espèce représentant un « système » diffé
rent. Le second volet sera consacré à la mesure du succès reproducteur, à la mesure des 
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paramètres caractérisant les mâles et le terri toi re qu' il s défendent et à l'étude du compor
tement des femelles. Dans le troisième volet, nous exposerons le principe général de nos 
expériences. Dans le quatrième volet, enfin , nous présenterons brièvement les tests que 
nous avons utilisés lors de l'analyse statistique de nos résultats . 

Les Chapitres III à VI présenteront les résultats se rapportant à chacune des 
quatre espèces étudiées. Y seront exposés successivement les résultats concernant le suc
cès reproducteur des mâles, les résultats de la mesure des différents paramètres, les ré
sultats de l'étude du comportement des femelles, l'hypothèse que nous proposons pour 
décrire le mode d 'appariemen t de chaque espèce considérée, la description détaillée et les 
résultats des expériences que nous avons effectuées et, pour terminer, une première dis
cussion de tous ces résultats. 

Le Chapitre VII, quant à lui, sera consacré à une discussion plus générale com
parant les q uatre espèces étudiées, leurs systèmes sociaux et reproducteurs respectifs et 
leurs modes d 'appariement avec les idées débattues actuellement sur le sujet. 
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CHAPITRE 

Synthèse bibliog raph ique 

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

• Dans la première partie, seront présentés les différents modes d'appariement* utilisés 
par les espèces jusqu'ici étudiées, et leur rapport avec les contraintes écologiques et 
comportementales caractérisant ces espèces. Nous insisterons plus particulièrement 
suries modes d'appariement rencontrés chez les poissons. 

• Dans la seconde partie, nous présenterons les théories générales concernant la sélec
tion sexuelle, qui est le thème central, depuis DARWIN, autour duquel tourne l 'étude 
des modes d'appariement des espèces animales. 

• La troisième partie présentera certaines théories concernant plus particulièrement 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 quatrième partie , nous présenteron s quelques études récentes qui sem
blent proposer une alternative au choix du partenaire de reproduct ion. 

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

1.1. DEFINITIONS ET CLASSIFICATION 

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

- Un système 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
tèmes dans lesquels une association durable se forme entre un mâle et une femelle, 
même si la reproduction ne résulte pas de l'appariement exclusif des deux mêmes in
dividus (voir notamment les phénomènes de « copulation forcée » chez les canards : 
JOHNSGARD, 1978; McKINNEY, DERR ICKSON et MINEA U, 1983). Le couple formé 
peut être éphémère (une partie de la saison de reproduction ) ou de plus longue durée 
(toute une saison de reprod uction voire toute une vie) . · 

- On parle de polygynie quand un mâle s 'apparie avec plusieurs femelles tandis que 
chaque femel le ne s'apparie qu'avec un seul mâle. Un mâle peut être associé à plu
sieurs femelles en même temps (polygynie simultanée ou harem) ou successivement 
(polygynie successive ou arène) (KREBS et DA VIES, 1981). 

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

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

1. 2. LES TYPES DE SYSTEMES D'A PPARIEMENT LE MODELE DE 
EMLEN et ORING (1977) 

EMLEN et ÜRING ( 1977) proposent de classer les systèmes d'appariement sur la 
base des « potentialités écologiques et comportementales » de monopoli sation des parte
naires. Leur modèle se base égalemen t sur la façon dont s'établi t cette monopolisation. 

- Pour ces auteurs, les systèmes monogames sont favorisés quand, primo, il n 'y a pas 
de « potentiel polygame» dans l'environnement de l'espèce 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 req uérant la présence des deux paren ts. Dans cette si
tuation, les bénéfices qu'un des deux parents pourrait obtenir d ' appariements sup
plémentaires durant les so in s parentaux seraient probablement inférieurs aux coûts 
additionnel s 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 mâ1es ont la capacité de les 
monopoliser (potentiel polygame). Selon la façon dont s'effectue cette monopoli
sation, EMLEN et ÜRING distinguent trois processus différents : 

1) la polygynie par défense des ressources (resource defense polygyny) : les mâles 
monopolisent indirectement les femelles en monopolisant une ressource essentielle 
à celles-ci (condition environnementale : il existe une ressource essentielle à la 
survie ou à la reproduction des femelles; capacité de monopolisation : ces res
sources ne sont pas distribuées normalement mais discrètement et peuvent donc 
être facilement défendues par les mâ1es), 

2) la polygynie par défense des femelles (jemale defense polygyny) : les mâles mo
nopolisent directement les femelles , généralement grâce à 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 mâles soient inca
pables de les monopoliser (si le grégarisme est temporaire, par exemple) , les mâles 
peuvent se rassembler sur le trajet des femelles ou leurs aires de concentration et 
former des arènes de reproduction (male dominance polygyny). 

- La polyandrie est exactement l'inverse de la polygynie. EMLEN et ÜRING distinguent 
la polyandrie par défense des ressources (resource defense polyandry), et la po
lyandrie par limitation de l'accès aux mâles par les femelles (jemale access polyan
dry). Dans ce dernier système, la limitation de l'accès aux mâles est due aux inter
actions agonistiques entre femelles. 

- Les systèmes de promiscuité se développent quand les deux sexes peuvent bénéficier 
à peu près également de nombreux appariements successi fs . Pour EMLEN et ÜRING, 
cette situation s 'observe pour les espèces qui sont sujettes à de brusques et impor
tantes variations environnementales et/ou à une forte pression de prédation. 

Ce modèle est essentiellement basé sur l'étude des systèmes d' appariement mon
trés par les oiseaux. Les différents types de polygynie semblent pouvoirs 'interpréter de la 
même façon 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 mâles (arènes) : ROBERTSON et HOFFMAN ( 1977); 
ROBERTSON (1981 ). 

Par contre, WARNER et HOFFMAN (1980 a et b) et WARNER (1982) interprètent 
différemment l'arène de reproduction de Thalassoma bifasciatum (labridé tropical 
pondeur d'œufs planctoniques) : ce serait une adaptation à de hautes densités de 
population. Cette interprétation est confirmée par LEJEUNE (1985 et 1987) avec un 
labridé méditerranéen pondeur d 'œufs planctoniques (Caris julis). Enfin, pour 
LEJEUNE (1985), les systèmes d'appariement des Symphodus suiven t 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 systèmes de reproduction « ty
piques ». Il y a une quinzaine d ' années, un animal éta it souvent considéré comme 
«anormal» s'il se comportait différemment des autres membres de son espèce. Cepen
dant, si l'on considère que les théories de l'évolution doivent être vues plutôt en tem1es de 
bénéfices pour l'individu qu'en fonction du « bien » de l'espèce, une compétition doit 
pouvoir logiquement s'observer au niveau des individus. L'émergence de stratégies alter
natives peut être 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 stratég ies alternatives 

KREBS et DA VIES (1981) proposent trois hypothèses pour expliquer pourquoi 
certains individus d'une population peuvent se comporter différemment des autres. 

- La meilleure stratégie à adopter peut dépendre de l'habitat. Si celui-ci est« discret » (à 
répartition non homogène) dans l'espace ou dans le temps, plusieurs stratégies peu
vent coexister. Par exemple, les mâles de l'épinoche Gasterosteus aculeatus présentent 
deux patrons de coloration différents: un patron « rouge » et un patron « cryptique » 
(McPHAILL, 1969; SEM LER, 1971; MOODIE, 1972). Un changement de la pression 
de prédation en fonction de l'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, où elle est moins facilement détectée par les 
prédateurs, tandis que la forme« cryptique» prédomine à faible profondeur. 

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

- Enfin, en l'absence de toute contrainte environnementale ou phénotypique, 
l'apparition de stratégies alternatives peut être favori sée 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 guêpe fouisseuse (Sphex ichneumonus) est parti
culièrement clair (BROCKMANN et DAWKINS, 1979; BROCKMANN, GRAFEN et 
DAWKINS, 1979). Les femelles de cette espèce déposent leurs œufs dans des terriers. 
Ces femelle s peuvent suivre deux stratégies pour obtenir un terrier : soit le creu ser 
elles-mêmes, soit s'approprier le terrier d ' une autre femelle . Le succès de chaque 
stratégie dépend de sa fréquence d'utilisation. Si la majorité des guêpes creusent , le 
succès des guêpes qui s'approprient un terrier déjà creu sé sera important. Par contre, 
si la majorité des guêpes s ' approprient un terrier, le succès d ' une guêpe allant creuser 
son terrier ailleurs sera plus important. En moyenne , les bénéfices apportés par 
chaque stratégie sont à peu près équivalents , c'est ce qu 'on appelle une stratégie 
mixte évolutivement 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 l'exercer (par exemple à 
cause de leur petite taille qui les empêche de concurrencer efficacement des individus plus 
grands : KREBS et DA VIES, 1981 ). Les labridés méditerranéens présentent deux stratégies 
alternatives principales : le parasitage* des pontes et l ' hermaphrodisme. 

l.3b. Les mâles satellites et parasites 

Les petits mâles des trois espèces de Symphodus que nous avons étudiées ainsi 
que ceux de Thalassoma pava montrent des comportements de mâles parasites et/ou sa
tellites (voir chapitre II, p. 152). LEJEUNE (1985) interprè te l'existence des mâles 
sa tellites chez les Symphodus comme une réponse à de fortes densités de population 
couplées à un mode d'appariement relativement « rigide » (à cause du nid construit par les 
mâles de ces espèces). Pour LEJEUNE, l'augmentation de la densité de population sans 
variation conjointe du mode d 'appariement serait favorable à l' 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 forn1es. 

- 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 
Ambyswma tigrinum : ARNOLD, 1976). 

- Les satellites peuvent aussi ex hiber un patron comportemental et de coloration parti
culier et être tolérés par le« mâle 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 ê tre des« intercepteurs» qui se dissimulent aux abords d'un 
territoire ou sur celui-ci en attendant le passage d'une femelle attirée par le mâle terri
torial (chez la grenouille Rana catesbiana : HOWARD, 1978 ou chez le criquet Gryllus 
imeger : CADE, 1979). 

- Le sate llite peut aussi interve nir dans la défense du territoire ou les soins parentaux 
(par exemple chez le coyotte Canis lairans : BEKOFF et W ELLS, 1982). Poussé à son 
extrême, ce comportement de « mâle aidant »conduit à des systè mes sociaux dans 
lesq uels ce« mâle aidant » ne se reproduit pas (par exemple chez le poisson Lampro
logus brichardi: HAMILTON, 1964). 

l.3c. L'hermaphrodisme 

Une autre stratég ie alternative développée par les labridés médi terranéens est 
l ' hermaphrodisme. GHISELIN (1969 et 1974) est le premier auteur à avoir proposé les 
conditions générales par lesquelles l' hermaphrodisme a pu évoluer. WARNER ( 1975) re lie 
ces généralités aux systèmes soc iaux particuliers à ces espèces hermaphrodites (voir 
aussi, plus récemment , FISCHER, 1980 e t CHARNOV, 1982). 

Le modè le proposé par GHISELIN (size-advanwge mode!) explique l ' hem1aphro
disme de la façon suivante : si le nombre potentiel de descend ants diffère e ntre les sexes 
avec la taille, alors un individu qui changerait de sexe à la bonne taille ou au bon âge aurait 
une descendance plus nombreuse que celui qui reste exc lusivement mâle ou femelle. Le 
nombre d'œufs produits par la femelle est en principe fonction de sa taille. Par contre, si 
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la quantité de sperme produite par un mâle augmente également avec sa taille, le nombre 
d'œufs que ce mâle pourra féconder dépend directement du nombre de femelles qu'il 
pourra attirer. Ce nombre est souvent déterminé directement par le système socio-repro
ducteur. Trois cas sont communément repris : 

1) Si l'espèce est monogame, ou si les mâles entrent en compétition pour fertiliser les 
œufs et donc produire un maximun de sperme, la fertilité des mâles comme des 
femelles augmente en principe de la même façon au cours de leur vie. Il n'y a dans 
ce cas aucun avantage à changer de sexe. 

2) Par contre, si les grands mâles monopolisent les femelles au détriment des petits 
mâles, la fertilité des mâles augmente énormément et brusquement à partir d'une 
certaine taille (celle à laquelle ils peuvent monopoliser des pontes avec succès). La 
fertilité d'un individu de petite tai lle 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 
mâle. 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 succès reproducteur maximum en étant mâle (il pourra fé
conder les œufs d'une grande femelle), alors que ce succès reproducteur sera 
maximum pour les individus qui sont femelles quand ils sont grands (le nombre de 
descendants potentiels sera en moyenne plus élevé pour une grosse femelle que 
pour un mâle de même tai lle qui aura beaucoup de chances de tomber sur une fe
melle plus petite que lui ). Cette fois, c'est donc l ' hermaphrodi sme protandrique 
qui sera sélectivement favorisé. 

Ce modèle 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 tail le (WARNER, ROBERTSON et LEIGH, 1975; LEIGH, CHARNOV 
et WARNER, 1976; JONES, 1980; CHARNOV, 1982; GOODMAN, 1982). 

Une prédiction du modèle relativement aisée à tester est que les variations du degré 
de changement de sexe (changement protogyne, le seul décri t à ce jour pour les labridés) 
doivent correspondre à des différences des systèmes d 'appariement. Autrement dit, plus 
grande sera la capacité des grands mâles à monopoliser les pontes, plus commun devra 
être le changement de sexe. En effet, l'hermaphrodisme n'est pas un phénomène rigide, 
mais varie selon les espèces: de l'hermaphrodisme protogy ne strict* (où il n'y a que des 
mâles secondaires*) à un hermaphrodi sme protogyne proche du gonochorisme* (où il 
peut y avoir jusqu'à 50 % de mâles primaires*). 

Les travaux de HOFFMAN (1980 et 1983), effectués sur trois espèces du genre 
Bodianus (labridés tropicaux), constituent une bonne vérification de cette prédiction. En 
effet, chez Bodianus rufus, on observe un système harémique et chez Bodianus diplotae
nia , les grands mâles défendent un site de ponte au-dessus duquel viennent pondre les 
femelles. Les pontes, chez ces deux espèces , sont donc mo no poli sées par les grands 
mâles. Ces deux espèces sont hermaphrodites protogynes avec absence complète de petits 
mâles (protogynie stricte, tous les mâles sont donc des mâles secondaires). La troisième 
espèce, Bodianus ec/ancheri, 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, l'inversion sexuelle de femelle en mâle 
s ' effectuant avant la maturité sexuelle. On compte la même proportion de mâles 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 
l'introduction. Nous la présenterons de façon un peu plus large dans ce paragraphe qui 
comportera trois parties. Dans la première, nous définirons la sélection sexuelle comme 
l'a définie son fondateur, Charles DARWIN (1859 et 1871) . La seconde partie servira de 
trait d'union avec la troisième en présentant la première vérification expérimentale de cer
taines hypothèses de DARWIN . Dans la troisième 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, à 
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 
l'origine de caractères dimorphiques sexuels qui semblaient devoir influencer négative
ment la survie de l'animal. La sélection sexuelle aurait favorisé ces caractères, gravement 
handicapants par rapport à 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'apparaît donc pas comme une sorte de « sous-produit» de la sélection 
naturelle comme le pensent certains auteurs, mais bien plutôt 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 selec tion, which I have callcd 
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 mâles ne semble pou
voir s'expliquer que par! 'avantage qu'il leur apporte dans la recherche des femelles , par 
rapport aux mâles dont les organes sont moins bien développés. En effet, ces derniers 
sont probablement aussi bien adaptés à leur milieu que les premiers sil 'on en juge par la 
morphologie des femelles. 

In such case sexual selection must have corne into action, for the males have acquircd 
their present structure, not from being bctler fitlcd to survive in the struggle for existence, but 
from having gained an advantage over other males , and from having transmiued this advantage to 
their male offspring alone. lt was the importance of this di stinction which led me to designate 
this form of selection as sexual selection. 

Sans argumenter à propos de la transmission des caractères phénotypiques à la 
descendance, il est clair que DARWIN considère la sélection sexuelle et la sélection natu
relle comme deux phénomènes distincts. Pour ARNOLD (1983) et ARNOLD et WADE 
(1984 a et b ), si !'on considère que la sélection sexuelle provient de la variance du succès 
d'appariement, et que la sélection naturelle provient de la variance de tous les autres com
posants des capacités vitales totales (par exemple, capaci té de survie, fertilité par parte
naire de reproduction , capaci té de survie de la descendance) on s'approche très près des 
« concepts darwiniens» (probablement aussi près qu'on puisse l'être en termes statis
tiques). 
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Pour DARWIN, l'action de la sélection sexuelle sur les caractères dimorphiques des 
mâles s'exercerait par deux mécanismes. D'une part, à travers les combats que se li
vreraient les mâles pour les femelles et, d'autre part, à travers le choix qu'effectueraient 
les femelles entre les mâles. Dans cette optique, le succès reproducteur d'un mâle est en 
grande partie influencé par le nombre de partenaires de reproduction obtenus tandis que 
celui de la femelle devrait d'abord être 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 première 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 mâles 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 succès reproducteur d'un mâle dépend du nombre de femelles qu ' il fertilise tandi s 
que pour les femelles , un e seu le copulation suffit pour qu 'e lles atteignent un succès 
reproducteur plus ou moins maximum. Seuls les mâles semblent donc pouvoir bénéficier 
de la recherche de partenaires additionnels. Il montre également que certains mâles 
donnent naissance à beaucoup plus de descendants que d'autres mâles qui n'ont prati
quement aucun succès. Par contre, le nombre de descendants est à peu près égal pour 
toutes les femelles. Le succès reproducteur des mâles varie très fort à cause de la compé
tition qui s'exerce entre les mâles pour les partenaires de reproduction. 

2. 3. LA SELECTION SEXUELLE ET LES INVESTISSEMENTS 
PARENTAUX : TRJVERS (1972) 

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

Nous avons vu dans l' introduction (p. 125) que ce concept reposait sur le principe 
d ' anisogamie : les femelles produisent une petite quantité de gros gamètes, riches en ré
serves tandis que les mâles produisent une grande quantité de petits gamètes qui ne 
contiennent que !'ADN. Les mâles peuvent donc potentiellement féconder les œufs plus 
rapidement qu ' ils ne so nt produits (pour illustrer ce fait, KREBS ET DAVIES, 1981 , 
signalent que 5 ml de sperme humain contiennent suffisamment de spermatozoïdes pour 
féconder, en théorie, un nombre d 'œufs éq uivalent à deux fois la population des Etats
Unis). 

En conséquence, les femelles représentent pour les mâles une ressource limitée 
pour laquelle ils entrent en compétition. Le succès reproducteur de ces mâles dépendra du 
nombre de feme lles qu ' ils féconderont, tandis que le succès reproducteur des femelles ne 
pourra être augmen té qu 'en augmentant la vitesse de production des gamètes et des 
jeunes. TRIVERS souligne que cc raisonnement s'app lique quel que soit le type d'inves
tissement consenti par la femelle, que ce soit sous fom1e d'énergie consacrée à la fabrica
ti o n des ga mètes ou sous forme de soi ns aux œufs ou aux jeunes. En fait, le terme 
« investissement» s'applique à tout effon consacré à élever chaq ue descendant à panir de 
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l'ensemble, limité, des ressources des parents . La somme de l'investissement parental 
consacré à l'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 à cet « effort parental » alors que les mâles consacrent la 
majorité du leur en« effort d'appariement ». 

Si un mâle peut féconder plusieurs dizaines de femelles, pourquoi le sex ratio 
n'est-il pas de 1 à 30, par exemple ? FICHER (1930) montre que le sex ratio de 1: 1 qu'on 
obseive en général peut s'expliquer en terme de sélection agissant sur l'individu. En effet, 
supposons qu'il y ait effectivement 30 femelles pour chaque mâle. Le succès reproducteur 
d'un mâle devrait être 30 fois plus élevé que le succès reproducteur d'une femelle (chaque 
mâle s'apparie 30 fois). Dans ce cas, les parents qui n'ont que des fils devraient être 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 'à ce qu 'on arrive à un sex ratio de 
1: 1. Le même type de raisonnement peut être tenu pour la situation inverse : le sexe le plus 
« rare» sera toujours avantagé par rapport à l'autre en termes de succès reproducteur, ce 
qui signifie que les parents qui investissent plus dans ce sexe seront toujours favorisés par 
l'évolution. 

KREBS et DAVIES (1981) affinent ce raisonnement en termes d'investi ssement et 
arrivent à la conclusion suivante : si les fils et les filles nécessitent un investi ssement dif
férent pour être élevés (de la production des gamètes à la cessation des soins parentaux), 
la seule stratégie stable est de consacrer un même investissement aux deux sexes plutôt 
que d'engendrer un nombre égal de fils et de filles (pour une di scussion plus détaillée, 
voir KREBS et DAVIES, 1981; pp . 118-121). 

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

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

3. LE CHOIX DU PARTENAIRE DE REPRODUCTION 
LA CONTROVERSE 

Au contraire du spermatozoïde pour le mâle, chaque gamète représente pour la 
femelle une importante proportion de sa production totale de gamètes. De ce fait, l'échec 
d'un gamète représente une perte beaucoup plus importante pour la femelle que pour le 
mâle et l'on peut donc s'attendre à voir l'évolution favoriser les femelles qui effectuent un 
choix du partenaire de reproduction tendant à éviter cet échec. 

Les femelles de beaucoup d 'espèces ne s'accouplent qu'une fois par an. Une fe
melle qui s'accouplerait avec un mâle d'une autre espèce que la sienne perdrait la totalité 
des gamètes produits en une année alors que le mâle pourra s'accoupler avec succès le 
lendemain, voire le même jour. Cependant, le choix du partenaire ne se limite pas à dis-
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tinguer entre les espèces, mais également à discriminer les mâles d'une même espèce entre 
eux . Cette discrimination peut s'effectuer selon deux types de critères: le choix peut por
ter sur les ressources offertes par le mâle à la feme lle ou à sa descendance, ou bien il peut 
s'effectuer en fonction d ' une qualité propre au mâle (KREBS et DAVIES, 198 1; HAL
LIDAY, 1983; PARKER, 1983; MOORE et MOORE, 1988). Les f~melles peuvent évaluer ce 
critère de différentes façons. De même, e lles peuvent suivre différentes tactiques pour 
«échantillonner » les mâles (JANETOS, 1980; WITIENBERGER, 1983). Le premier type 
de discrimination semble actuellement relativement bien accepté. Par contre, le deuxième 
type provoque toujours d'importantes controverses. Les discussions tournent essentielle
ment autour des modèles théoriques sensés décrire l 'origine et l' évolution du choix d'un 
caractère particulier : le caractère est-il choisi arbitrairement (modèles dynamiques, dits 
« de FISHER ») ou bien est-il choisi parce qu ' il favorise la survie de la descendance 
(modèles du « bon gène ») (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 (caractère arbitraire, ou « bons gènes » ?). Nous terminerons en présentant les 
différentes tactiques que peuvent suivre les femelles pour évaluer un critère de choix et 
pour « tester » les mâles. 

3 .1. CHOIX POUR LES RESSOURCES 

De très nombreuses études tendent à montrer l '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 phénomènes inclus dans le concept de « ressources » : gains immédiats pour la 
femelle, efficacité des soins parentaux prodigués par le mâle, ou protection contre les pré
dateurs. 

1) Une des études les plus marquantes mettant en év idence l 'ex istence 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 mâles 
de cette espèce présentent à la femelle une proie que celle-ci mangera pendant 
l'accouplement. THORNHILL mo ntre que les femelles s'accouplent préféren
tiellement avec les mâles qui présentent des proies plus grosses que la moyenne et 
rejettent les mâles qui présentent des proies plus petites . En fait , plus la proie est 
grosse, plus l 'accouplement est long et plus le nombre d'œufs fécondés par le 
mâle sera élevé. Le gain pour la femelle est double: d 'un côté, elle est nourrie et, 
de l'autre, elle est moins soumise que le mâle à l ' importante prédat ion exercée par 
les araignées tisseuses de toile. Un phénomène assez semblable a été mi s en évi
dence plus récemment par STEELE (1986) avec une drosophile (D rosophila 
subobscura). Les mâles régurgitent au début de la parade une goutte de liquide 
nutritif qui sera consommé par la femelle. Les femelles montrent une nette ten
dance à interrompre la parade avant l'accouplement quand la goutte de liquide est 
petite ou quand elle contient peu d'éléments nutritifs. 

2) Dans le cas des espèces dont les mâles prodiguent des soins parentaux, il 
semble que les femelles puissent exercer un choix du partenaire en faveur des 
mâles susceptibles de les prodiguer le plus efficacement. Un des exemples les plus 
connus est celui du chabot américain (Cottus bairdi). Les mâles de ce petit poi sson 
de rivière défendent un trou dan s leq uel les feme lles viennent pondre leurs œ ufs. 
DOWNHOWER et BROWN (1980) montrent que les feme lles choisissent de pondre 
préférentiellement dans les trous défendus par les mâles les plus gros. La manipu
lation expérimentale de la quali té du si te de ponte ne semble pas altérer cette préfé
rence. DOWNHOWER et VOST (1977) montrent que les grands mâles abandonnent 
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leur nid moins fréquemment que les petits tandis que pour BROWN (1978), les 
pertes d'œufs dues à la prédation et au cannibalisme sont moins fréquentes avec 
les grands mâles. De même, les grands mâles restent plus longtemps avec le frai 
que les petits mâles. KEENLEYSIDE, RANGELEY et KUPPERS ( 1985) montrent que 
les femelles du poisson cichlidé, Cichlasoma nigrofasciatum, s'apparient préfé
rentiellement avec des mâles de grande taille. Ces auteurs suggèrent que ces mâles 
défendent les œufs et le frai plus efficacement que les mâles plus petits. De même, 
pour MYRBERG, MOHLER et CATALA (1986), les femelles du poisson demoiselle 
Pomacentrus partitus semblent attirées préférentiellement par les sons produits par 
les mâles 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 mâles et, d'autre part, par une qualité du territoire (nombre de sites de 
pontes pour le triptérygion, et propreté de l'abri défendu par le mâle pour la 
blennie). 

3) Le choix pour la protection contre les prédateurs peut être illustré par un 
poisson labridé (Pseudolabrus celidotus). JONES (1981) montre que les mâles qui 
défendent les territoires les plus profonds sont ceux qui obtiennent le succès 
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 à nier que les caractères génotypiques se transmettent des 
parents aux enfan ts. Si un mâle possède de « meilleurs» gènes qu'un autre, il est vrai
semblable que ses descendants en hériteront, en partie du moins. Les « bons gènes» se
raient ceux qui favorisent les capacités de survie de la descendance, ses capacités de re
production ou de compétition (KREBS et DA VIES, 1981 ). Dans ce cas , on peut supposer 
logiquement que l'évolution ait favorisé les femelles qui s'apparient préférentiellement 
avec de tels mâles. Le problème vient de l'évaluation de la « qualité » du génome. En ef
fet, les seuls caractères qui semblent pouvoir guider le choix du partenaire de reproduction 
sont des caractères phénotypiques, qui ne sont pas nécessa irement transmissibles à la 
descendance. En effet, les caractères phénotypiques sont probablement fortement in
fluencés par un grand nombre de phénomènes« non génétiques »ou environnementaux 
tels que la disponibilité de nourriture à différents moments de la croissance de l 'animal , 
par exemple. Le « choix pour des bons gènes » apparaît donc problématique. Cependant 
ces dernières années, un certain nombre d 'études tendent à mettre en évidence des phé
nomènes de cho ix du partenaire chez des espèces dont les mâles ne prodiguent pas de 
soins parentaux . Il semble donc que la seule contribution de ces mâles à la reproduction 
soit génétique. Nous présenton s ci-dessous quelques exemples récents de ces études. En
su ite , nous parlerons brièvement des modèles (verbaux ou mathématiques) élaborés en 
vue d'expliquer pourquoi un caractère serait choisi. 

3.2a. Choix pour des « bons gènes » 

li semble que très peu d 'études empiriques aient été consacrées à la transmission 
des qualités vitales d'un mâle à sa descendance. Cependant, les résultats des expériences 
que PARTRIDGE (1980) consacre à ce suj et controversé apparaissent particulièrement 
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 mâle de leur choix tan
dis que dans d'autres groupes, les femelles sont obligées de s'apparier avec un mâle 
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, légèrement 
mais de façon 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 l'expérience de PARTRIDGE (1980) , 
ces auteurs ne détectent pas de différence significative entre les deux groupes. De plus, 
pour tester réellement l'héritabilité des caractères (et non simplement le nombre de des
cendants obtenus par une femelle exerçant un choix du partenaire!), il fa udrait tester la 
deuxième génération plutôt que la première (BOAKE, 1986). 

SIMMONS (l 986a et l 986b) étudie le criquet (Cry/lus bimaculatus) en milieu 
naturel et en laboratoire. Il montre que les femelles s'apparient plus souvent avec les 
mâles de grande taille : ces mâles sont visités plus fréquemment et peuvent obtenir plu
sieurs appariements successifs avec la même femelle . 

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

BORGIA et GORE ( 1986) étudient l 'oi seau constructeur ( Ptilonorhynchus viola
ce us) . Les mâles de cette espèce construisent des « huttes » de branchages dont ils déco
rent l'entrée, avec des plumes notamment. Ces« huttes » ne servent qu'à la parade (la 
femelle quitte le mâle après l'accouplement). BORGIA et GOR E montrent que les mâles se 
volent l'un à l'autre les décorations de leur « hutte » e t que les mâles qui volent Je plus 
sont ceux qui ont le plus de décorations. Comme le succès reproducteur d'un mâle dépend 
du nombre de décorations se trouvant devant la « hutte », ces auteurs suggèrent que les 
femelles évaluent la qualité des mâles en se basant sur le ur succès dans la compétition 
avec d'autres mâles. 

ROBERTSON (1986) étudie la grenouille australienne (Uperoleia rugosa) . Les 
mâles de cette espèce se rassemblent en arène que les femelles visitent quand elles sont 
gravides. Les sites défendus par les mâles ne contiennent aucune ressource dont la femelle 
ou sa descendance pourrait profiter. Après deux ou trois nuits passées à circu ler dans 
l'arène, les femelles s'apparient. ROBERTSON montre qu'il semble exister une forte cor
rélation entre le poids des mâles et des femelles trouvés en amplexus. li montre également 
que les femelles sont attirées par les cris des plus gros mâles. 

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

Ce nombre peut dépendre de facteurs « non génétiques » . Par exemple chez la drosophile, les 
sécrétions des glandes accessoires du mâle peuvent stimuler l'oviposition, tandis que d'autres 
sécrétions du mâle sont incorporées aux œufs. 
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3.2b. L'évolution du choix du partenaire : des modèles 

Deux types de modèles s'opposent qui tentent d'expliquer pourquoi un caractère 
du mâle est choisi et comment le choix du partenaire évolue à partir de la sélection de ce 
caractère : primo, les modèles des « bons gènes » propremen t dits pour lesquels le carac
tère choisi est susceptible d'augmenter les capacités vitales de la descendance et, secundo, 
les modèles « arbitraires »pour lesquels le caractère 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 mâles, les seconds sont dits « non adaptatifs » 
(BOAKE, 1986) . Cependant, tous deux impliquent (implicitement ou explicitement) la 
transmission de caractères phénotypiques du mâle à sa descendance. 

Jusqu'à présent, les modèles adaptatifs (dits « modèles des bons gènes ») sont 
restés verbaux. Cependant, BOAKE(l986) propose une méthode pour tester les hypo
thèses adaptatives du choix du partenaire. Pour BOAKE, la résolution de l'opposition entre 
les deux types de modèle dépend en partie de la mise en évidence de différences de 
viabilité de la descendance entre les mâles, et de la démonstration de l ' utilisation de ces 
différences par les femelles lors du choix du partenaire de reproduction . Elle montre que 
la génétique quantitative constitue un outil pui ssant pour tester les hypothèses adaptatives. 

Sa méthode repose sur trois points: la mesure de l'attractivité des mâles, la mesure 
de leurs « qualités » génétiques (mesurées par la viabilité de leur descendance) et la 
mesure des capacités vitales des descendants de chaque mâle. Pour que l'hypothèse 
adaptative se vérifie, il faut que cette dernière mesure so it positivement corrélée avec la 
première. L'application de cette méthode à l'étude d ' un coléoptère (Triboliwn castanewn) 
montre qu'aucune corrélation ne semble exister entre l' attrac tivité des mâles et les capaci
tés vitales de leurs descendants. 

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

Le modèle proposé par FISHER montre que les préférences montrées par la femelle 
pour un caractère arbitrairement choisi pourraient évoluer sous ! 'action de la sélection 
sexuelle engendrée par cette préférence. La sélection se renforcerait ainsi d 'elle-même. 
Les préférences de la femelle et le caractère du mâle pourraient alors évoluer ensemble à 
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 mâles présentant un caractère donné, favorab le à la survie de 
l'animal, peuvent être favorisées par l 'évolution: si le caractère est génétiquement trans
missible, leurs fils en hériteront!. Le caractère va donc commencer à se répandre dans la 
population. En corollaire, un gène qui conduirait les femelles à préférer les mâles possé
dant le caractère en question se répandrait aussi dans la population, puisque leurs fils se
ront mieux aptes à survivre. Maintenant, les mâles possédant le caractère obtiennent un 
double avantage : il sont mieux aptes à survivre et ils ont plus de chances d'obtenir un 
partenaire de reproduction . De même, l' ava ntage est double pour les femelles: leurs fil s 
sont mieux aptes à survivre et ils sont plus attractifs pour les femelles. Suite au renfor
cement positif entre les préférences des femelles et le caractère des mâles, ! 'attractivité des 
fils va devenir graduellement le facteur le plus important po ur le choix exercé par la 
femelle (hypothèse du « fils sexuellement attractif» ou sexy son hypothesis). Finalement, 
ce caractère pourra se développer suffisamment pour devenir une gêne pour la survie de 
l'animal et la sélection naturelle va freiner, voire arrêter le processus de renforcement. 

Il se peut également que ces mâles obti ennent un succès d 'appariement plus élevé que les au tres parce 
que cc caractère particulier les rend plus facilement détectables par les femelles (a ttraction 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 modèle génétique suppose que le 
caractère du mâle 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 caractère et la préférence de la 
femelle ainsi que la possibilité de l'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 modèle polygénique de sélection 
sexuelle. 

Le modèle de FISHER ( 1958) a été critiqué par ZAHA VI ( 197 5 et 1977) qui pro
pose un autre mécanisme d 'évolution: le « principe du handicap» (handicap principle). 
Pour ZAHA VI, un caractère développé à l'extrême constitue en fait un handicap pour 
« la vie de tous les jours». Ce handicap pourrait être un moyen d 'évaluer la qualité géné
tique des mâles. En effet, les mâles qui présentent ce handicap devraient avoir de « meil
leurs » gènes que les autres puisqu ' ils ont réussi à survivre malgré celui-ci. L'évolution 
devrait donc favoriser les femelles qui choisissent ces mâles, puisque leurs fils devraient 
hériter de meilleures capacités de survie. 

Le « principe du handicap », très 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 très particulières et très limitées (par exemple, quand un pro
cessus purement « de FISHER » ne peut fonctionner: si la tendance à choisir un partenaire 
montrée par les femelles est initialement rare par rapport à l'attractivité des mâles; si le 
système d'appariement est intermédiaire entre la monogamie et la polygamie; si le gène 
codant pour le caractère 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 
gènes » (paragraphe 3.2.). Pour chaq ue option, nous avons proposé quelques exemples 
récents. De plus, dans le cadre du choix pour des « bons gènes », nous avons vu que le 
caractère choisi pouvait être un caractère traduisant directement les qualités génétiq ues du 
mâle ( « modèles adaptatifs »)ou un caractère arbitraire ( « modèles non-adaptatifs », hy
pothèse du « fils sex uellement attrac tif » de FISHER, 1930; « principe du handicap » de 
ZAHA VI, 197 5). 

Pour terminer ce chapitre, il reste à présenter brièvement les systèmes qui pour
raient être utilisés par les femelles pour éva luer le critère utili sé lors du choix et les tac
tiques qui pourraient être suivies pour effectuer ce choix. 

3.3a. Les tactiques d'échantillonnage des mâles 

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

1) La procédure la plus simple est de choisir le premier mâle rencontré qui possède 
certaines spécifications simples : c'est la« tactique du seuil cri tique » (threshold
criterion tactic). Selon la hauteur du « seuil », le comportement des femelles sera 
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plus ou moins discriminatif. A son niveau le plus élémentaire, cette tactique 
consiste à déterminer si l'individu rencontré appartient à la même espèce, est de 
sexe opposé et est prêt à se reproduire. C'est ce que J ANETOS ( 1980) et PARKER 
(1983) appellent l'appariement au hasard (random mating). Pour JANETOS (1980), 
cette stratégie ne peut apparaître que si des contraintes très stictes pèsent sur les 
femelles (temps de reproduction très 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 mâles de la population. PARKER (1983) 
affine le modèle de l'appariement au hasard en y incluant la valeur du plus 
« mauvais » appariement pouvant être réalisé par une femelle, le temps investi 
dans la reproduction (copulation, gamétogenèse, investissements parentaux) et le 
temps nécessaire à trouver un autre partenaire. Se basant sur le modèle du régime 
optimal de MacARTHUR et PIANKA (1966), PARKER calcule que la stratégie 
d'appariement au hasard est utilisée quand : 

Qmin f g > Qmoy f (s+g) 

où« <bnin » est la valeur d'un appariement avec un partenaire de qualité minimale, 
« Qmoy » la valeur d'un appariement avec un partenaire de qualité moyenne,« g » 
le temps investi dans la reproduction et « s » le temps nécessaire à trouver un autre 
partenaire. WITTENBERGER (1983) traduit ce raisonnement en termes de rapport 
coûts-bénéfices. La « tactique du seuil critique »devrait être évolutivement favo
rable quand le coût de la comparaison de plusieurs partenaires potentiels dépasse 
les bénéfices qui pourraient être obtenu par une semblable tactique. Le coût peut 
être élevé si le processus de comparaison nécessite un temps important par rapport 
à la longueur de la saison de reproduction, ou si les capacités mémorielles ou 
locomotrices de la femelle sont limitées. Les bénéfices peuvent être faibles si la 
qualité des partenaires potentiels varie peu (par exemple, si la variance génétique 
des caractères sexuels secondaires est faible entre les mâles - MAYNARD SMITH 
(1978), si les mâles ne diffèrent pas beaucoup dan s leur capacité à nourrir les 
femelles durant la parade, si les mâles diffèrent peu en terme d 'efficacité des soins 
parentaux et si le degré de parenté avec le partenaire choisi importe peu vis-à-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. 

2) La « tactique de comparaison séquentielle » (sequential-comparison tactic) consiste 
à comparer les deux derniers mâles rencontrés. Le processus se déroule tant que la 
qualité du ièmc mâle est supérieure à celle du mâle (i-1 ). Dès que la tendance 
s ' inverse, la femelle retourne au mâle (i-1) pour s 'apparier. L 'avantage de cette 
tactique est clair par rapport à la tactique précédente. Son inconvénient, comme 
pour la tactique précédente, est de permettre des appariements avec des mâles de 
« faible » qualité, peut-être même plus faible que la moyenne. Pour WITTENBER
GER, cette tactique devrait être favorable quand les mâles sont fortement dispersés 
par rapport aux capacités de locomotion des femelle s. 

3) Les chances d 'appariement avec un possible « mauvais mâle » ne peuvent être 
sérieusement limitées, pour WITTENBERGER, que par la « tactique de comparaison 
globale » (pool- comparison tactic). Un temps prédételllliné est consacré à pros
pecter les partenaires potentiels , le « meilleur » des partenaires rencontrés sera 
choisi. C'est la tactique du« meilleur-de-n-mâles » (besr-of-n-males) de JANETOS 
(1980) qui montre que le « n » idéal à prospecter est « 5 mâles » (références et 
justifications dans JANETOS , 1980). L 'avantage de cette tactique est bien sûr de 
limiter sérieusement le risque pour la femelle de s'apparier avec un mâle de qualité 
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inférieure ou égale à la qualité moyenne des mâles de la population. Cette tactique 
devrait donc être favorisée évolutivement quand les mâles son t groupés (en arène, 
en groupe social ou en colon ie) et quand les qualités des mâles peuvent être 
facilement évaluées (WITIENBERGER, 1983). 

3.3b. L'évaluation du critère utili sé pour le choix 

Si la majorité des mâles vérifie les standards sur lesquels se base le choix du par
tenaire, un seul critère suffit à déterminer le choix. Par contre, si les mâles varient beau
coup par rapport à ces standards, il peut devenir nécessaire d'utiliser plusieurs critères de 
choix. 

Deux systèmes d 'évaluation , basés sur des critères multiples, sont proposés par 
WITIENBERGER (1983) : le « système de priorité » (priority system) et le « système 
d'accumulation » (weighting system). 

- Dans le système de priorité , les critères sont organisés de faço n hi érarchique . 
Supposons, par exemple, qu'il y ai t deux critères (appelons les 1 et 2) . Si le critère 1 
est hiérarchiquement plus élevé que le critère 2, la « qualité » d'un mâle sera d 'abord 
évaluée suivant le c ritère 1, puis le groupe des mâles qui satisfait à ce critère 1 sera 
évalué avec le critère 2. Ceux qui vérifient ce deuxième critère seront sélectionnés. 
Cette manière de procéder serait la plus appropriée quand le choix du partenaire 
s'effectue suivant la tactique de la comparaison globale. 

- Le système d 'accumulation fonc tionne, lui, tout à fait différemment. Tous les 
cri tères sont utilisés simultanément. Les mâles vérifient ces différents critères à des 
degrés qui leur sont propres. Le système cons iste à « add it ionner » ces différents 
degrés. Si le « total » obtenu attein t un niveau prédéterminé, le mâle est choisi. 
Reprenons l'exemple des critères 1 et 2 : un mâle pourra être choisi s'il vérifie le 
cri tère 1 à 75 % et le critère 2 à 25 %, mais il pourra éga lement être choisi s'i l vérifie 
le critère 1 à 25 % et le critère 2 à 75 %. Ce système es t compatible avec les deux 
tactiques séqUentielles présentées au paragraphe 3.3a. 

4. DES ALTERNATIVES AU CHOIX DU PARTENAIRE ? 

Dans les trois premières parties de ce chapitre, nou s avons parlé de systèmes 
d'appariement essentie llemen t basés sur le choix du partenaire de reproduction. Cepen
dant, bien que ce sujet semble particulièrement bien documenté (d'un point de vue théo
rique comme d ' un point de vue empirique), il demeure un thème de grande controverse. 

Depuis quelques années, un certain nombre d'études de terrain tendent à mettre en 
évidence des systèmes d'appariement qui ne semblent pas reposer sur le choi x du parte
naire de reproduction . Dans cette dernière partie de notre synthèse bibliographique, nous 
donnerons quelques exemples particulièrement marquants de ces études. 
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4 .1. LA FIDELITE AU SITE DE PONTE DES FEMELLES DE 
THALASSOMA BIFASCIATUM 

Thalassoma bifasciatum est déjà apparu plusieurs fois dans ce chapitre. C'est en 
effet une espèce tropicale qui a été particulièrement bien étudiée et qui apparaît très proche 
de l'espèce méditerranéenne (Thalassoma pavo) . 

A l'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 mâles, sont situés sur le bord externe du récif, 
sous le courant. Cette situation des sites de ponte a pour effet d'entraîner les œufs pondus 
vers le large sans qu'ils passent au-dessus du récif. Le succès reproducteur peut varier 
considérablement d'un site à l'autre (synthèse et autres références dans WARNER et 
HOFFMAN, 1980a et 1980b; w ARNER , 1987). 

W ARNER et HOFFMAN (1980a) et WARNER (1985) montrent que ces sites de 
ponte sont réutilisés de génération en génération pendant de nombreuses années. W AR
NER (1985) montre que les femelles semblent fidèles à un site de ponte particulier. Si le 
mâle territorial défendant ce site disparaît, les femelles vont généralement pondre sur un 
autre si te durant quelques jours. Dès que le nouveau mâle 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 mêmes caractéristiques physico
chimiques et environnementales (W ARNER , communication personnelle) . 

W ARNER (1986) met en évidence 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 à un site de ponte paraît ef
fectivement très 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 paraît y avoir aucune association entre le site de ponte et la zone de nutrition. En effet, 
se ules 20 femelles sur 71 son t vues uniquement dans la zone contenant leur site de ponte 
tandi s que 23 ne sont vues dans cette zone que durant la période d'activité sexuelle (ces 
dernières passent par 1 à 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 son t vues autant dans la zone con tenant leur site de ponte que dans leur 
zone de nutrition. 

Enfin, WARNER (1987) mon tre qu 'en cas de di sparition du mâle territorial 
(naturelle ou expérimentale) , 0 % de 76 femelles marquées change de site de ponte de fa
çon permanen te. De même, si le mâle change simplement de site de ponte pour 
s'approprier un si te voisin, bien en vue du précédent (à moins de 10 m), 0 % de 23 fe
melles marquées suit le mâle sur son nouveau site. 
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4. 2. PRESSION DEMOGRAPHIQUE ET COMPETITION MALE-MALE 

D'autres mécanismes donnent l'impression de pouvoir affecter le succès repro
ducteur des mâles. Les deux exemples qui suivent concernent d'autres groupes de verté
brés (amphibiens et oiseaux), montrant par là que ce phénomène pourrait ne pas être ex
clusivement réservé aux poissons. 

SULLIVAN (1982, 1983 et 1987) étudie le système d 'appariement d ' un crapaud 
(Bufo woodhousei) . Dans le sud-ouest des Etats-Unis, cette espèce montre une saison de 
reproduction relativement longue. Les mâles se rassemblent en groupes de faible densité 
(2 à 30 mâles) 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 à des 
arènes) . 

SULLIVAN (1982 et 1983) suggère que la variation du succès reproducteur des 
mâles résulte principalement du choix du partenaire de reproduction . Le facteur détermi
nant le succès 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 mâles (moins de 60 %). La corrélation 
entre le succès d'appariement et la fréquence de coassement peut même être non signifi
cative certaines années. Pour SULLIVAN, ce phénomène pourrait être expliqué par des 
changements démographiques dans la distribution des tailles au sein de la population 
plutôt que par la sélection sexuelle. 

Le merle à tête jaune (Xantho cephalus xanthocephalus) est étudié par LIGHTBODY 
(1986) et LIGHTBODY et WEATHERHEAD (1987 et sous presse). Cette espèce nidifie dans 
des zones marécageuses à végétation relativement clairsemée. Les mâles y défendent des 
territoires et peuvent s'apparier avec plusieurs femelles. Un territoire peut donc contenir 
un nombre variable de nids. 

LIGHTBODY (1986) et L!GHTBODY et WEATHERHEAD (sous presse) proposent ce 
qu ' ils appellent le« modèle du choix du partenaire neutre » (ne ut rai mate choice mode!) 
comme une véritable alternative aux modèles classiques de choix du parten aire par la 
femelle. En effet, ces auteurs montrent que le partage des territoires par les femelles ne 
semble pas affecter leur succès reproducteur. De même, quand une femelle s ' installe 
quelque part~ elle semble le faire indépendamment des autres femelles et apparemment au 
hasard. LIGHTBODY propose alors son « modèle d 'absence du choix du partenaire» qui 
serait la stratégie la plus favorable évolutivement lorsque le succès reproducteur d'une 
femelle ne paraît pas pouvoir être influencé par un choix du partenaire. 

LIGHTBODY et WEATHERHEAD (1987) montrent de plus que Je succès reproduc
teur des femelles ainsi que le « choix » de leur partenaire paraissent effectivement indé
pendants des paramètres caractérisant les territoires ou les mâles. Le succès reproducteur 
des mâles ne semble alors dépendre que de leur capacité à 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 études 
semblent indiquer la même tendance : références dans LIGHTBODY et WEATHERHEAD, 
1987). 
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S. CONCLUSION 

Ce chapitre était consacré à la présentation des idées couramment présentées dans 
le cadre de l'étude des systèmes d'appariement. 

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

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

La troisième 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 gènes» était sujet à controverse. Outre le problème de la 
transmission des caractères phénotypiques à la descendance , cette controverse tourne 
principalement autour des modèles qui sont proposés pour expliquer pourquoi un carac
tère est choisi : « modèles non-adaptatifs » basés sur le processus de FISHER (1930) et qui 
postulent que le caractère est choisi arbitrairement, ou « modèles adaptatifs » qui postulent 
que le caractère est choisi parce qu'il indique la qualité du mâle. Enfin , nous avons ter
miné en présentant les tactiques susceptibles d'être sélectionnées pour choisir un parte
naire de reproduction en fonction de critères déterminés et les méthodes d 'évaluation de 
ces critères. 

Il est clair que ces idées apparaissent très satisfaisantes pour l' 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 quatrième partie de ce chapitre qu ' un courant d ' idées 
nouvelles semblait se faire jour, basé sur des études de terrain . Ces ébauches d ' une théo
rie nouvelle proposent des alternatives au choix du partenaire tel qu ' il est compris clas
siquement(« fidélité », WARNER , 1987; «compétition mâle-mâle », LIGHTBODY et 
WEATHERHEAD, 1987; « pression sociale», SULLIVAN, 1987). Cette dualité a condi
tionné notre approche des systèmes d'appariement des labridés méditerranéens. 
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Photo 3. Couple de Symphodus tinca (le mâle nage au-dessus de la femelle). 

Photo 4. Thalassoma pavo : mâle tenninal. 
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CHAPITRE Il 

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 première partie décrira brièvement, d ' une part, notre zone de travail et, d ' autre 
part, les systèmes soc io-reproducteurs des espèces que nous avons é tudiées. 

• La deuxième partie présentera le matériel et les méthodes que nous avons utili sés pour 
acquérir nos données de base concernant le succès reproducte ur des mâles de nos po
pulations* . 

• La troi sième partie sera consacrée au volet ex périmental de notre é tude. Nous nous 
contenterons d ' y présenter notre méthodologie générale, nous réservant de décrire 
chaq ue expérience en détail dans les chapitres III à VI. 

• Enfin , la quatrième et dernière partie présentera les tests stati stiques qu e nous avons 
utilisés pour analyser nos résultats. 
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1. LA ZONE DE TRA V AIL ET LES ESPECES ETUDIEES 

1.1. SITUATION GEOGRAPHIQUE ET DESCRIPTION DE NOTRE 
ZONE DE TRA V AIL 

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 l'Université de Liège (STARESO) située au nord
ouest de la Corse dans la baie de Calvi sur la Pointe de la Revellata (fig. 2 tirée de BA Y, 
1978; modifiée). Les parois rocheuses granitiques qui forment la côte s'enfoncent sous 
l'eau jusqu'à une profondeur de -8 men moyenne en face de la Station et d'environ 
- 20 m à l'extrémité de la Pointe de la Revellata (fig. 3). Au-delà de ces parois et éboulis 
rocheux recouverts d'algues où prédomine le genre Cystoseira, s' installe l 'herbier de 
posidonies qui s'étend jusqu'à l'isobathe -40 m environ. 
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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, à l'extré
mité de la pointe de la Revellata et, d 'autre part, à partir du navire océanographique 
WINNARETTA SINGER au large de la Sicile sur le sommet de l'île 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 espèce 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 première foi s par YON 
WAHLERT (1961) puis par OTIS (1968), CASIMIR (1969) et HEYMER (1972). 

Les comportements sociaux et reproducteurs sont étudi és par LEJEUNE 
(1978), LEJEUNE et voss (1979 e t 1980) et LEJE UNE (1985). WAR NER et LEJEUNE 
(1985) montrent que cette espèce est probablement hermaphrodite protogy ne*. 

Contrairement aux autres espèces du genre, les grands mâles (mâles de trois ans 
et plus, la longévité de cette espèce étant d 'environ cinq ans) sont territoriaux toute l 'année 
et ne construisent pas de nid. Les territoires sont jointifs et établi s le long de la côte ro
cheuse, à la limite de l' herbier de posidonies (fig. 5). 

Durant la saison de reproduction , qui s'étend de fin mars à début juin, l'ac tivité 
sex uelle n'a lieu qu ' une heure à l'aube. Les femelles quittent leur aire de repos* noc
turne chaque matin pour se rendre sur les territoires des mâles. Toutes empruntent pour ce 
faire le même chemin de migration (WERNERUS, 1985 et WERNERUS, MICHEL et VOSS , 
1987) (fig. 5). Les pontes ont lieu tout au long de la traversée des te rritoires . 

Les petits mâles (j eunes mâles de moin s de troi s ans généra lement) sont 
sexuellement actifs, mai s ne sont pas territoriaux (il s ne le dev iend ront qu 'à trois ans ou 
plus). Ils peuvent se reproduire suivant deux stratégies différentes. Le plus souvent, ces 
petits mâles parasi tes* paradent avec les femelles et fécondent leurs œ ufs sur le terri toire 
d ' un grand mâle, jusqu ' à ce que celui-ci arrive et les chasse (fécondation volée*). Les pe
tits mâles peuvent aussi tenter de parasite r* la ponte d ' un couple en parade, mais cette 
stratégie ne réussit que très rarement. Enfin, signalons que les plu s gra nds de ces pe tits 
mâles paraisse nt se comporter comme des mâles satellites* . 

l.2b. Symphodus ocellatus (Forsskal, 1775) 

Symphodus ocellatus est éga lement une espèce di chromatique dont les caracté
ristiques méri s tiques sont é tudi ées par QUIGNARD ( 1966). Sa ta ill e max imale 
n'excède pas 10 cm dans notre zone de travai l (photo 2). 

Les patrons de coloration sont décrits par VOSS ( 1976) et HELAS (1981 ). Le 
comportement nidificateur est décrit pour la première foi s par SOLJAN (1930 a et b) ; 
FIEDLER (1964) établit son éthogramme. LEJEUNE (1985) étudi e ses systèmes sociaux 
et reproducteurs. 
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Fig. S. Loca lisa tion des territoires des mâles et du passage des femelles 
(Symphodus m e/anoc er cus). 

La saison de reproduction s'étend de fin mai à début juillet. Au cours de celle-ci , 
l'activité sexuelle des grands mâles (c'est-à-dire les mâles de troi s ans, la longévité de 
cette espèce étant de troi s ans d'après LEJEUNE, 1985) est cyclique. Chaq ue 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, seul e 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'à l'éclosion des œufs (d urée moyenne : 4 .3 
jours ± 1.8; n = 9). Le cycle entier durant en moyenne 7.8 jours± 2.7 (n = 9), chaque 
mâle peut construire successivement plusieurs nids (de 2 à 5 cycles successifs) . Toutes 
les données qui précèdent sont tirées de LEJEUNE (1985) et sont confirmées par nos 
propres résultats (WERNERUS, 1985). 

Les petits mâles (c'est-à-dire les mâles de un et deux ans), sexuellement ac ti fs 
mais non nidificateurs, se rencontrent autour des nids des mâles terminaux, il s se repro
duisent en parasitant les pontes des femelles dans les nids de ceux-ci. On di stingue deux 
catégories sociales parmi ces mâles initiaux: les mâles satellites et les mâles parasites. Les 
mâles satellites portent un patron de coloration di stinct de celui des mâles terminaux et ont 
une taille intermédaire à celle des mâles terminaux et des mâles parasites. Leur caractéri s
tique est de rester fidèle à un nid ou à un mâle en particulier pendant tou te la durée de la 
phase d 'activité sexuelle de ce mâle. Ils sont mieux tolérés dans l'environnement immédiat 
du nid que les mâles parasites qu ' il s chassent d'ailleur eux-mêmes du nid . Les mâles pa
rasites sont de petits mâles ayant la tail le et le patron de coloration des femell es. Contrai
rement aux mâles satellites, il s suivent les femelles en passant de nid en nid. 
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Les femelles visitent les nids des mâles terminaux durant toute la journée pour y 
pondre. Elles peuvent pondre plusieurs fois successivement dans un même nid et peuvent 
visiter un même 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 à se déplacer en petits groupes et elles sont souvent trois ou quatre à se pré
senter en même temps à un nid [LEJEUNE (1985) signale déjà que lorsque plusieurs fe
melles se présentent en même temps à un nid, elles attendent et pondent chacune à leur 
tour]. 

D 'après 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). 

l.2c. Symphodus tinca (Linné, 1758) 

C'est la plus grande espèce du genre (jusqu'à 33 cm dans notre zone de travail). 
Elle est également dichromatique non pem1anente (photo 3). Ses caractéristiques 
méristiques sont décrites par QUIGNARD ( 1966) et ses patrons de coloration par HELAS 
(1981). 

FIEDLER (1964) établit son éthogramme. HELAS et al. (1982) et LEJEUNE (1985) 
é tudient ses systèmes sociaux et reproducteurs. WARNER et LEJEUNE (1985) 
montrent que Symphodus tin ca présente certaines caractéristiques d'une espèce herma
phrodite protogyne. 

Pendant la saison de reproduc tion (de mi-avril à mi -juin) les grands mâles 
(c'est-à-dire les mâles les plus vieux, la longévité de cette espèce étant d'environ 14 ans 
d'après 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 à ce que signale LEJEUNE (1985), qu'un même mâle 
construise plusieurs nids au cours d'une saison de reproduction. 

Les petits et moyens mâles (jeunes mâles de moins de cinq ans environ), ne 
sont pas encore nidificateurs. Il s se reproduisent soit en parasitant les pontes des femelles 
dans les nids des grands mâles, soi t en paradant et fécondant les pontes d'une femelle en 
dehors d'un nid . Les œufs sont alors abando nnés sur le substrat. Les mâles moyens dont 
le domaine vital con tient le nid d'un grand mâle se rassemblent autour de celu i-ci pendant 
la durée d 'existence du nid (souvent la durée de la saison de reproduction). Ils sont orga
nisés hiérarchiquement et un même mâle peut être dominant pour un même nid tout au 
long de la sa ison. Outre le parasitage des pontes et la ponte en dehors du nid, ces mâles 
peuvent se reproduire en paradant une femelle et en fécondant ses œufs dans le nid du 
grand mâle. Celui-ci ne manifestera souvent aucun comportement agressifs 'il n'est pas 
dans sa période d 'activité sexuelle journalière. 

Les femelles peuvent pondre de nombreuses foi s dan s un même nid au cours de 
la journée, et visiter plusieurs nids successivement. Elles peuvent également pondre en 
dehors des nids de nombreuses fois successivement avec le même mille ou des mâles dif
férents . 

l.2d. Thalassoma pavo (Linné, 1758) 

Thalassoma pavo est une espèce qui semble ne s'être in stallée dans notre zone de 
travail que très récemment (en 1986). Les travaux antérieurs ne s ignalent que des ren
contres sporadiques d ' individus erratiques (Voss, 1974). C'est une espèce dichromatique 
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permanente* (contrairement aux trois espèces 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 espèce est hermaphrodite 
protogyne. 

WERNERUS (1988) décrit ses comportements sociaux et reproducteurs. La 
saison de reproduction de Thalassoma pava se situe de fin juin à fin octobre en Corse. 
Les mâles terminaux* établissent leur territoire sur les arêtes et les pitons rocheux peu 
profonds (de 0 à -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 journalière de la phase d'activité sexuelle (une à deux heures par jour en milieu de 
journée). Durant cette phase d'activité sexuelle, les rencontres entre mâles terminaux, et 
entre mâle terminal et mâle initial, donnent généralement lieu à des interactions agonis
tiques. Les territoires ont une superficie d'environ 3000 m2 pour une densité de popula
tion extrêmement faible (environ 1 individu/100 m2 au niveau des territoires des mâles). 
Les mâles franchissent couramment les limites de leur territoire en dehors de la phase 
d'activité sexuelle pour se nourrir. Ces déplacements peuvent atteindre 250 à 300 m. Par 
contre, pendant la période journalière de reproduction, l'activité du mâle se focalise autour 
d'un ou deux sites de ponte caractérisés par un pic rocheux montant près 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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Fig. 6b. Topographie des sites de ponte de Tha/assoma pavo. 

Les mâles initiaux* ne sont pas territoriaux. Pour se reproduire, ils gravitent 
autour des sites de ponte. Contrairement au cas de la girelle Caris julis (LEJEUNE, 1985), 
les mâles initiaux peuvent effectuer une parade analogue à celle d'un mâle terminal , atti
rant ainsi une femelle (fécondation volée). Un deuxième type de stratég ie utili sée par les 
mâles initiaux est la fécondation parasite : pour féconder les œufs d ' une femelle, le mâle 
initial suit le mâle terminal et la femelle lors de la montée à la ponte, et libère sa laitance au 
même endroit qu'eux . 

Durant la phase journalière d'activité sexuelle, les femelles visitent les territoires 
des mâles, en se déplaçant généralement en groupe de 2 à 3 individus. Contrairement à ce 
que suggérait Wernerus (1988), les femelles semblent pouvoir pondre deux fois par jour, 
avec le même mâle ou des mâles différents. 

1.2e. Con cl usions 

Les quatre espèces que nous avons choisi d'étudier, bien que vivant toutes plus ou 
moins dans le même milieu, et se reprodui sant toutes le long de la même frange rocheuse 
côtière, présentent de fortes différences au niveau de leurs systèmes sociaux et reproduc-
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teurs (tabl. 1). Ces différences vont de l ' absence de soins parentaux avec ponte 
pélagique de Thalassoma pavo, à la ponte démersale et aux soins parentaux particulière
ment développés de Symphodus ocellatus. L 'absence de soins parentaux avec ponte dé
mersale de Symphodus melanocercus et le système mixte de Symphodus tinca (choix des 
femelles entre les soins parentaux ou la ponte démersale sans soins pare ntaux) appa
raissent comme des intermédiaires à ces deux extrêmes. 

Nous pensons que ces différences, présentées par des espèces phylogénétique
ment proches, voire fort proches, devraient rendre particulièrement inté ressante l'étude 
comparée des mécanismes sous- tendant les systèmes d' appariement de ces espèces. 

2. ACQUISITION DES DONNEES DE BASE 

2. 1. ENREGISTREMENT DES DONNEES 

Notre travail , qui s'étend sur les trois sa isons de reproduction 1985, 1986 e t 
1987, a été effectué entièrement en plongée sous-marine au moyen d'un scaphandre 
autonome et a nécessité quelque 1032 plongées pour un total de 1350 heures passées sous 
l'eau. 

L 'enreg istrement des do nnées a été effectué sur un écritoire sous-marin dont la 
description se trouve chez LEJEUNE (1978) et VOSS (198 1 ). 

Nous avons également eu recours à la photogra phie sous-marine en utili sant un 
appareil Canon F I et un fl ash Yivitar 283 dans un boîtier étanche Ikelite. 

2 . 2. MARQUAGE ET C APTURE DES POISSONS 

2.2a . Marquage des poissons 

Afin de permettre un tra itement stati stique des données sur des ind ividus diffé
rent s, il éta it nécessa ire de po uvoir reconnaître les po issons individuelleme nt. Nou s 
avons, pour cela, utilisé deux méthodes di ffére ntes : les marques naturelles et le tatouage. 

Chaque fo is que c'était possible, nous avons utili sé la présence de marques natu
re lles (taches colorées, c icatrices, mutil ati ons, . . . ) pour identi fier les poissons se lon la 
méthode préconisée par MICHEL et al. ( 1983). 

En l'absence de marques naturelles aisément identifi ables ou qu and nous av ions à 
reconnaître un trop grand nom bre de poissons, nous avons utili sé la méthode du mar
q uage sous-cutané au bleu alcya n (colorant vital) selo n la techn ique déj à utili sée par 
LEJEUNE (198 5). Nous avons marqué a insi près de 850 po issons au cours des saisons 
1985, 1986 et 1987. Cette méthode n 'enge ndre qu ' un minimum de stress pour le pois
son. En effet, les po issons sont capturés à la main e n plongée sous-marin e, marqués 
immédi atement après avoir été sort is de l' eau et relâchés sur les lie ux mêmes de capture 
immédiatemen t après le marquage. Le marquage proprement d it s'effectue en introd uisant 
un e goutte de bleu alcyan en dessous de l 'écai lle à marquer, au moyen d ' une serin gue 
remplie du colorant et après avoi r sou levé délicatement la pa rtie arrière de cette écai lle avec 
l' ai guille de la serin gue (photo 6). 
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2.2b. Capture des poissons 

Les méthodes de capture variant d'une espèce à l'autre, nous les présentons briè
vement ci-dessous, espèce par espèce. 

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

î 
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MANCHON AMOVIBLE 

FILET DE RECUPERATION 

Fig. 7. Système de capture de Symphodus melanocercus - (L'ensemb le est posé 
sur le fond). 

Symphodus ocel/atus et Symphodus tinca, par contre, se capturent assez aisément 
à l'épuisette en plongée. Malgré tout, la capture de Symphodus tinca nécessite parfois la 
collaboration de deux plongeurs. 

Enfin, Thalassoma pavo se capture soit à l'épuisette, appâtée à l 'oursin, soit à 
l ' 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 cm, 
est maintenu déployé par deux baguettes verticales placées à ses deux petits côtés et est 
plombé pour obtenir une flottabilité négative (fig. 8) . Il s'agit , pour le plongeur, de 
lâcher le filet déployé derrière le poisson poursuivi, et de dépasser le poisson par le 
dessus pour le rabattre dans le filet. 
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Fig. 8. Filet utilisé pour la capture de Tha/assoma pavo. 

2. 3. MESURE DES DONNEES 

2. 3 a. Le succès reproducteur 

Le succès reproducteur d ' un mâle, toujours basé sur le nombre de pontes par 
heure fécondées par ce mâle, a cependant été mesuré de manière légèrement différente 
suivant les espèces, qui présentent des systèmes reproducteurs différents (voir p. 152). 
Le tableau 2 présente l'ensemble des paramètres retenus pour chaque espèce. 

- FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 
- FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d 'observation , ou 

nombre de visites de femelles par heure d'observation (espèces nidificatrices). 
- FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 
- TG/F =temps pendant lequel une femelle reste avec un mâle. 
- CHA/H =nombre de mâles parasites chassés par les mâles par heure d'observation. 
- FEC/MIN.F =nombre de pontes fécondées par les mâles par minute d'observation 

ramené au temps réellement passé par ces mâles avec une femelle. 
- FEM.PON/H = nombre de femelles pondant dans les nids par heure d'observation. 

Ces paramètres ont tous été mesurés au cours de périodes d'observation de 
10 min, effectuées à différents moments de la journée, ou lors de la période journalière 
d'activité sexuelle lorsque le comportement reproducteur de l' espèce cons idérée est cy
clique (Symplwdus melwwcercus et Thalassoma pavo ). 
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2.3b. Les paramètres physiques 

Le tableau 3 présente, pour chaque espèce, l'ensemble des paramètres au moyen 
desquels nous avons choisi de caractériser les mâles et leur territoire ou leur nid. Ces 
paramètres peuvent être classés en deux catégories (non exclusives) : la première regroupe 
des paramètres dont on a déjà pu constater l'importance lors de la reproduction : taille du 
mâle ou surface du territoire (voir chapitre I); la deuxième rassemble des paramètres 
essentiellement visuels comme la couleur des mâles 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 l'odorat par exemple (RIDET et BAUCHOT, 1984; MICHEL, LEJEUNE 
et voss, 1987; MICHEL et voss, 1988). 

Tous ces paramètres, sauf la longueur des mâles, ont été mesurés in situ en 
plongée sous-marine. Dans la li ste qui suit, nous présentons, espèce par espèce, les mé
thodes de mesure appliquées à chaque paramètre. 

Symphodus melanocercus : 

- Surface territoriale : Suivant LEJEUNE (1985), nous avons mesuré les surfaces 
territoriales par l'ampleur des déplacements des mâles, et la position géographique des 
combats territoriaux . Les déplacements des individus suivi s sont mesurés par rapport 
à des repères, naturels ou art ificiel s, reportés sur une carte. 

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

- Inclinaison du substrat de ponte : Trois catégories o nt à nouveau été retenues 
(horizontal ou s'en approchant, nettement oblique, vertical ou s'en approchant). 

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

- Longueur du mâle: Mesurée hors de l'eau en« Longueur Standard » (LS), c'est
à-dire du bout du museau à la base de la queue. 

- Couleur du mâle : Evaluée à l'œil et par photographie. 

- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un mâle à abandon ner une 
femelle non réceptive. 

Symphodus ocellatus : 

- Orientation du substrat : Les nid s é tant pour la plupart construits dans une faille 
ou adossés à une paroi rocheuse, l'orientation de ce substrat a été mesurée à l 'a ide 
d'un compas (de 0° à 360°). 

- Largeur du substrat : La largeur du substrat sur lequel est construit le nid à été 
mesurée à l 'aide d ' une règle graduée. 

- Profondeur : La profondeur de construction du nid a é té mesurée avec un profondi
mètre à tube capillaire. 

- Diamètre : Le diamètre extérieur du nid a été mesuré à l'aide d ' une règle graduée. 

- Exposition : L 'exposition du nid à la vue a é té mesurée e n te nant compte du nombre 
de face s du nid adossées à 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 un e crevasse et 
presq ue totalement invisible) (fig. 9). 

- Longueur du mâle : Mesurée hors de l' eau en« Longueur Standard » (LS), c'est
à-dire du bout du museau à la base de la queue. 

Couleur du mâle : Evaluée à l 'œ il et par photographie. 

Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un mâle à abandonner une 
femelle non réceptive. 
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Fig. 9. Mesure de l'exposition à la vue des nids de Symphodus oce/latus . 

Symphodus tinca : 

- Profondeur du nid : La profondeur de construction du nid a été mesurée à l'aide 
d'un profondimètre à tube capillaire. 

- Longueur du mâle : Mesurée hors de l'eau en ·« Longueur Standard » (LS), c'est
à-dire du bout du museau à la base de la queue. 

- Couleur du mâle : Evaluée à l 'œil et par photographie. 
- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un mâle à abandonner une 

femelle non réceptive. 
- Agressivité : Mesurée par le nombre de fois qu'un mâle en chasse un autre, par 

heure d 'observation. · 
- Efficacité des soins parentaux : Mesurée expérimentalement par la détermination 

du taux de survie des œufs dans le nid (voir partie expérimentale au paragraphe 3 ci
dessous). 

Thalassoma pavo : 

- Surface territoriale : Suivant LEJ EUNE (1985) , nous avons mesuré les surfaces 
territoriales par l'ampleur des déplacements des mâles et la position des combats 
territoriaux . Les déplacements des individus suivis sont mesurés par rapport à des 
repères, naturel s ou artificiels, reportés sur une carte. 

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

- Profondeur : La profondeur des sites de ponte a été mesurée à l 'a ide d 'un profon
dimètre à tube capillaire. 

- Longueur du mâle : Mesurée hors de l'eau en« Longueur Standard » (LS), c 'est
à-dire du bout du museau à la base de la queue. 

- Intensité de la parade : Mesurée par le temps que met un mâle à 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 espèce nous nous sommes attachés à l'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 même 
plongée, nous avons pu répondre à des questions telles que : ces déplacements sont-ils 
orientés, ou encore, une même femelle retourne-t-elle toujours pondre aux mêmes 
endroits, . .. ? 
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3. ACQUISITION DES DONNEES EXPERIMENTALES 

Après avoir mesuré certa ines caractéri stiques du succès re producteur des m âles, 
certaines caractéristiques morpho logiques ou comportementales de ces mâles eux-mêmes, 
de leur nid et de leur territo ire , e t après avoir é tudié le comporteme nt des femelles, no us 
pouvons dégager de ces données de base une première hypothèse concernant la sélec tio n 
sexuelle pour chaque espèce. JI s'agit maintenant d 'essayer d ' infirmer cette hypo thèse par 
le biais del 'expérience. 

Les expérie nces q ue no us avons réa li sées sur les différentes espèces é tudiées 
consistaient toutes à faire varier un paramètre (le paramètre testé) par rapport aux autres, 
restés invariables, afin de mesurer l' amplitude résultante du succès re produc te ur des indi
vidus tes tés. 

Toutes ces expérie nces ont été réali sées selon le schéma suivant : 
- Mesure du succès reprod ucteur immédiatement avant l'expérience, durant une période 

variable sui vant le paramètre testé, allant d ' une demi-heure à plusie urs jours. 
- Manipulation du paramètre. 
- Mesure du succès reprod ucteur immédiatement après l'expé rience durant une période 

ide ntique. 
- Réalisation parallèle d ' une man ipulation « à blanc » tenant lieu d 'expérience test. 

4. ANALYSE DES RESULTATS 

Po ur po uvoir comparer nos rés ultats e ntre eux, no us avons d û recourir à un cer
tain nombre de tes ts. A in si q ue no us l' avo ns signalé da ns l'in troductio n , nous avons 
volontaireme nt li mité le nom bre de tests que nous avons utili sé s. Nous avons o pté po ur 
cette limitati on dans un souci de clarté e t afin de po uvoir rnmparer plus rigoureusement 
les résulta ts de ces analyses. En no us basa nt sur les travau x de SCHW ARTZ (1963) e t de 
LEE et LEE ( 1982) , no us prése nteron s successive ment chacun des te sts que no us avo ns 
ut ili sés et nous relèverons ses avantages, ses inconvénients e t les ra isons de notre choix. 

4.1. COMPARAISON DE DEUX MOYENNES : LE TEST T DE ST UDENT 

Preno ns l ' exemple de la mes ure du succès reproduc teur des mâles d ' une de nos 
espèces. Imag in o ns q ue le succès reprod ucteur moyen d u m âle 1 so it m 1 et le succès 
reproducteur moyen du mâle 2 so it m2. Si m 1 et m2 sont parfa iteme nt identi q ues, alors o n 
observe la relation : 

m - m2 = 0 ( 1) 

Dans la pratique, m 1 et m2 ne sont pas parfaitement identiq ues, et la re latio n devient : 

m1 - m2 = z (2) 
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Le principe du test est de dé terminer si la valeur z s'écarte suffisamment de zéro pour 
qu 'on puisse considérer que m 1 est différent de m1; ou plutô t de dé terminer Je pourcen
tage de chance qu 'on a de se tromper en affirmant que m 1 est différent de m1. En général, 
on admet que la différence est s ignificative quand la probabilité qu'on a de se tromper est 
inférieure ou égale à 5 %, soit p :s; 0.05. En su pposant que les dévia tions standards s 1 et 
s2 caractérisant les deux moyennes m1 et m2 sont semblables, le calcul de cette probabilité 
s'effectue de la façon suivante: 

- en se basant sur s1 e t s2, on calcule la déviation standard s caractérisant l' ensemble 
des mesures : 

s = '1 [I,(x i - m 1)2 + I,(xj - m2)2 / (n 1 - 1) + (n2 - 1) J (3) 

avec Xi et Xj respectiveme nt les n1 et n1 mesures qui ont permis de calculer les 
moyennes m1 et m2 

la dévi ation standard ainsi obtenue permet de calculer l'erre ur standard (SE) de la dif
férence entre les moyennes : 1 m 1 - m2 1 

SE= '1 (s2/ n1 = s2/ n2 )' (4) 

- on divise la valeur 1 m 1 - m1 I par l 'erreur standard SE calculée en (4), o n obtient alors 
le nombre de variations d'erreur standard li 

li= 1 m 1 - m2 1 / '1 (s2/ n1 = s2/ n2 ) (5) 

- enfin, on calcule le nombre de degrés de liberté (DOL) en effectuant : 

DDL = (n 1 - 1) + (n2 - 1) (6) 

- on c herche alors dans une table de t (FISHER et YATES, 1974) la probabi lité corres
ponda nt au nombre de variations d'erreur standard et au nom bre de degrés de liberté 
obtenus. Si cette probabilité es t inférieure ou éga le à 5 %, on considère que les 
moyennes m 1 et m1 sont significativement différentes. 

Nous avons choisi d'utiliser ce test t pour plusieurs ra isons dont les plus impor
tantes sont : 

- sa simplicité, q ui limite le nombre d'erreurs dues aux calculs; 
- le fait qu'il autori se la comparaison de moyennes ca lculées à partir de petits échantil -

lonnages; 
- sa pui ssance d 'analyse qui le classe parmi les tests les plus performants; 
- son utilisation très répandue. 

Ce test a cependant un inconvénient : il ne peut être utilisé que pour comparer deux 
moyennes. En effet, si l'on compare plus de deux moyennes, par exemple s i l 'on veut 
comparer les succès reproducte urs de quatre mâles au lie u de deux, il faud ra effectuer le 
test six fois. Cela s ignifie que, s i l'on admet un seuil significatif de 5 % pour chaque test, 
les c hances de se tromper à l'issue des six tes ts sero nt de 0.056 = 0.265, soit 26.5 % de 
chance d 'arriver à une sol uti on incorrec te. Bien sû r, on peut améliorer ce pourcentage e n 
abaissant Je seuil sign ificatif, à 1 % par exemple. Mais dan s ce cas, on court de grands 
risques de passer à côté d'une différence réell e. Chaque fois que nous avons eu à compa
rer plus de deu x moyennes, nous avons donc utili sé un autre type de test: l' analyse de 
variance. 
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4.2. COMPARAISON DE PLUS DE DEUX MOYENN ES L'ANALYSE 
DE VARIANCE (TEST F) 

Reprenons l'exemple de l'analyse du succès reproducteur des mâles d'une de nos 
espèces en considérant cette fois les mâles 1, 2 et 3. Leur succès reproducteur moyen sera 
donc respectivement m 1, m2 et m3. Le principe général du test est le même que pour le 
test précédent : il s'agit de détem1iner le pourcentage de chance qu'on a de se tromper en 
affirmant que les moyennes diffè rent effectivement les unes des autres. On gardera le 
même 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 (m1, m2 e t m3) e t 
la variance entre les mesures ayant permis de calculer chaque moyenne. Autrement dit , on 
va comparer la variabilité entre les colonnes (entre les mâles) avec la variabilité dans une 
même colonne (pour un même mâle) . Si ce rapport est trop grand , cela signifiera que la 
variabilité est plus grande entre les colonnes qu'à l'intérieur d'une même colonne, c'est-à
dire que les mesures se ressemblent davantage dans une même colonne (pour un même 
mâle) que d'une colonne à l 'autre (d'un mâle à l'autre). 

Le calcul de cette probabilité s'effectue de la façon suivante: 

a) variance entre les mesures caractérisant chaque mâle (variance de l'erreur 
sur les moyennes) : 

- avec Xi, Xj et Xk chacune des n1, nz et n3 mesures effectuées pour calculer les succès 
reproducteurs moyens m 1, mz et m3, on calcule l'erreur sur chaque mesure en effec
tuant : 

(xi - m 1) , (xi - m2) et (xk - m3) (7) 

- on effectue ensuite la somme de ces erreurs (7) qu'on élève au carré: 

LE= L( xi - m 1)2 + IC xi - m2) 2 + L( 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 mâles) en effectuant : 

DDLe = (n 1 + n2 + n3)/N (9) 

- la variance de ces erreurs est calculée en effectuant le quotient (8) / (9) : 

s2E = IC xi - m1)2 + IC xi - mz)2 + IC xk - m3)2 / DDLe (10) 

b) variance entre les mâles (variance entre les moyennes) : 

- on calcule la moyenne générale de toutes les mesures en effectuant : 

ma= Œ xi +I xi+ I xk)/(n 1 + n2 + n3) (11) 

- on calcule l 'erreur résiduelle entre le succès reproducteur moyen de chaque mâle et la 
moyenne générale calculée en (11) en effectuant: 

Erl = m 1 - ma. Er2 = m2 - ma et Er3 = m3 - ma (12) 

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

DDLm = N - 1 (13) avec le N défini à l 'équation (9) 

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

s2m = [(m1 - ma)2 + (m2 - ma)2 + (m3 - ma)2l / (N - 1) (14) 
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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 DDLc (9) et DDLm ( 13) et au risque 5 %. Si 
cette valeur de F est inférieure à 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 considère alors que les moyennes sont significativement différentes. 

Nous avons choisi d'utiliser ce test F (analyse de variance ou ANOV A) 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 Je classe parmi les tests de comparaison de plus de deux 

moyennes les plus performants; 
- son utilisation très répandue. 

L'inconvénient majeur de ce test est qu'il est moins perfom1ant que le test t précé
demment décrit pour la comparaison de deux moyennes seulement. On court donc un 
risque accru de passer à côté d'une différence réelle en l'utilisant pour la comparaison de 
deux moyennes se uleme nt. Nous avons donc opté pour la solution de choisir systémati
quement le test t quand nous avions à comparer deux moyennes et de choisir systémati
quement Je test F quand nous avions plus de de ux moyennes à comparer. 

4.3. L'ANALYSE DE CORRELATION 

Nous avons utili sé la méthode du coefficient de corrélation r de PEARSON chaque 
fois que nous avons eu à déterminer si de ux paramètres étaient liés e ntre eux (de façon 
positive ou négative) o u no n. Pre no ns l 'exemple de la longueur des mâles (x) et de le ur 
succès reproduc te ur (y) : les deu x paramè tres sont-ils liés ? Autrement dit, les mâles 
montrant un succès reprod ucteur cro issa nt présentent-il s une lo ng ue ur croissante (ou 
décroissante) ? Ou bien , n 'y a-t-il aucune relation entre le succès reproducteur des mâles 
e t leur taille (vari at io n du succès reprod ucte ur montré par les mâles 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 l'évaluation de la li aison des deux para
mè tres reste subjective. Un moye n 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 stat ist ique, le 
risque de se tro mper qu 'on encourt en affirmant qu'il existe, ou non , une corrélation entre 
les paramètres. Si nou s reprenons notre exemple de la mesure de la longueur des mâles 
(x) et de la mes ure de leur succès 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 l'erreur 
sta ndard sur les mesures de x et de l 'erreur standard sur les mes ures de y. Le calcul 
s'effectue de la façon suivante: 

- soi t mx, la longeur moye nne des milles e t x;, les n 1 mesures aya nt serv i à déterminer 
ce tte moyenne soit my, le succès reproducteur moyen des mâles e t y;, les n1 mesures 
ayant serv i à déterminer cette moyenne, 

soit n, le nombre de couples (x,y) (on a e n principe n = n 1 = n2 ), 

o n calcule la covariance de x et y en effectu ant le quotient : 

Sxy = I(x; - mx)(y; - my) / n (16) 
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- la déviation standard caractérisant les xi valeurs ayant servi à déterminer la moyenne 
mx est calculée en effectuant : 

Sx =-/ [L(xi - mx)2 / nÎ (17) 

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

sy =-/ [L(yi - my)2 / n], (18) 

- le coefficient de corrélation de PEARSON est alors obtenu en effectuant le quotient de 
l'équation (16) par le produit des équations (17) et (18) : 

r = Sxy / Sx . Sy 

= [I,(xi - mx)(y; - my) / n] / [ -/ [L(xi - m.)2 / nJ.-/ [L(y; - my)2 / nJ] (19) 

- l'équation (19) peut se simplifier en : 

r = ICx; - mx)(y; - my) / -/~[L-(_x_i -_ m-x)-2.L_(_Y_i --m-y)~2J (20) 

à l'aide d'une table de coefficient r (FISHER et Y ATES, 1974), on détermine si le coef
ficient obtenu en (20) se situe dans les limites imposées par le seu il 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 paramètres sont liés est r = 0.632 : il faut donc, 
pour dire que le succès reproducteur des mâles est lié à 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 l'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) plutôt 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
mètres au moyen du coefficient de corrélation r de PEARSON ne signifie pas nécessaire
ment qu ' il y ait causalité. LEE et LEE (1982) prennent l' exemple de l'augmentation, au 
cours des dix dernières années, du nombre de postes de télévision en couleur et de la 
diminution, durant la même période, du nombre de baleines: l'une n'est bien sûr pas la 
cause de l'autre, même si l'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 à plu
sieurs reprises ces te sts non paramétriques. Bien que ne les ayant pas utili sés nous
mêmes, nous avons pensé qu'il serait intéressant de les présenter en quelques mots. 

Il arrive, pour des échantillonnages extrêmement faibles, que les variances 
caractérisant les moyennes à comparer ne soient pas semblables ou que la di stribution 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 être appliqués. 
On utilise alors des tests non paramétriques (c ' est-à-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 mêmes raisons que celles présentées dans le cas des tests t et F, le test L 
s'utilise pour comparer deux moyennes seulement tandi s qu'on utilise le test H quand or 
a à comparer plus de deux moyennes. 

4.5. CONCLUSIONS 

Nous venons d'exposer les méthodes d 'analyse s ta ti s tique que nous avom 
utilisées au cours de notre travail. Nous avons vu qu'il était préférable d ' utili ser le test t de 
STIJDENT 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 paramètres. Enfin, nous avons terminé en présentant deux tests non 
paramétriques : le test u de MANN-WITHNEY et le test H de KRUSKAL-WALLIS à utiliser 
respectivement à la place du test t et du test F quand les conditions d'applicat ion requi ses 
par ces tests ne sont pas ré unies. 

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

S. CONCLUSIONS 

Dans ce chapitre, nous avons défi ni successivement les troi s étapes de notre dé
marche scientifique ainsi que nos méthodes d 'analyse. 

Dans une première partie, nous avons découvert notre zone de travail et nous nous 
sommes familiarisés avec les systèmes sociaux et reproducteurs des espèces étudiées. 

Dans la seconde partie, nous nous sommes intéressés à nos méthodes générales de 
travail et à l'acquisition des données de base (enregistrement des données, capture et mar
quage des poissons, mesure du succès reproducteur) . 

Dans la troisième partie , nous avons brièvement exposé notre démarche expéri
mentale, chaque expérience devant être 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, tes t U de 
MANN-WITNEY, test H de KRUSKALL-WALLIS , analyse de corrélation) . 

Les chapitres suivants seront consacrés à l'exposé de nos résultats. 
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CHAPITRE Ill 

Symphodus ocellatus 

./ 

Comme pour chacune des autres espèces que nous avons étudiées, nous avons 
suivi, au cours de notre é tude du système d'appariement de Symphodus ocellatus , troi s 
étapes successives. La première de ces trois étapes, qui consistait à nous familiariser avec 
le système d 'appariement de Symphodus ocellatus , a été présentée au chapitre Il. Les 
deux étapes sui vantes font l'objet des deux premières parties de ce chapitre, qui en com
portera troi s. 

• Dans la première partie de ce chapitre, nous nous intéresserons d 'abord au succès 
reproducteur des mâles, ensuite aux paramètres que nous avons utili sés pour caracté
riser ces mâles, le si te qu ' il s défendent ainsi que leur nid (Symphodus ocellatus est 
une espèce nidificatrice, voir chapitre II) et enfin au comportement des femelles. A 
l' issue de cette première partie, nous proposerons un système d ' appariement compa
tible avec ces résultat s. 

• Dans la deuxième partie de ce chapitTe, nous testerons ce système d'appariement par la 
voie de l 'expérimentat ion. Nous présenteron s successivement les méthodes suivi es 
pour chaque expérience, les différentes solutions possibles et les résultats obtenus. 

• Dans la troisième partie de ce chapitre, enfin, nous di scuterons sommairement de 
l'ensemble de ces résu ltats et de leur interprétation. Nous verrons s ' il y a lieu ou non 
de modifier notre hypothèse en fonction des résultats de nos ex périences. 

169 



1. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES 

1.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR 

l. la. Résultats globaux 

Si d'importantes différences de succès reproducteur apparaissaient entre les mâles, 
elles pourraient être l'indice de l'existence du choix du partenaire de reproduction chez 
Symphodus ocellatus . Pour caractériser ce succès reproducteur, nous avons mesuré le 
nombre de pontes fécondées par chaque mâle 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 mâles (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 mâles 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 mâles nidificateurs. On constate sur ce tableau l'existence de fortes différences 
de succès reproducteur puisque le nombre de pontes fécondées par chaque mâle va de 
0 ponte par heure d'observation à 156 pontes par heure d'observation . De même, le 
nombre de femelles entrant dans le nid par heure d'observation varie de 0 femelle à 84 
femelles . Enfin, le nombre de mâles satellites et parasites se trouvant autour du nid va de 
0 mâle à 13 mâles. Les moyennes de ces mesures sont données par le tableau S. 

Le tableau 6 et la figure 11 montrent qu'il existe en outre une bonne corrélation 
entre le nombre de pontes fécondées par le mâle nidificateur et le nombre de femel les qui 
entrent dans son nid par heure d'observation (Coefficient de Corrélation r = 0.71 , 
p ~ 0.0001 par ANOV A). 
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Fig. 11. Symphodus ocel/a/us. Corré lation entre le nombre de pontes effectuées 
dans un nid et le nombre de femelles qui le vis itent. 
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La corrélation mise en évidence par LEJEUNE ( 1985) est confirn1ée 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 mâles satellites et parasites gravitant 
autour de celui-ci (p s 0.0001 par ANOVA). De même, nous trouvons une corrélation 
significative entre le nombre de pontes fécondées par le mâle nidificateur par heure 
d'observation et le nombre de mâles satellites et parasites gravitant autour du nid (0.01 < 
p s 0.025 par ANOV A). 

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

En analysant le succès reproducteur en fonction du nombre de mâles satellites et 
parasites, nous avons déterminé trois classes : la classe « 0 sate llite » dans laquelle se 
retrouvent tous les mâles nidificateurs qui n'ont aucun mâle satellite ou parasite à proxi
mité, la classe « 1-3 satellites » regroupe les mâles entourés de quelques satellites seule
ment et la classe « > 3 satellites » qui regroupe tous les mâles entourés de nombreux 
satellites et parasites (quatre et plus) . Les tableaux 7 et 8 montrent que ce découpage 
regroupe bien les mâles nidificateurs en classes de succès 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 son t signi
ficatives par ANOV A (p s 0.0001 ). 

Le tableau 8 indique le nombre moyen de pontes fécondées par heure 
d'observation par les mâles de chaque classe. De nouveau, les différences constatées sont 
significatives par ANOV A (0.01 < p s 0.025). 

RESUME 111.1 : Nous avons constaté qu'il existait de 
fortes différences de succès reproducteur entre les mâles. 
Ces différences se retrouvent au niveau du nombre de 
pontes fécondées par ces mâles ainsi qu'au niveau du 
nombre de femelles visitant ces mâles par heure 
d'observation . De plus, ce sont apparemment les mâ les 
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 mâles par classe sociale (donc par classe de tai lle : 
voir chapitre II, voir p. 152) en « mâles nidificateurs » (taille comprise entre 70 et 75 
mm), «mâles satellites » (taille comprise entre 60 et 65 mm) et « mâles parasites » (taille 
comprise entre 57 et 60 mm). Suivant la méthodologie de W ARNER et LEJEUNE ( 1985), le 
succès reproduc teur de chaque classe a été déterminé en « partageant » chaque ponte 
effectuée dans les nids entre les mâles fécondant cette ponte. Par exemple, une ponte 
fécondée par le mâle nidificateur, un mâle satellite et trois mâles parasites se réparti en 
!/Se pour le mâle nidificateur, 1/5e pour le mâle satellite et l/5e pour chacun des mâles 
parasites. En additionnant les fractions obtenues par les mâles des différentes c lasses, on 
obtient le succès reproducteur moyen de chaque classe. 
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Le succès reproducteur moyen des mâles 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 mâles nidificateurs, 11.6 FEC/H pour la classe des mâles satellites et 5.7 
FEC/H pour la classe des mâles parasites . Toutes les différences sont significatives par 
ANOVA (p~ 0.0001; n = 101 pontes). 

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

RESUME 111.2 : Si l' on ne tient pas compte des périodes 
d ' inactivité sexuelle, le succès reproducteur (FEC /H) 
varie si nificativement entre les classes sociales. 

1.1 b. Changements naturels de succès reproducteur 

La mesure du succès reproducteur effectuée au paragraphe précédent semble com
patible avec l'existence d ' un choix du partenaire de reproduction qui serait effectué par les 
femelles. Si ce choix ex iste, il peut être orienté en fon ction d ' une qualité propre du mâle 
ou en fonction d'une qualité de son nid ou du site qu ' il défend ou encore d ' une combinai
son de caractères (voir chapitre 1, p. 137). Si ce choi x ex iste et est fon cti on d ' une qualité 
intrinsèque du mâle, un même mâle devrait obtenir le même succès 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 mâles différents se succédant sur un même site devront 
présenter le même succès reproducteur. Dans cette même optique, un même mâle doit 
présenter le même succès reproducteur tout au long d'un même cycle. 

Dans ce paragraphe-c i, le succès reproducteur des mâles sera exprimé en fonction 
du nombre de mâles satell ites et parasites se trouvant autour du nid . Nous avons souvent 
pu suivre nos mâles marqués tout au long de la saison de reproduction. Nous avons ainsi 
pu mesurer à 13 reprises des mâles effec tu ant un cycle de nidification complet successi
vement à deux endroits différents. Nou s avons pu con stater que 69 % des mâles mesurés 
(soit plus de deux mâles sur troi s) changent de succès reproducteur en changeant de site 
(tabl. 9) . Ces changements concernent aussi bien des augmentations de succès repro
ducteur que des diminutions pui sque nous constatons au tableau IO que 55.5 % des 
mâles dont le succès reproducteur varie passent d ' un succès reprod ucteur faibl e à un suc
cès reproducteur plus élevé tandi s que les 45.5 % restants passent d ' un succès reproduc
teur élevé à un succès reproducteur plus faible . 

Parallèlement, nous avons mesuré sur di x sites de notre zone de travail plusieurs 
mâles différent s s' y succédant. Une fo is sur deux, le succès reproducteur des mâles 
occupant success ivement un même site change de catégorie (tabl. 9) . De nouveau, ces 
changements se font aussi bien da ns le sens d ' une augmentation du succès reproducteur 
que d ' une diminution de ce succès puisque sur 60 % des sites le deuxième mâle présente 
un succès reproducteur plus élevé que le premier, tandi s que les autres sites montrent la 
situati on inverse (tabl. IO). 
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Enfin, no us avons mesuré le succès reproduc teur de 76 mâles, jour après jour tout 
a u long d ' un même cycle de nidificati on. Nous avons constaté que ces mâles peuvent 
changer de succès reproducteur au cours du même cycle puisque 70 % des mâles mesurés 
n 'acquièrent un succès reproducteur élevé qu 'après une moyenne de 2.1 jours d'activité 
sexuelle sans aucun succès (écart-type= 1.6, min. = 1 jour, max . = 9 jours). Notons que 
cette moyenne est pratiquement égale à la durée moyenne de la phase d'activité sexuelle 
qui est de 2.3 jours± 1.2 (LEJEUNE, 1985). 

RESUME 111.3 : Deux mâles su r trois changent de succès 
reproducteur en changeant de s ite de nidi-fication tandis 
que deux mâles occupant successivement un même site 
changent de succès une fois sur deux. 70 % des mâles 
changent de succès au co urs d'un même cyc le de nidifi
cation. 

1.1 c . Evolution spatio-temporelle du succès reproducteur. 

Suite aux constatations récapit ulées dans les résumés III.! , 111.2 e t III. 3 no us 
avons voulu caractériser spatialement e t temporellement le succès reproduc te ur dans notre 
zone de travail. Dans un premier temps, nous avons comparé les envi ronneme nts des nid s 
présentant un succès reproducteur é levé et des nids montrant un succès reproducte ur 
faible. Nous avons déterminé 10 zones de 5 m de rayon centrées sur 5 nids présentant un 
succès élevé (4 satellites et plus) et sur 5 nids présentant un succès 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 à succès é levé (4 sate llites et 
plus). 

Les rés ultats de ces mes ures sont ana lysés au tableau 11. No us y constatons 
significativement plus de nid s dans l' env ironnement imméd iat d ' un nid présentant un 
succès élevé que dans l' environnement d'un nid présentan t un succès fa ible (p ~ 0.01 par 
test t de STUDENT). De même, nous voyons qu'il y a significati vement plus de nid s à 
succès é levé autour des nids montrant un succès é levé qu 'autour des nid s mo ntrant un 
succès fai ble (p ~ 0 .01 par test t de STUDENT) . 

Ensuite, nou s avons divi sé notre zone de travail en 8 secteurs de surface à peu 
près égale e t qui respectent le découpage naturel du site (voir fig. 12). De même, nous 
avons subdivi sé la sa iso n de reproduction en 7 périodes de 6 jours (soi t un peu moins que 
la durée moyenne d'un cycle de nidifica tion qui est de 7.8 jours± 2.7 , LEJEUNE, 1985). 
Pour chaque combin ai so n secte ur/période, nou s avons mesuré le succès reproducteur 
moyen (exprimé en fonct ion d u nombre moyen de mâles satellites et parasites par nid). Le 
tableau 12 ainsi que les figures 13 et 14 donnent le résu ltat de ces mesures. Nou s 
avons e nsu ite comparé les secteurs entre eux et les périodes entre elles afi n de dé terminer 
si des différences significa ti ves pouvaient être mises en évidence. 

Nous constatons a u tableau 13 que l'analyse par secteur ne détecte aucu ne diffé
rence significative du succès reproducteur (p = 0.72 , par ANOY A). Par contre , l 'analyse 
par période semble juste attei ndre le seui l significatif de 0.05 (p = 0 .04 par ANOV A). 
Cependant, un test de TUKEY appl iqué a posteriori sur cette ana lyse mon tre au tableau 
13 qu 'en fait seu le la première période est sign ificativement d iffére nte des autres qui sont 
toutes semblables e ntre elles. Cette différence ne reflète donc que le faib le taux d'activité 
des to ut premiers jours de la saison de reproduction (notre première période commence le 
jour de l 'apparition des premiers nids). 
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reproducteur montre 1) qu ' il y a, d ' une part , plu s de nids 
et, d'autre part , plu s de nids à succès é levé autour des 
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Fig. 12. Symphodus ocellatus. Découpage de la zone de travail en huit secteurs. 
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SUCCES REPRODUCTEUR r·10YEN PAR SECTEUR 

14% 

1 O'.t 

17~ 

Fig. 13. Symphodus ocellatus. Répartition du succès reproducteur global de la 
saison de reproduction entre les 8 secteurs de la zone de travail. Les 
différences de succès reproducteur entre les secteurs sont non 
significatives par ANOVA. 

SUCCES REPRODUCTEUR PAR PERIODE 

21i 

Fig. 14. Symphodus ocellatus . Répartition du succès reproducteur global de la 
zone de travail entre les 7 périodes de la saison de reproduction. Seule la 
première période est significativement inférieure aux six autres qui sont 
toutes semblables entre elles par ANOV A. 
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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 paramètres caractérisant les mâles 
ainsi que les sites et les nids qu ' ils défendent, nous avons voulu voir si ! 'und 'eux pouvait 
être corrélé au succès reproducteur des mâles. Comme pour les autres espèces que nous 
avons étudiées, nous avons orienté notre choix sur des paramètres essentiellement visuels 
(sens qui semble prépondérant chez les labridés, BAUC HOT, 1984; MICHEL, LEJEUNE et 
VOSS, 1987; MICHEL et VOSS, 1988). 

l.2a. Les mâles 

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

Les tableaux 14 et 15 donnent les résultats de nos mesures exprimés en fonc
tion du succès reproducteur (nombre de satellites et de parasites) . La taille moyenne 
des mâles 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 succès reproducteur dé finie s au 
tableau 8 (0.10 < p ~ 0.25 par ANOVA). Nous avons déterminé quatre combinai sons 
formant quatre patrons de coloration différents suivant la teinte généra le du corps 
(tirant sur le vert ou tirant sur le jaune) et la teinte de l'ocelle operculaire (orange-vert ou 
bleu). La combinaison la plus couramment rencontrée est la robe à dominante verte asso
ciée à l'ocelle orange-vert (69.5 % des mâles). Ensuite vient la robe à dominante jaune 
avec ocelle orange-verte (18.1 % des mâles). Puis c 'est la robe à dominante jaune avec 
ocelle bleue (7.6 % des mâles). Enfin, la combinaison la plus rare est la robe à dominante 
verte avec ocelle bleue (4.8 % des mâles, soit 5 mâles 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 ANOV A). En ce qui concerne notre analyse 
des patrons comportementaux montrés par les mâles nidifica teurs , nous avon s 
constaté que les mâles qui paradaient le plus étaient ceux qui avaien t le moins de succès 
reproducteur. Nous avons même souvent vu ces mâles, lorsqu'une femelle passe à 
proximité de leur nid, simuler la féconda ti on de pontes dan s leur nid. Par con tre, les 
mâles qui montrent un succès reproducteur élevé paradent peu , voire pas du tout dans 
certains cas extrêmes. Le comportement de ces mâles se limite alors à féconder les pontes 
des femelles qui se présentent spontanément au nid , souvent en groupes de deux ou troi s 
femelles, et à chasser les mâles satellites et parasites. 

RESUME 111.5 : Aucun des trois paramètres utili sés 
pour caractériser les mâles ne semble varier entre les 
catégories de succès (taille et couleur des mâles). Le 
comportement des mâles varie mais ne semble pas déter
miner le ur succès reproducteur, les femelles se pré
sentent spontanément au nid des m â les qui montrent le 
succès reproducteur le plus élevé. 

l.2b. Les nids 

Comme pour les mâles, nous avons utili sé troi s paramètres pour caractériser les 
nids construits par ces mâles. Nous avons mesuré la profondeur à laquelle étaient 
construits les nids, le diamètre de chaque nid et l'exposition du nid à la vue , que nous 
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avons estimée sur une échelle de visibilité de 0 à 5 (voir chapitre II , p. 160 et fig. 9). Les 
tableaux 16, 17 et 18 donnent les résultats de nos mesures exprimés en fonc tion du 
succès reproducteur des mâles (nombre de mâles satellites et parasites) selon les troi s 
catégories définies au tableau 8 . La profondeur moyenne à laquelle les mâles 
construisent leur nid est de 7.1m ±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 être constatée entre les différentes catégories de succès reproducteur (p > 0.25 par 
ANOV A). Le diamètre moyen des nids mesurés en 1985 dans notre zone de travail 
est de 163 mm± 34 mm (mi n.= 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 succès 
(0 .10 < p ~ 0.25 par ANOVA). L'exposition des nids à la vue montre que ces nids 
sont en moyenne visibles de troi s côtés à la fois puisque la moyenne des mesures effec
tuées en 1985 donne une exposition de 3.1 ± 1.2 faces (min . = O; max. = 5; n = 78, sur 
une échelle de 0 à 5). On constate sur le tableau 18 qu'une analyse de variance ne 
détecte aucune différence significative entre les trois catégories de succès (p > 0.25). 

RESUME 111.6 : Aucun des paramètres mesurés caracté
risant les nids (profondeur de construction, diamètre, 
visibilité) ne varie significativement avec le succès 
reproducteur des mâles (par A NOVA). 

1. 2 c. Les sites 

Nous avons de nouveau utilisé trois paramètres pour caractériser les sites sur les
quels sont construits les nids. Nous avons mesuré l'inclinaison du substrat sous-jacent 
par rapport à l ' horizontale, la largeur de ce substrat ainsi quel 'orientation du nid (pour les 
nids construits dans une faille ou adossés à une ou plusieurs parois rocheuses). 

Les tableaux 19, 20 et 21 donnent les résultats de nos mesures en fonction du 
succès reproducteur des mâles classés selon les trois catégories de succès définies au 
tableau 8. L'inclinaison du substrat sur lequel est construit le nid est donnée par le 
tableau 19. L ' inclinaison moyenne, pour l' année 1985, est de 26.4° ± 27.9° par rappon 
à l'horizontale (min. = 0°; max. = 90°; n = 70) . On constate sur le tableau 19 qu ' il n 'y a 
pas de différence significative de l'inclinaison de ce substrat en fonction du succès repro
ducteur des mâles (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 succès (p > 0.25). L'orientation du 
nid, exprimée en degrés par rapport au Nord-Est, est donnée au tableau 21. En 1985, 
l 'orientation moyenne des nids dans notre zone de travail est de 201.4° ± 17.6° (mi n.= 0°; 
max.= 355°; n = 122). Sur le tableau 21 on constate qu'il n'y a pas de différence signi
ficative de ce paramètre entre les catégories de succès (0.10 < p ~ 0.25 par ANOV A). 

RESUME 111.7. : Aucun des paramètres mesurés caracté
risant les sites sur lesquels sont construits les nids ne 
varie de façon 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 succès reproducteur des mâles (résumés 111.1 à IIl.4) et les paramètres par 
lesquels nous avons caractérisé ces mâles (résumé III .5), leur nid (résumé III.6) et le site 
qu'ils défendent (résumé III .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 à l'autre. 

l.3a. Possibilités d'investigation 

A va nt de discuter de !'existence ou de !'absence d'un choix du partenaire de 
reproduction effectué 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 mâles différents. 

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

l.3b. Fidélité à un site de ponte 

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

1) Les femelles semblent effectivement fidèles à un ou des sites de ponte durant une 
même journée. En effet, 100 % des femelles suivies visitent régulièrement et suc
cessivement le ou les mêmes si tes (de 1 à 3). 

2) Lors des trajets qu'elles effectuent entre les nids qu'elles visitent, ces femelles 
passent régulièrement à proximité d'autres nids auxquels elles semblent ne prêter 
aucune attention . 

3) Cette fidélité au site de ponte s'étend même sur plusieurs jours puisque 74 % des 
femelles suivies sont fidèles au même site de ponte 2.6 ± 0.6 jours en moyenne 
(min. = 2 jours; max. = 8 jours; n = 19). En fait, les femelles semblent fidèles à 
un site de ponte tant que le mâle qui le défend est en phase d'activité sexuell e 
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 avo ns constaté que les femelles semblent vouloir év iter le contact avec les 
mâles parasites et sa tellites , au point de parfois faire demi-tour devant la ruée de 
ces mâles lors de le ur approche et cela avant même 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 mâles satellites et des mâles paras ites 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 femell es . 

l.3c. Passage des femelles de nids voisins en nids voisins 

Nous avons égalemen t essayé de déterminer vers quels sites de ponte se diri gent 
préférentiellement les feme lles quand elles changent de site. En relevant systématiquement 
de jour en jour l'iden tité des femelles marquées qui visitent chacun des nids de notre zone 
de travail, nous constatons que, lorsqu 'elles changent de site de ponte, les feme lles sem
blent choisir pour nouveau si te le nid le plus proche du leur et dont le mâle est en phase 
d'activité sexuelle, quel que soit le succès reproducteur de ce mâle. En effet, la distance 
moyenne séparant deux sites de ponte choisis successivement par les femelles est signifi 
cativement in férieu re à la di stance moyenne en tre deux nids à succès 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 111.8 : Les possibilités d'investigation des 
femelles semblent leur permettre de visiter tous les 
mâles de la zone de travail. Les femelles semblent 
fidèles à un site de ponte tant que le mâle est sexuel- · 
lement actif. Quand elles changent de site, les femelles 
semblent choisir le site le plus proche dont le mâle est 
sexuellement actif. 

1.4. MECANISME PROPOSE POUR LE SYSTEME D'APPARIEMENT 

Nous venons d'exposer, dans les pages qui précèdent, les résultats obtenus lors 
de notre étude du système d 'appariement de Symphodus ocellatus. Nous avons succes
sivement passé en revue le succès reproducteur des mâles (résumés III.! à III.4 ), les 
paramètres par lesquels nous avons caractérisé ces mâles, leur nid et le site qu'ils défen
dent (résumés III.5 à III.7) et le comportement des femelles (résumé III .8). Sans nous 
lancer dans une discussion de ces résultats, celle-ci faisant! 'objet de la dernière partie de 
ce chapitre, nous proposons dans ce paragraphe un mécanisme pour le système 
d 'appariement de Symphodus ocellatus. 

Dans ce système, les fortes différences de succès reproducteur mesurées entre les 
mâles proviendraient simplement du fait que les femelles restent fidèles à leur site de ponte 
tant que le mâle qui l'occupe est sexuellement actif. Quand cette activité sexuelle cesse, les · 
femelles s'orienteraient vers les sites les plus proches occupés par un mâle sexuellement 
actif. Le succès reproducteur d'un mâle pourrait donc n'être conditionné que par sa 
proximité avec un mâle ayant un succès reproducteur élevé. L'accession à un succès 
reproducteur élevé pourrait en plus être facilitée par la présence d'œufs dans le nid des 
mâles proches de mâles montrant un succès reproducteur élevé (les femelles pondent 
occasionnellement dans les nids voisins de « leur » site) ainsi que le suggèrent 
WERNERUS, LEJEUNE et VAN DEN BERGHE (1989).C'est cette hypothèse que nous 
allons tester expérimentalement dans la deuxième partie de ce chapitre. 

2. PARTIE EXPERIMENTALE 

Nous avons effectué trois expériences différentes avec Symphodus ocellatus . 
Nous les présentons ci-dessous l'une après l 'autre en développant successivemen t pour 
chacune d'elle les méthodes suivies, les solutions envisagées et les résultats obtenus. 

2. L DEPLACEMENT DES MALES NIDIFICATEURS 

Cette expérience consiste à déplacer ensemble tous les mâles nidificateurs de notre 
zone de travail. 
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2. la. Méthodes 

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

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

Dans un second temps, nous capturons tous les mâles nidificateurs se trouvant 
dans cette zone et nous gardons ces mâles 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 troisième temps, enfin , nous relâchons tous les mâles 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 à un emplacement différent du précédent, mais 
qui peut en être proche (voir fig. 16). Nous remesurons alors le succès reproducteur de 
ces mâles sur leur nouveau site. 

Fig. 16 . Symphodus ocel/atus. Expérience d'enlèvement des mâles. 
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2.lb. Solutions envisagées 

Il semble que nous puissions envisager deux solutions à cette expérience. Soit 
tous les mâles auront le même succès reproducteur après l'expérience, soit certains mâles 
changeront de succès reproducteur alors que d'autres montreront un succès reproducteur 
inchangé. 

Si l ' hypothèse que nous avons présentée au point 1.4 est exacte, le succès repro
ducteur des mâles devrait pouvoir changer après l'expérience, mais pas de façon 
systématique. Certains mâles devraient changer de succès reproducteur alors que d'autres 
devraient montrer le même succès avant et après l'expérience. Cette solution semble éga
lement compatible avec un système dans lequel les femelles privilégieraient certains sites 
de reproduction par rapport à d'autres. Par contre, si nous constatons, après l'expérience, 
que tous les mâles montrent le même succès reproducteur qu'avant l'expérience, c'est que 
les femelles choisissent certains mâles comme partenaires de reproduction et en rejettent 
certains autres. 

2.lc. Résultats 

Nous avons réalisé cette expérience à deux repri ses. Les résultats que nous avons 
obtenus sont présentés par les tableaux 22 et 23. Lors de la première expérience, nous 
avons retrouvé 60 % des mâles que nous avions relâchés (soit 18 mâles sur les 30 qui oc
cupaient la zone de travail avant l 'expérience). Sur le tableau 23 , nous voyons que 
33.3 % des mâles changent de succès reproducteur lors de l 'expérience. Parmi ces mâles 
dont le succès reproducteur change, on constate que ce changement est synonyme 
d'augmentation du succès reproducteur dans 66.7 % des cas et synonyme de diminution 
dans les 33.3 % restants. Lors de la deuxième expérience, 75 % des mâles relâchés ont 
reconstruit un nid dans notre zone de travail (9 mâles sur 12, fig. 16). Cette fois, 
66.7 % de ces mâles obtiennent un succès reproducteur diffé rent de celui qu'ils avaient 
avant l'expérience. Parmi ces 66.7 %, un mâle sur deux voit son succès reproducteur 
augmenter et un mâle sur deux le voit diminuer. Nous constatons donc qu 'en moyenne , 
lors des deux expériences , environ un mâle sur deux (44.4 %) obtient un succès repro 
ducteur différent et que, pam1i ces mâles, environ un changement sur deu x concerne une 
augmentation du succès reprod ucteur (58.3 % ). 

RESUME 111.9 : Quand tous les mâ les de la zone de tra
vail changent ensemble de site de nidification, un mâle 
sur deux voit son succès reproducteur changer (50.0 %, 
moyenne sur deux expériences). Parmi les mâles dont le 
succès reproducteur change, un mâle sur deux obtient un 
succès reproducteur plus élevé et un sur deux un succès 
reproducteur plus faible (66.7 % des mâles obtiennent un 
succès reproducteur plus élevé lors de la première expé
rience et 58.3 % lors de la seconde). 

2.2. MANIPULATION DU NOMBRE DE MALES SATELLITES ET 
PARASITES 

Cette expérience consiste à modifier le nombre de mâles parasites et satell ites gra
vitant autour des nids, en en capturant une partie. 

182 



2. 2 a. Méthodes 

Réalisée à onze reprises, cette expérience comporte les trois phases classiques 
présentées au chapitre II (p. 163). Lors de la première phase, le succès reproducteur du 
mâle nidificateur est mesuré de façon la plus précise possible au cours d'une période de 
30 minutes précédant immédiatement l'expérience. N'ayant à traiter qu'un seul nid par 
expérience, nous pourrons caractériser le succès reproducteur des mâles nidificateurs par 
un nombre important de paramètres : 

- le nombre de femelles entrant dans le nid par heure d'observation; 
- le nombre de pontes fécondées par heure d'observation par le mâle nidificateur et par 

les mâles 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 à proximité du nid sans y entrer (s'approchant à moins 

de 50 cm du nid) . 

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

La troisième phase de l'expérience dure 30 minutes et se déroule immédiatement 
après la deuxième. Elle consiste en la mesure du succès reproducteur du mâle nidificateur 
et des mâles parasites et satellites selon les mêmes paramètres que ceux utili sés lors de la 
première phase. 

2.2b. Solutions envisagées 

Nous envisageons trois solutions différentes à cette expérience. Si les femelles 
évitent effectivement le contact avec les satellites et les mâles parasites, la diminution de 
leur nombre devrait permettre aux femelles d'entrer plus souvent dans le nid et d'y pondre 
plus. Le succès reproducteur du mâle nidificateur devrait donc augmenter. Si, par contre, 
le comportement des femelles n'est pas affecté par les mâles satellites et parasites, les dif
férents paramètres mesurés ne devraient pas varier au cours de l'expérience. Enfin , si 
c'est la présence des mâles satellites et parasites qui attire les femelles, alors le succès re
producteur du mâle nidificateur devrait diminuer avec la diminution du nombre de ces 

·mâles. 

2.2c. Résultats 

Présentés par V AN DEN BERGHE, WERNER US et WARNER ( 1989), les résultats 
des onze expériences sont repris par les tableaux 24 et 25. On constate à la lecture de 
ces tableaux que chacun des paramètres mesurés varie fortement au cours de l'expérience. 
Le tableau 26 montre que toutes ces différences sont significatives par ANOY A sauf le 
nombre de femelles entrant dans le nid par heure d 'observation et le succès reproducteur 
des mâles satellites et parasites. On constate, en particulier, que le nombre de femelles en
trant dans le nid et ne le quittant qu 'après avoir pondu (FEM.PON/H) passe de 30.2 fe
melles à 64.7 femelles (0.025 < p ~ 0.05) . De même, le nombre de pontes effectuées par 
ces femelles avant de quitter le nid (PON!FEM) passe de 1.3 pontes à 2.0 pontes (0.0001 

. < p ~ 0.005). De cette façon, le nombre de pontes effectuées dans les nids par heure 
d'observation (PON/H) augmente spectaculairement en passant de 43.0 pontes à 128.4, 
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soit environ le triple (0.0001 < p ~ 0.005). Le succès reproducteur du mâle nidificateur 
(FEC/H MALE N) augmente de façon tout aussi spectaculaire puisqu'il quadruple en 
passant de 25.2 FEC/H à 102.1 FEC/H (0.0001<p~0.005). 

Ces résultats semblent montrer que la présence d'un grand nombre de mâles satel
lites et parasites autour d'un nid limite fortement le succès reproducteur du mâle 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 mâles satellites et parasites gravitant autour de celui-ci, 
et corrélation positive entre le nombre de pontes fécondées par le mâle nidificateur et ce 
même nombre de petits mâles: p.170). 

L 'explication de ce phénomène est simple. Reportons-nous au tableau 8 où est 
donnée l'attractivité du mâle et du nid exprimée en fonction du nombre de pontes fécon
dées par le mâle et du nombre de satellites. Nous y avions déterminé trois catégories de 
succès 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 
l'expérience montrent que quatre à 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 après l' expérience est de 4.5 en moyenne. Si le succès repro
ducteur des mâles nidificateurs est limité par un trop grand nombre de satellites présents 
autour de leur nid, ce succès« limité » est en fait le succès reproducteur maximum ren
contré dans les situations nature lles. Cette limitation n' intervient que pour la tranche de 
succès reproducteur la plus élevée (voir fig. 17). 

RESUME III.IO : Quand on enlève une grande partie des 
mâles 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 l'expérience, 39 % 
après; le nombre moyen de pontes déposées par femelle 
passe de 1.3 à 2.0 pontes après l'expérience). Un grand 
nombre de mâles parasites et satellites autour d'un nid 
semble donc limiter très fortement le succès reproducteur 
du mâle nidificateur puisqu ' il quadruple après l 'ex pé
rience (de 25.2 FEC /H avant à 102.I FEC/H après l'en 
lèvement des mâles) . 

2. 3. ECHANGE DE NIDS 

Cette troi sième expérience consis te à échanger deux nids de succès reproduc teur 
différent en remplaçant le nid d'un mâle montrant un succès reproducteur élevé par le nid 
d ' un mâle montrant un succès reproducteur faible et vice-versa. 

2.3a. Méthodes 

Cette expérience a été réali sée à quinze reprises et comporte les trois étapes clas
siques. Dans un premier temps , nous mesurons le succès reproducteur des deux mâles 
dont nous allons échanger les nid s. Nous mesurons ces succès pendant 30 minutes 
simultanément chez les deux mâles en tenant compte des troi s paramètres suivants : 
nombre de pontes effectuées dan s le nid par heure d 'obse rvation (PON/H), nombre de 
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SITUATION EXPERIMENTALE 
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Fig . 17. Symphodus ocel/atus. Attract iv ité du mâ le et du nid exprimée sc héma
tiquement en fonction du nombre de mâles sa tellit es et du nombre de 
pontes fécond ées par le mâle nidifïcateur. 
On retrouve les trois catégories de succès définies au ta bleau 8 (0 satel
lites = 3.2 FEC /H; 1-3 satellites = 20.1 FEC/H ; > 3 sa tellites = 42.0 
FEC/H). La courbe en gros pointill és représente les va leurs du succ ès 
reproducteur pouvant être mesur ées en situation na turelle , la co urbe en 
petits pointillés représente l'augmentation du succès reproducteur obtenue 
par la diminution expérimental e du nombre de màles satellites gravitant 
autour du nid. 
On constate qu e la limitation imposée au mâ le nidifica teur pa r un trop 
grand nombre de màles sa tellites ne concerne qu e les mâ les nidificateurs 
qui présentent un succès élevé . L'influence négative exercée par les mâ les 
sa tellites sur le comportement des femelles a pour effet de limite r le suc
cès reproducteur des mà les nidifi ca teurs de succès élevé aux valeurs qu 'on 
observe en s ituation na ture lle. 

femelles entrant dans les nids par heure d 'observation (FEM.ENT/H) et nombre de pontes 
inc luant la participation de mâles parasites et sate llites par heure d'observ ation 
(PARASIT). Ensuite , nous procédons à l'échange des nids. Les mâles nidificateurs 
restent sur leur propre site, acceptant le nouveau nid e t continuant à parader les femelles. 
Les mâles parasites et les mâles sa tellites restent sur le même site. Cette opération 
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demande environ 2 à 3 minutes. Enfin, nous remesurons imméd iatement après l'échange, 
durant une même période de 30 minutes et simultanément le succès reproducteur des deux 
mâles. Nous utilisons bien entendu les mêmes paramètres pour caractériser ce succès 
reproducteur. 

Afin de déterminer si la manipulation el le-même ne modifiait pas le succès repro
ducteur des mâles nidificateurs, nous avons procédé, parallèlement à ces échanges, à dix 
manipulations test. Lors de ces manipulations, nous avons mesuré pendant 30 minutes le 
succès reproducteur du mâle testé (en utilisan t les mêmes paramètres que pour l'échange 
des nids) , puis nous avons enlevé le nid , nous l'avons soulevé en pleine eau en le faisant 
tourner entre nos mai ns et nous l'avons remis à sa place. Immédiatement après, nous 
avons remesuré le succès reproducteur du mâle nidificateur pendant une même période de 
30 minutes . Si le test ne provoque pas de changement significatif du succès reproducteur 
des mâles nidificateurs, nous admettrons que la perturbation due à la manipulation est 
suffisamment faible pour ne pas affecter les résultats. 

2.3b. Solutions envisagées 

Nous envisageons quatre solutions à cette expérience. Si le nid ou la présence 
d 'œufs dans ce nid n'influe pas sur le comportement des femelles , le succès reproducteur 
des mâles devrait rester le même après l'échange. 

La deuxième solution est que le succès reproducteur des deux mâles change après 
l'échange des nids (d'une part , le succès reproducteur du mâle montrant un succès élevé 
avant l'expérience diminue après l'échan ge des nids et, d'autre part, celui du mâle mon
trant un succès reproducteur faible avant l'expérience augmente après l'échange des nids). 
Alors, c'est que la quantité d 'œufs présents dans le nid influence le comportemen t des 
femelles. 

Enfin, les deux dernières solutions seraient qu ' un seul des mâles montre un chan
gement de succès reproducteur après l'échange des nids. Si le changement concerne le 
mâle qui montrait un succès reproducteur élevé avant l 'expérience, c'est que la présence 
d 'œufs dans le nid est une condition nécessaire mais non suffisante au succès reproduc
teur d'un mâle nidificateur. Si le changement concerne le mâle qui montrait un succès re· 
producteur faible avant l'expérience, c'est que la présence d'œufs dans le nid est um 
condition suffisante au succès reproducteur d'un mâle nidificateur. 

2.3c. Résultats 

Les résultats du test sont donnés par le tableau 27 et analysés au tableau 28 
Nous constatons à la lecture du tableau 51 qu'aucune di fférence significative du succè: 
reproducteur des mâles testés ne peut être détectée par ANOY A (p > 0.25 pour chacun de: 
paramètres) . Les résultats obtenus lors de l' échange des nids sont donnés dans le ta 
bleau 29 pour les mâles présentant un succès reproducteur é levé avant l 'échange et ai 
tableau 31 pour les mâles présentant un succès reproducteur fa ible avant l 'échange. Ce 
résultats sont analysés respectivement aux tableaux 30 et 32. 

Nous constatons, d ' une part, que le succès reproducteur des mâles présentan 
avant l'expérience un succès reproducteur é levé diminue de façon significative pa 
ANOVA après l'échange. En effet, le nombre de femelles entrant dans les nids passe d1 
101.8 femelles avant l 'échange à 48.8 femelles après (0.0001 < p ~ 0.005). Le nombri 
de pontes effectuées dans le nid par heure d'observation passe de 68.3 pontes avan 
l 'échange à 21.3 pontes après l'échange (0.0001 < p ~ 0.005). Enfin, le nombre d· 
pontes incluant la partici pat io n de mâles parasites et sa tellites su it la même tendance e1 
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passant de 41.5 pontes à 15.4 pontes (0.005 < p:::; 0.01).D'autre part, il faut remarquer 
que le succès reproducteur des mâles qui présentent un succès reproducteur faible avant 
l'échange ne varie pas de façon sign ificative par ANOVA (pour tous les paramètres 
mesurés : p > 0.25). 

RESUME 111.11 : En échangeant les nids de deux mâles 
montrant des succès reproducteurs différents, on constate 
qu'un seul des mâles change de succès : le mâle qui 
montrait un succès reproducteur élevé avant l'expérience. 
Le succès reproducteur du deuxième mâle, faible avant 
l'expérience, reste faible après . La présence d'une cer
taine quantité d'œufs dans le nid semble donc être une 
condition nécessaire mais non suffisante à l'obtention 
d'un succès reproducteur élevé par le mâle nidificateur. 

3. DISCUSSION 

Dans ce chapitre consacré à l'étude du système d 'appariement de Symphodus 
ocellatus, nous avons dans un premier temps abordé la mesure du succès reproducteur 
des mâles (résumés III. l à III.4), la mesure d ' un certain nombre de paramètres caractéri
sant ces mâles , leur nid et le site qu'ils défendent (résumés III.5 à III.7) et l'étude du 
comportement des femelles (p. 180). Nous basant sur ces résultats, nous avons proposé 
un mécanisme pour le système d 'appariement. Dans un second temps, nous avons testé ce 
mécanisme par la voie de l 'expérimentation, en tentant, par exemple, de mettre en 
évidence certaines de ses conséquences (déplacement des mâles, p. 182; manipulation du 
nombre de mâles satellites et parasites, p. 184; échange de nids). Nous allons maintenant, 
dans la dernière partie de ce chapitre, discuter ce mécanisme en tenant compte de 
l 'ensemble de nos résultats. 

Parmi nos résultats, nous constatons que seules les différences de succès repro
ducteur observées entre les mâles, les poss ibilités d ' investigation des femelles et 
l'augmentation de succès reproducteur du mâle nidificateur lors de l 'expérience de mani
pulation du nombre de mâles parasites et satellites semblent compatibles avec l'existence 
d ' un choix du partenaire de reproduction. Les autres résultats parai ssent exclure un sem
blable phénomène. Nous résumons ci-dessous la plupart des résultats les plus marquants 
que nous avons obtenus. 

3 .1. REVUE SUCCINCTE DES POINTS IMPORTANTS 

3 .1 a. Mesure du succès reproducteur des mâles 

1) Il existe d ' importantes différences de succès reproducteur entre les mâles qui peu
vent être rassemblés en trois groupes (succès reprod ucteur moyen de chacun des 
groupes : 3.2 FEC/H, 20.6 FEC/H, 42.0 FEC/H) . 
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2) Un même mâle occupant successivement deux sites différents peut voir son succès 
reproducteur augmenter, diminuer ou rester identique. 

3) Deux mâles occupant successivement le même site peuvent obtènir, ou non, des 
succès reproducteurs différents (aussi bien plus élevé que plus faible pour le 
deuxième mâle). 

4) Un même mâle, au cours d'un même cycle de nidification, peut changer de succès, 
mais uniquement en voyant celui-ci augmenter. 

5) Il y a davantage de nids dans l'environnement des nids montrant un succès élevé 
que dans l'environnement de nids montrant un succès faible. 

De même, il y a davantage de nids montrant un succès élevé dans l'environnement 
immédiat des nids montrant un succès élevé. 

· 6) Il n'y a pas de secteur privilégié dans notre zone de travail au niveau du succès re
producteur pour l'ensemble de la saison de reproduction . De même, il n ' y a pas de 
périodes privilégiées au cours de la saison de reproduction pour l'ensemble de la 
zone. 

3 .1 b. Mesure des paramètres caractérisant les mâles, les nids et les sites 

Aucun des 9 paramètres par lesquels nous avons caractérisé les mâles, leur nid et 
le site qu'ils défendent ne varie en fonction du succès reproducteur montré par le mâle. Il 
reste cependant la possibilité que ce succès reproducteur dépende d ' une combinaison de 
critères (voir paragraphe 3.2. ). 

3 .1 c. Comportement des femelles 

1) Les déplacements que peuvent effectuer les femelies semblent leur permettre de 
visiter tous les mâles de la zone de travail. 

2) La majorité des femelles semble fidèle à un site de ponte tant que le mâle qui le dé
fend est sexuellement actif. 

3) Quand elles changent de site de ponte, les femelle s montrent une certaine tendance 
à diriger leur activité vers le site le plus proche dont le mâle est sexuellement actif. 

3.ld. Expériences 

1) Quand tous les mâles de la zone de travail changent ensemble de site de nidifica
tion, un mâle sur deux voit son succès reproducteur changer. Parmi les mâles dont 
le succès reproducteur change, un mâle sur deux obtient un succès reproducteur 
plus élevé et un sur deux un succès reproducteur plus faible. 

2) Les femelles semblent éviter le contact avec les mâles satellites et parasites quand 
ceux-ci se trouvent autour d ' un nid. Un grand nombre de mâles parasites et satel
lites autour d ' un nid semble limiter très fortement le succès reproducteur du mâle 
nidificateur qui le défend. 
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3) La présence d'une certaine quantité d'œufs dans Je nid semble être une condition 
nécessaire mais non suffisante à l'obtention d'un succès reproducteur élevé par Je 
mâle nidificateur. 

3.2. LE SYSTEME D'APPARIEMENT DE SYMPHODUS OCELLATUS 

En commençant ce travail, nous nous posions la question de savoir quel était le 
système d'appariement des espèces que nous avions choisi d'étudier (Introduction). En 
particulier, nous nous demandions si le choix du partenaire de reproduction intervenait 
dans ces systèmes 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 l'existence 
d'un choix du partenaire de reproduction est l'existence de fortes différences de succès 
reproducteur entre les mâles nidificateurs. Ces différences constituent en principe un bon 
indice. En effet, si le choix du partenaire porte sur une certaine catégorie de mâles , en 
fonction d'un critère les caractérisant ou caractérisant leur territoire, Je groupe des mâles 
présentant ce critère obtiendra un succès reproducteur élevé tandis que Je groupe des 
mâles ne présentant pas ces caractères n'obtiendra qu 'un succès reproducteur faible. La 
population des mâles nidificateurs de Symphodus ocellatus montre un phénomène de ce 
type: en une heure d'observation, certains mâles n 'obtiennent aucune ponte alors que, 
dans Je même temps, d'autres mâles (parfois distants d'à peine un mètre) peuvent en ob
tenir jusqu'à 170 (en situation naturelle) et jusqu'à plus de 350 lors de l'expérience 
d'enlèvement des mâles satellites et parasites. 

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

- Tout d'abord, la mesure « non-instantanée » du succès reproducteur des mâles ni
dificateurs, tout au long de la saison de reproduction, montre clairement qu'un même 
mâle peut changer de succès reproducteur en changeant de site de nidification (en 
situation naturelle comme lors de l'expérience d'enlèvement des mâles nidificateurs) . 
Cette mesure semble exclure tout choix du partenaire basé sur une qualité intrinsèque 
du mâle. Bien entendu, le choix des femelles pourrait être orienté par une qualité 
propre au site, les mâles ne faisant que « bénéficier» de la situation. Nous constatons 
que cet argument ne semble pas pouvoir être retenu non plus puisque des mâles diffé
rents occupant successivement un même site au cours de la saison de reproduction ne 
montrent pas nécessairement le même succès reproducteur. Cependant, on pourrait 
quand même retenir! 'hypothèse du choix du partenaire de reproduction en suggérant 
que les différences de succès reproducteur observées proviennent de fluctuations 
générales du succès 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 succès re
producteur que des diminutions, cette observation est particulièrement claire pour 
notre expérience d 'enlèvement des mâles nidificateurs. 
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2) Nos mesures montrent de plus qu'à l'exception des tout premiers jours de la sai
son de reproduction, le succès reproducteur del 'ensemble des mâles nidificateurs 
reste constant dans notre zone de travail tout au long de la saison. 

- Ensuite, les paramètres que nous avons utilisés pour caractériser les mâles et leur nid 
ainsi que le site sur lequel celui-ci est construit ne semblent pas varier en fonction du 
succès reproducteur des mâles. Bien entendu, nous n 'avons tenu compte que de 9 pa
ramètres (taille, couleur et comportement des mâles; diamètre, visibilité et profondeur 
de construction du nid; largeur, inclinaison et orientation du substrat) et un paramètre 
important peut nous avoir échappé. Cependant, si un tel paramètre existait, il faudrait 
qu'il puisse changer pour un même mâle d'un cycle à l'autre ou pour un même site au 
cours de la saison de reproduction. Mieux , il devrait pouvoir changer pour un même 
mâle ou un même site d'un jour à l'autre au cours d'un même cycle de nidification. 

- Enfin, le comportement des femelles semble peu compatible avec l'exercice d'un 
choix du partenaire de reproduction . En effet, bien que l'ampleur de leurs déplace
ments leur permettent en principe de visiter tous les mâles de notre zone de travail 
Uusqu'à 50 ou 60 nids), elles semblent ne pondre que dans un ou deux nids à la fois , 
ne changeant de nid que lorsque le mâle qui l'occupe arrive à la fin de sa période 
d'activité sexuelle. Evidemment, ce comportement n 'est pas vraiment incompatible 
avec l'existence d'un choix du partenaire. On peut parfaitemen t imaginer qu'ayant 
choisi un site de ponte suivant des critères bien précis , les femelles y restent fidèle s 
jusqu'à l'arrêt de l'activité sexuelle du mâle qui le défend. Nous constatons cependant 
que le nouveau site « choisi » semble en général être simplement le site le plus proche 
du précédent et dont le mâle soit sex uellement actif (1. nombre de mâles montrant un 
succès reproducteur élevé dans l 'environnement des mâles à succès reproducteur élevé 
et 2. distance entre deux nids choisis successivement) . 

Ce comportement des femelles pourrait se comprendre autrement encore. En effet, 
il pourrait être le reflet d'un choix ou d'une attraction passive orientés par une « agréga
tion » de mâles présentant tous un succès élevé. Cette agrégation constituerait une sorte de 
stimulus supranormal, comme la taille de l'œuf du goéland argenté Larus argentatus lors 
des expériences de BA ER ENDS ( 1962) (voir aussi RUWET, 1969). Bien que cette hypo
thèse semble pem1ettre de comprendre les changements d'orientation des femelles vers un 
mâle voisin ou les changements de succès reproducteur dans l'espace et dans le temps , 
deux remarques viennent la nuancer. Tout d'abord , la mi se en évidence de ces aggréga
tions est le résultat d'une mesu re instantanée qui ne tient donc pas compte du temps. En 
fait, la « durée de vie »de telles« agrégations »est très courte puisque nous avons vu que 
le succès 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 l'on 
consulte attentivement le tableau 21 , on constate qu ' il y a l nid présentant un succès 
é levé (parfois 2) dans une surface d'environ 80 m2 centrée sur les nids de succès 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 système 
d 'a ppariement de Symphodus ocellatus ? Ainsi que nous l'avons proposé p. 180 
(WERNERUS, LEJEUNE et YAN DEN BERGHE, 1989), le système d'appariement fonc
tionne vraisemblablement par transfert du succès reproducteur entre mâles voisins, d'une 
part, e t par le système socio-reproducteur, d 'autre part. Dans ce système, le critère dont 
dépendrait le succès reproducteur d ' un mâle sera it la proximité d'un nid dont le mâle pré
sente un succès reproducteur élevé qui favoriserait le dépôt des premiers œufs dans le nid 
(comportement des femelles , expérience de manipulation du nombre de mâles satellites et 
de mâles para sites) . 
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Chez d'autres espèces de poissons nidificateurs, il semble que la présence d'œufs 
dans le nid constitue un facteur attractif pour les femelles (RIDLEY et REC HTEN , 1981 
pour l'épinoche Gasterosteus aculeatus; MARCONA TO et BISAZZA, 1986 pour le chabot 
Cottus gobio ). Cette attraction paraît se retrouver chez les labridés (expérience d' échange 
des nids; de même, voir chapitre IV Symphodus tinca ). Remarquons cependant que si la 
présence d'œufs dans le nid semble être un facteur nécessaire au succès reproducteur d'un 
mâle, il semble que ce ne soit pas un facteur suffisant (aucun des mâles ayant reçu un nid 
plein d 'œufs n'a vu son succès reproducteur augmenter). 

D'autre part, il semble y avoir plus de chance pour qu'un nid reçoive ses pre
mières pontes s' il se trouve proche d'un nid montrant un succès élevé que s'i l s'en trouve 
éloigné. En effet, l'expérience de manipulation du nombre de mâles parasites et satellites 
se trouvant autour des nids à succès élevé montre que la présence de ces mâles empêche 
souvent les femelles d'y pondre (la proportion de fe melles quittant le nid sans y pondre 
passe de 80 % des femelles avant l'expérience à 39 % des femelles après l'expérience, 
tabl. 24 à 26). Dans ces ci rconstances, nous avons remarqué que les femelles pon
daient occasionnellement dans un nid voisin. Ces pontes, associées à l' habi tude de visiter 
fidèlement un site pour y pondre, assureraient un surcroît d'attractivité pour les nids 
construits à proximité des nids à succès. Notons quel 'habitude d'un site de reproduction 
ou d'un partenaire consti tue un facteur d'attraction fréquent chez les animaux. SHAPIRO, 
AUSTIN, WARD et DAWSBURY (1986) montrent que les femelles du rongeur Microtus 
ochrogaster préfèrent s'apparier avec un mâle avec lequel e lles se sont déjà accouplées 
plutôt qu 'avec un mâle « inconnu ». Chez la souri s Mus musculus, les femelles« naïves» 
de souche SECl Re/J (SEC) préfèrent s ' accoupler avec des m âles de la souc he 
C57BL6J/(C57) alors que les femelles qui se sont déjà appariées avec des mâles de leur 
propre souche préfèrent ces mâles quand on leur donne le choix entre les deux souches 
(ALBONETTI et D'UDJNE, 1986). Enfin , WARNER ( 1985, 1986 e t 1987) montre que les 
femelles du poisson labridé tropical Thalassoma bifasciatum restent fidèles à certains sites 
de pontes déterminés apparemment arb it ra irement, quel que soit le mâle qui s'y trouve, 
même si celui-ci abandonne son si te de ponte pour un site voisin ou s'il est remplacé par 
un autre mâle. A l' appui de ce mécanisme, notons qu' il permet de comprendre : 

1) les changements de succès reproducteur montrés par des mâles qui change nt de 
site ou qui occupent successivement un même site; 

2) les changements de succès reproducteur intervenant au cours d'un même cycle de 
nidification; 

3) le fa it qu'il y ait plus de nids montrant un succès reproducteur élevé dan s 
l'entourage immédiat des nids à succès reproducteur élevé que dans l'entourage 
des nids montrant un succès reprod ucteur fa ible; 

4) la fidélité des femelles à un site de ponte, l'orientation de l'activité des feme lles, 
quand elles changent de site de ponte, vers des nids proches du site qu 'elles visi
taient précédemment. 

Enfin, nous pensons que l'action du système socio-reproducteur est sélective. En 
effet, les pontes n'ont lieu que dans les nids, à l'exclusion de tout autre substrat. Or, seu ls 
les mâles les plus grands, les plus âgés construi sent des nids (Symphodus ocellatus vit 
trois ans et seu ls les mâles de trois ans sont nidificateurs, LEJEUNE, 1985). De plus, au 
sein du groupe des mâles paras ites et satellites grav itant au tour du nid, la hiérarchie so
ciale fait que ce sont les mâles satellites, plus grands e t plus vieux que les mâles parasites, 
qui montrent à leur tour le succès reproducteur le plus élevé. Le système sélectionne donc 
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naturellement les mâles les plus grands, les plus âgés. Dans ces circons tances, il est pos
sible qu'il soit inutilement « coûteux» que les femelles opèrent 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 système socio-reproducteur semble fortement « tamponnée » par 
l'action des mâles parasites et satellites. En effet, si ceux-ci obtiennent un succès repro
ducteur significativement plus faible que celui des mâles nidificateurs, leur contribution 
semble quand même relativement importante. Les mâles nidificateurs ne sont sexuellement 
actifs que durant de courtes périodes (quelques jours de phase d'activité sexuelle par cycle 
de nidification) alors que les mâles parasites et satellites semblent sexuellement actifs 
beaucoup plus longtemps (les mâles satellites changent de nid quand « leur » mâle arrive à 
la fin de sa phase d'activité sexuelle et les mâles parasites suivent les femelles de nid en 
nid). Quand on tient compte de cette disproportion, les différences de succès reproducteur 
mesurées entre les classes sociales ne sont plus significatives (LEJEUNE, 1985; WARNER 
et LEJEUNE, 1985). Enfin, le rapport gonado-somatique est très nettement en faveur des 
mâles non nidificateurs (en % du poids du corps : 9.73 ± 0.52 pour les mâles parasites, 
6.43 ± 0.42 pour les mâles satellites et 2.23 ± 0.3 1 pour les mâles nidificateurs; 
LEJEUNE, 1985; W ARNER et LEJEUNE, 1985). 

En conclusion, nous suggérons donc que le système d'appariement de Sympho
dus ocellatus fonctionne, d ' une part, par le biais d'un transfert du succès reproducteur 
entre mâles voisins et, d'autre part, par une sélection opérée par le système socio-repro
ducteur en faveur des mâles les plus âgés de la population. Cette sélect ion serait tempérée 
par la part non négligeable jouée par les petits mâles dans la reproduction. 

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

Symphodus tinca 

Pour mener à bien notre étude des systèmes d'appariement des quatre espèces de 
labridés méditerranéens que nous avons choisies pour ce travail, nous avons suivi trois 
étapes successives (introduction). 

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

• Une première partie sera consacrée d'abord à l'exposé des résultats que nous avons 
obtenus lors de la mesure du succès reproducteur des mâles nidificateurs et des mâles 
non nidificateurs (Symphodus tinca est une espèce nidificatrice dont les femelles peu
vent pondre aussi bien en dehord des nids que dans ceux-c i, chapitre II, p. 154). 
Ensuite, nous présenterons les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure des 
paramètres par lesquels nous avons caractérisé les mâles et les si tes qu'ils défendent. 
Enfin , nous dirigerons notre attention sur l'étude du comportement des femelles. A 
l' issue de cette première partie, nous proposerons un mécanisme pour le système 
d'appariement de Symphodus tinca qui soit compatible avec ces résultats. 

• Dans la deuxième partie de ce chapitre, nous présenterons la dernière étape de notre 
démarche en te stant expérimentalement le mécani sme que nous proposons . Pour 
chaque expérience, nous détai llerons les méthodes que nous avons suivies, les diffé
rentes solutions envisageables pour cette expérience et les résultats obtenus. 

• Dans la dernière partie de ce chapitre, nous di scuterons le système d 'appariemen t de 
Symphodus tinca en nous basant sur l' ensemble de nos résultats. Nous verrons si le 
mécanisme que nous avons proposé doit être modifié pour tenir compte des résultats 
de nos expériences. 
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1. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES 

1.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR 

1.1 a. R ésultats globaux 

Le succès reproducteur étant un facteur primordial de l'étude des systèmes 
d 'appariement, nous le caractériserons à l'aide de cinq paramètres différents. ous mesu
rerons d'abord le succès reproducteur global des mâles par le nombre de pontes que ces 
mâles fécondent par heure d'observation (FEC/H). C 'est év idemment le paramètre essen
tiel. Ensuite, nous affinerons cette mesure en tenant compte des quatre paramètres sui
vants : le nombre de femelles entrant dans le nid par heure d'observation (pour les mâles 
nidificateurs) ou le nombre de femelles paradées par heure d 'observation (pour les mâles 
non nidificateurs) (FEM/H); le nombre moyen de pontes fécondées par les mâles avec 
chaque femelle (FEC/F); le temps moyen pendant lequel les mâles gardent leurs femelles 
(TG/F); et le nombre de mâles parasites* chassés par les mâles par heure d 'observation 
(CHA/H). 

Le tableau 33 donne le succès reproducteur moyen des mâles nidificateurs (N) et 
des mâles non nidificateurs (NN) pour les saisons de reproduction 1986 et 1987. Nous 
constatons que l'année 1987 semble avoir été une année plus « active » que l'année 1986 
tant pour les mâles nidificateurs et pour les mâles non nidificateurs. En effet, le succès 
reproducteur des mâles nidificateurs passe de 43.4 ± 8.1 FEC/H en 1986 à 85 .0 ± 13.4 
FEC/H en 1987, soit près du double. La même situation se retrou ve pour les mâles non 
nidificateurs dont le succès reproducteur passe de 9.3 ± 3.8 FEC/H en 1986 à 41.6 ± 6.4 
FEC/H en 1987. Cette observation est confirmée par l'augmentation du nombre de 
femelles en trant dans les nids, ou paradées hors des nids, en 1987 (FEM/H). De même, le 
nombre de mâles parasites chassés par heure d 'observation augmente pour les deux caté
gories de mâles de 1986 à 1987 (CHA/H). Le nombre de pontes fécondées par femelle 
(FEC/F) n'augmente pas pour les mâles nidificateurs mais il augmen te pour les mftles non 
nidificateurs (de 0.7 ± 0.3 FEC/F en 1986 à 2.5 ± 0.4 en 1987). Le temps moye n passé 
par les femelles dans les nids semble identique d 'une année à l'autre. 

Remarquons que l 'augmentation du succès reproducteur donne aux mâles non ni
dificateurs, en 1987 , un succès reproducteur équ ivalent à ce lui obtenu en 1986 par les 
mâles nidificateurs. 

Les tableaux 34 et 35 donnent les résu ltats de la mes ure du succès reproducteur 
des mâles nidificateurs respec tivemen t en 1986 et 1987. Ces résultats sont analysés par 
les tableaux 38 et 39. On y constate que les différences de succès reproducteur obser
vées (de 20.3 FEC/ H à 71.3 FEC/H e n 1986 et de 47.6 FEC/H à 169.7 FEC/H en 1987) 
ne so nt pas significatives par ANOVA (0.10 < p ~ 0.25 en 1986 et p > 0.25 en 1987) 
(voir chapitre Il , p. 165). De même, sur le tableau 38, on consta te que les autres para
mètres varient de façon non significative par ANOY A en 1986. Par contre , le tableau 39 
montre que le nombre de femelles entrant dans le s nids atteint le se uil significatif en 
variant de 12.0 FEM/H à 62.0 FEM/H (0.025 < p ~ 0.05). De même, le nombre de 
pontes fécondées par femelle varie significativement de 0.7 FEC/F à 4.6 FEC/F (p ~ 
0.0001). La même constatation s'applique au temps passé par les femelles dans les nids 
qui varie significativement de 23.1 sec à 73 .7 sec (p ~ O.ClOO 1 ). Enfin , le nombre de 
mâles parasites e t sate llit es* chassés par les mâles nidifi ca teurs atteint un niveau 
sign ificatif en variant de 60.0 CHA/H à 144.0 CHA/H (0.0 1 < p ~ 0 .025). 
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Les tableaux 36 et 37 présentent les rés ultats que no us avons ob tenus e n mesurant le 
succès reproducteur des mâles non nidificateurs en 1986 e t 1987. Ces résultats sont 
analysés par les tableaux 40 pour la sai son 1986 et 41 pour la sa ison 1987. On 
constate en 1986 et en 1987 que le succès reproducteur ne varie pas de façon signi fica tive 
par ANOY A (de 0.0 FEC/H à 29.1 FEC/H en 1986, 0.10 < p $ 0.25 et de 3.4 FEC/H à 
80.3 FEC/H en 1987, 0 .10 < p $ 0.25). De même, auc un des autres paramètres mesurés 
ne varie significativement, ni en 1986, ni en 1987 , par ANOV A. 

RESUME IV . I : Les mesures du s uccès reproducteur 
montrent qu'il n 'y a pas de différences s ignificatives, 
d'une part , entre les mâles nidifïcateurs et, d'autre part , 
entre les mâ les non nidificateu rs. 

Dans le tableau 42 , nous avons regroupé les mâles en troi s c lasses de tai ll e : 
taille inférieure à 200 mm, taille comprise entre 200 mm et 250 mm, et taille supérieure ou 
égale à 250 mm en Longueur Standard* (LS). On constate qu ' une analyse de variance ne 
détecte pas de différence significative du succès 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 mâles gardentleurs fe
melles (TG/F) ainsi que le nombre de mâles parasites e t/ou sate llites chassés par heure 
d ' observation (CHA/H) varient de façon significative par ANOYA (p $ 0.0001). Le 
nombre de pontes fécondées par femelle ne varie pas de façon significative (p > 0.25). 

Une différence significative du succès reproducteur entre c lasses de tai ll e 
n'apparaît que si l'on regroupe les deux c lasses de tailles supérieures. Sur le tableau 43 , 
nous constatons que le succès reprod ucteur des mâles dont la taille (LS) n'excède pas 200 
mm est de 21.8 ± 11.4 FEC/H tand is que celui des mâles d'une taille supérieure à 200 
mm (LS) est de 77.5 ± 12.4 FEC/H (0.01 < p $ 0.025 par ANOYA) . Les autres pa
ramètres se comportent de la même façon que précédemment (mâles regroupés en troi s 
classes de taille). 

RESUME IV.2 : La mesure du succès r eproduc teu r 
(FEC /H) n ' indique pas de différence significative quand 
on range les mâles en trois classes de taille. Une diffé
rence significati ve n 'appara ît que lorsqu ' on compare les 
deux plus grandes classes de taille , regroupées, avec la 
plu s petite (pa r ANOVA). 

1.lb. Période de latence 

Alors que la durée moyenne de nidification est re lativement longue chez Sympho
dus tinca (31.4 jours± 9.6 jours, LEJEUNE, 1985), nous avons souve nt constaté que des 
mâles terminaux * commença ient l'é laboration d ' un nid (avec défense territoriale, ac tivité 
de construction et pontes) pour l 'abandonner très rapidemen t (après deux ou trois jours). 
La figure 18 indique toutes les durées de nidification re levées en 1987 dans no tre zone 
de travail (WARNER, communication personnelle) . Nous po uvons constater la présence 
d ' un pic pour la période 25-30 jours comme l'avait signal é LEJEU E. Cependant, la 
figure 18 montre également un très important pic pour la période 1-5 jours ( 13 observa
tions en 1987). 
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SYM PHODUS TINCA • DUREE DE NIDIFICATION 
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Fig. 18. Symphodus ti11ca . Durées de nidification observées durant la saison de 
reproduction 1987. Les durées les plus fréquemment rencontrées sont de 0 
à S jours et de 25 à 30 jours de nidification. 

Il semble qu'il y aie donc comme une « période de latence » d'environ 5 jours en 
deçà de laquelle les mâles montrent une forte tendance à abandonner leur nid et au delà 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 succès reproducteurs des mâles 
qui garderont leur nid 5 jours au plus et des mâles qui le garderont plus de 5 jours. Les 
deux séries de mâles sont comparées dans le tableau 46. Nous constatons que le succès 
reproduc teur (FEC/H) des mâles qui garderont leur nid 5 jours maximum n 'est pas 
significativement différent de celui des mâles qui garderont leur nid plus de 5 jours (0.10 
< p $ 0.375 par test t de STUDENT, voir chapitre Il , p. 163). Le nombre de visites de 
femelles par heure d 'observation, le nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle 
e t 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 mâles parasites et de mâles satellites chassés hors du nid par le mâle 
nidificateur varie de façon significative en passant de 67.7 ± 8.9 CHA/H pour les mâles 
qui garderont leu r nid plus de 5 jours à 154.4 ± 32.9 CHA/H pour les mâles 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 à 28 montrent l'évolution au cours du temps du suc · 
cès reproduc teur de s de ux groupes de mâles repris par les tableaux 44 et 45. Nous 
po uvons constater, sur la figure 19, que l 'évolution du nombre de pontes fécondées par 
heure d'observation par les mâles qui gardent leur nid 5 jours maximum et par les mâles 
qui le garderont plus de 5 jours semble suivre deux cou rbes opposées : descendante pour 
les premiers e t ascendante pour les autres. La même configuration se retrouve sur la 
figure 22 pour le nombre de femelles entrant dan s le nid par heure d ' observation. Le 
nombre de pontes fécondées par femelle semble suivre, par contre , la même évolution 
dans les deux groupes (à l'exception du jour 5, fig. 26) de même que le temps passé par 
les femelle s dan s les nids (fig. 27) . Enfin, nous voyons sur la figure 28 que le nombre 
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de mâles parasites et de mâles satellites chassés du nid par heure d 'observation reste 
systématiquement plus élevé tout au long de la période de 5 jours pour les mâles qui 
garderont leur nid 5 jours maximum. 
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RESUME IV.3 : La mesure de la durée de nidification 
montre que beaucoup de nids sont abandon nés dans les 
tout premiers jours de nidification (période de latence de 
5 jours). Le succès reproducteur des mâles qui aban
donnent leur nid après moins de 5 jours de nidification 
n'est pas significativement inférieur au succès reproduc
teur des mâles qui garderont leur nid plus longtemps, 
succès mesuré pendant cette même période de 5 jours. 
Les nids abandonnés sont caractérisés par une très forte 
nression des mâles satellites et narasites . 

SYr1PHODUS TINCA • période de latence 
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Fig. 19. Symphodus ti11ca. Nombre de pontes fécondées par heure d 'observation par 
les mâles nidificateurs qui garderont leur nid plu s de cinq jours et les 
mâles 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 

Dan s le paragraphe précédent, nous avons analysé le succès reproducteur des 
mâles nidificateurs, des mâles non nidificateurs et nous avo ns comparé ces mâles entre 
eux en les rangeant par classe de taille. Nous allons maintenant passer en revue les para
mètres par lesquels nous avons caractérisé les mâles. 
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Nous avo ns utili sé quatre paramètres pour caractériser les mâles et le si te qu'i ls 
défendent pour la saison de reproduction 1986 et trois pour la sa ison 1987. Nous avons 
mesuré la taille des mâles (Longueur Standard), leur aggressivité (nombre de mâles para
sites et satellites chassés du nid par heure d'observation), l'efficac ité de leurs soins pa
rentaux (pourcentage de survie des œufs dans le nid , mesuré se ulement au cours de la 
saison 1986) et la profondeur à 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 mâles 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. = 2 18 mm; 
max.= 277 mm; n = 5) en 1987. 

L'agressivité moyenne des mâles, exprimée en fonct ion du nombre de mâles para
sites et satellites chassés du nid , est de 33.7 ± 4.5 CHA/H (min. = 18.4 CHA/H , max. = 
52.3 CHA/H, n = 7 mâles) en 1986 et de 8 1.0 ± 10.3 CHA/H (min . = 60.0 CHA/H; 
max.= 144.0 CHA/H ; n = 8 mâles) en 1987. L 'efficacité moyenne des soins parentaux, 
exprimée en fonc tio n du pourcentage de survie des œufs da ns les nids , est de 61.9 % 
(min . = 45.5 %; max. = 74.5 %; n = 7 mâles) . La profondeur moyenne à laq uelle sont 
construits les nids es t de 5.5 m (min . = 3.5 m, max.= 7.0 m, n = 7) en 1986 e t 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 établir de corrélation entre un des paramètres mesurés et le succès repro
ducteur des mâles qu ' il s caractérisent (p > 0.25 par ANOV A) ni en 1986, ni en 1987. 

Sur la figure 20, nous avons indiqué l'emplacement des sites de nidification uti 
lisés par les mâles au cours des saisons de reproduction 1985, 1986 et 1987. Au total, 24 
sites différents ont été utili sés dans notre zone de travail durant les troi s années, dont 
certains ont été réutili sés d ' une année à l'autre, mais pas nécessairemen t deux années de 
suite (6 si tes, soi t 25 %). Seuls trois sites ont été utili sés les troi s années (12.5 %). Sur 
ces 24 sites potentiels, 13 on t été utilisés en 1985 (54.2 %), 9 en 1986 (37 .5 % ) et 14 en 
1987 (58.3 %). A peine la moitié des si tes disponibles , voire moins, a donc é té utili sée 
chaque année. 

RESUME 1 V.4 : La mes ure des param ètres par lesquels 
nous avons caractérisé les m â les et le site qu ' ils défen
dent montre qu ' on ne peut les corréler avec le succès 
r eproducteur de ces mâ les (taille, agressivité et efficacité 
d es so in s parenta ux des mâ les, profondeur de nidifica
tion). A peine la moitié des sites pot enti els de nidifi ca 
tion est utili sée cha ue année . 

1 . 3. COMPORTEMENT DES FEMELLES 

Après avoir mesuré le succès reproducteur des mâles (rés umé IV.! ) et avoir com
paré entre eux les mâles rangés par classe de taille (résumé IY .2), nous avons exposé les 
résultats que no us avons ob tenus en mesura nt les paramètres par lesquels nous avons ca
ractérisé les mâles (résumé JY.3). Nous pouvons donc aborder l'é tude du comportement 
des femelles. Nous nous occuperons successivement de leurs possibilités d'invest igation, 
de leur choix pour l 'une ou l 'autre stratégie de reproduction, de leur comportement vi s-à
vis de nids« jeunes » et de l'influence que peuvent avoir les mâles paras ites et les mâles 
satellites sur leur comportement. 
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Fig. 20. Localisation des nids de Symphodus tinca en 1985-86-87. 

l.3a. Possibilités d'investigation 

En suivant les femelles de Symphodus tinca, nou s avons constaté que celles-ci 
po uvai ent effectuer des déplacements très importants , largement supérieurs à ceux qui 
semblent nécessaires pou r passer en revue les mâles de notre zone de travail. En effet, la 
figure 21 indique, à titre d'exemple, les déplacements de trois femelles suivies chacune 
pendant 10 minutes dan s le courant de la journée. Nous avons mesuré à cette occasion 
deux trajets de 85 met un trajet de 110 m. De plus, chaque matin à l'aube, les femelles de 
Symphodus rinca se re ndent de leur aire de repos nocturne*, qui se situe sur l'herbier de 
posidonies, vers leurs aires de nutrition diurne et les tenitoires des mâles le long de la côte 
rocheuse. A cette occasio n, ces femelles suivent le même chemin de migration que les 
femelles de Symplwd11s melanocercus (voir chapitre V). Nous avons figuré sur la fi
gure 21 le tracé de ce c hemin de mi gration matinale. Nous estimons la longueur de ce 
chemin à 350 m au moin s. Enfin , des femelles de Symphodus tinca ont été suivi es alors 
qu'elles effectuaient des déplacements entre des nid s. L 'ample ur de ces déplacements peut 
dépasser 2000 m (LEJEUNE, 1985). Ce pendan t, les femell es de Symphodus tinca sont 
séden taires e t rev ie nnent e n principe toujours dan s le ur a ire de nutrition « habitue lle» 
(LEJE UNE, 1985). Nos propres observati ons nou s ont permis de co nstate r que nos 
femelles marquées sont rev ues de jour en jour dans une même rég io n dont no us estimons 
la surface à 50 m2. 
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Symphodus tinca . Chemin de migration matinale et trajets de trois 
femelles dans le courant de la journée. 

l.3b. Choix de la stratégie de reproduction 

Les femelles peuvent pondre en suivant deux stratégies différentes (chapitre II , 
p. 154). Elles peuvent pondre so it à l'intérieur d'un nid soit en dehors des nids en 
dispersant leurs pontes au hasard de leurs déplacemen ts. En recen san t les feme lles 
marquées pondant dans les nids et hors des nids, nous avons constaté qu'une même 
femelle pouvait pondre dans un nid et hors des nids au cours d'une même journée. Une 
même femelle peut même pondre suivant les deux stratégies au cours d'une même période 
d'observation de 30 minutes (WARNER, communication personnelle). 

Si on range les femelles observées en train de pondre par classe de tai lle, on 
constate que les tailles des femelles qui pondent en dehors des nids suivent les mêmes 
proportions que celles rencontrées au sein de la population totale des femelles. En effet, 
W ARNER & LEJEUNE (1985) indiquent que les femelles de petite taille représentent 
73.0 % de la population tandis que les femelles de plus grande tai lle (> 120 mm) forment 
les 27.0 % restants. Or, au cours de la saison de reproduction 1987, nous constatons que 
8 1.0 % des femelles qui pondent en dehors des nids sont des feme lles de petite tai lle 
(tableau 51), les 19.0 % restants étant des femel les de plus grande tai lle (n = 105). Par 
contre, la même mesure avec les femelles observées en train de pondre dans les nids 
montre que les tailles se répanissent de faço n tout à fait différente. 

Cette fois, ce sont les femelles de grande taille qui forment la majorité des femelles 
qu i pondent (55 % ), les femelles de petite tai lle ne représentent pl us que 45 % des fe 
melles qui pondent (n = 253). La taille moyenne des feme lles qui pondent dans les nids 
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semble donc supérieure à la tai lle moyenne des femelles qui pondent en dehors des nids, 
la taille moyenne de ces dernières étant simplement la taille moyenne de la population des 
femelles de Symphodus tinca. 
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Fig. 22. Symphodus · tinca . Nombre de fem ell es entrant dan s le nid par heur e 
d'observation pour les mâles nidificateurs qui ga rderont leur nid plus d e 
cinq jours et les mâles nidificateurs qui ne le ga rderont que cinq jours 
maximum. L 'évolution des deux courbes se mble suivre celle d e 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 âgés de plus de 5 jours 
et ne devant pas être abandonnés avant une même période de 5 jours est indiqué. La même 
évolution est de toutes faço ns obtenue en utilisant le nombre total de nids. 

Nous constatons sur chacune des deux figures l'existence d' un pic d ' activi té au 
début de la saison de reproduction. Ce pic, bien contrasté en 1986, l' est moins en 1987; 
ceci recoupe l'observation que nous avons effectuée au tabl eau 33 concernant l'intensité 
de l'activité sexuelle de la saison 1987 par rapport à la sa ison 1986. Un deuxième 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
sième et dernier pic se situe à la fin de la saison de reproduction et est aussi bien marqué 
en 1986 qu 'en 1987. 
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Fig. 23. Symphodus ti11ca. Le nombre global de pontes effectuées par les femelles 
en dehors d es nids en 1986 semble montrer trois pics : un premier au 
début et un de uxième à la fin de la saison de reproduction , alors que le 
nombre de nids disponibles est faible, et un troisième au moment du pic 
d 'ac ti vité sex uelle de la saison de sept jours ; les nids pris en compte sont 
ceux défendus depuis plus de cinq jours et ne devant pas être abandonnés 
avant cinq jours. 

l.3c. Comportement vis-à-vis des « nouveaux » nids le comportement 
« d 'essa i » 

En entrant dans un nid, les femelles peuvent montrer un comportement particulier, que 
nous appe llerons « d'essa i » (WARNER, commun icati on personnelle). Nous pourrions 
imager ce comportement anthropomorphiquement en di sant que les femelles de Sympho
dus tinca « examinen t atte ntivement le nid ». En effet, les feme lles inclinent leur corps 
vers le bas e t se déplacent doucement de gauche à droite, le museau au ras des algues, 
pendant que le mâle 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 c inq premiers jours de nidification, 11 % des 
femel les exhiben t ce comportement. Après cette période, seu lemen t 3 % des femelles le 
montrent encore. L'interprétation de ce comportement pourrait être que les femelles « tes
tent » les nids qui ne sont défendus que depui s quelques jours . 

l.3d. Innuence des sa tellites sur le comportement des femelles 

En se préc ipitant dans le nid pour y parasiter* une ponte, les mâles satellites et pa
rasites provoquent généralement le départ de la fem elle hors du nid. Souvent, même, en 
se précipitant vers une femelle qui aborde le nid, ces mâles provoquent la fuite de la fe
melle, qui fait demi-tour avant d 'ent rer dan s le nid . 

202 



EVOLUTION DES PONTES HORS NIO EN 1987 

20 ·-· 1 0 

/ '; 9 

• 8 
15 

7 

6 1111 EVOLUTION DES PONTES 

PONTES PAR HORS NID EN 1987 

101 
5 

UNITE DE TEMPS ·•- EVOLUTION OU NOMBRE 

v·\ 4 DE NIDS 

3 
5 

\ 2 

0 • • 0 

1 2 3 4 5 6 7 8 9 

PERIODES DE LA SAISON DE REPRODUCTION 

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 deuxième à la fin de la saison de reproduction, 
alors que le nombre de nids disponibles est faible, et un troisième 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 cinq jours et ne devant pas être 
abandonnés avant cinq jours. 

Comme l'indique la figure 25 , le nombre de départs provoqués par les mâles 
satellites et les mâles parasites augmente au cours du temps pour atteindre la proportion de 
80 % à 100 % des départs après 7 jours de nidification . 

RESUME IV.5 : L'étude du comportement des femelles 
montre que 1) leurs déplacements leur permettent de 
visiter tous les mâles de la zone de travail, 2) la taille 
moyenne des femelles pondant dans les nids est supé
rieure à 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 
mâles paras ites et satellites. 
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Fig. 25 . Symph odu s tinca. Proportion des femelles qui quittent le nid à cause des 
sa tellites qui gra vitent autour de celui-ci , durant les neufs premiers jours 
de nidification. 

1.4. MECANISME PROPOSE PO UR LE SYSTEME D'APPARIEMENT 

Nous avons commencé ce chapitre en exposant les résultats que nous avons obte
nus lors de la mesure du succès reproducteur des mâles nidifi cateurs et non nidificateurs 
(résumé IV .1 ). Nous avons comparé ces mâles entre eux, en fonction de leur succès re
producte ur, en les rangeant par classe de taille (résumé IV .2). Nous avons constaté 
l' ex istence d ' une période de latence d 'environ 5 jours en-deçà de laquelle beaucoup de 
nids sont abandonnés (résumé IV. 3). Ensuite, nous avons présenté les résultats de la me
sure des paramètres par lesquels nous avons caractérisé les mâles et le site qu 'ils défen
dent (résumé IV.4). Enfi n, nous nous sommes attachés à l 'étude du comportement des 
femelles (résumé IV.5). Nous pouvons donc maintenant proposer un mécani sme pour le 
système d 'appariement de Symplwdus tinca qui soit compatible avec ces résultats. Dans la 
partie sui vante de ce chapitre, nous testerons le mécanisme proposé par la voie de 
l'expérimentation. 

L' hypothèse de travail que nous proposons se base, principalement, sur les fa its 
suivants : 

1) Les femelles ne semblent pas exercer de di scrimination , ni entre les mâles nidifi
cateurs, ni entre les mâles non nidificateurs, ni entre les gros mâles non nidifica
teurs et les mâles nidificateurs. 

2) Par contre, la stratégie de reproduction qu 'elles suiven t semble varier en fonction 
de la période de la saison de reproduction et de la taille des femelles considérées. 

3) Les femelles semblent vouloir év iter la présence des mâles satellites dans les nids. 
Cette tendance pourrait leur fai re éviter les nids trop entourés de satellites. 
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Nous proposons le mécanisme d 'appariement suivant : une cenaine sélection serait 
exercée par le système socio-reproducteur plutôt que par le choix du panenaire de repro
duction. Ce système, en effet, semble défavoriser les petits mâles par rapport aux plus 
gros (seuls les plus gros mâles sont nidificateurs et, en dehors des nids, la dominance 
s'établit par la taille). De plus, les femelle s 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 'être abandonnés. L 'action des mâles parasites et 
satellites, en engendrant une cenaine perturbation autour des nids, effrayerait les femelles , 
les empêchant d'accéder au nid (phénomène 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 première expérience concerne le fait que les femelle s semblent pondre davan
tage hors des nids quand les nids disponibles sont fortement susceptibles d 'être abandon
nés. Une explication de ce phénomène pourrait être que le taux de survie des œufs dépo
sés hors des nids est plus élevé que celui des œufs déposés dans un nid abandonné. Au 
cours de cette première expérience, nous mesurerons donc le taux de survie des œufs 
dans les différents milieux dans lesquels ils sont susceptibles d' être déposés. 

La deuxième expérience servira à tester l'influence des mâles satellites et parasites 
sur le comportement des femelles. Selon notre hypothèse, un grand nombre de ces mâles 
gravitant autour d'un nid empêche les femelles d 'y pondre . L'expérience consistera donc 
à modifier, en en capturant une panie, le nombre de mâles parasites et satellites gravitant 
autour des nids. 

La troisième expérience visera à tester si le comportement des femelles est in 
fluencé par la quantité d 'œufs présents dans le nid . En effet, le mécanisme d 'appariement 
proposé page 204 suppose que les femelles sont capables d'évaluer l 'âge d ' un nid . U n 
moyen de datation simple serait d' évaluer la quantité d 'œufs 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 MORT ALITE DES ŒUFS 

2.la. Méthodes 

Pré,_sentée une première fois par LEJEUNE (1985), cette expérience comporte les 
tr.ois étapes classiques (chapitre n, p. 163). 

Dans un premier temps, nous récoltons dans les nids un certain nombre de brins 
d 'algue portant des œufs (les œufs adhèrent aux algues constituant le nid). Nous rame
nons ces échantillons d'algue au laboratoire, nous colorons les œufs puis nous comptons 
le nombre d'œufs qui y adhèrent 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 : soi t dans les nids de chaque 
mâle nidificateur de notre zone de travail, soi t dispersés hors des nids à travers notre zone 
de travail, ou encore dans des nids venant d 'être abandonn~s par le mâle nidificateur (en 
tout !!ne 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 troisième temps, enfin, nous réc•Jpérons nos échantillons et nous comp
tons 1~ur chacun d 'eux le nombre d 'œufs qui y a(.ihèrent encore. 

Parallèlement, des tests sont effectués pour évaluer la mortalité naturelle des œufs 
(écha· ~tillon s gardés en laboratoire) et les perte1; occasio11nées par la manipulation (les 
échartillons sont traités exactement de la même foçon que lors de l 'expérience réelle sauf 
qu'ils• sont repris immédiatement) . 

2.lb. Solutions envisagées 

Le taux de survie des œufs devrait être maximum dans les nids défendus active
ment par le mâle nidifica teur. Par contre, ce taux devrait être minimum dans les nids 
abandonnés, qui ne sont donc plus défendus par le mâle. Pour les œufs déposés hors des 
nids, (e taux de survie des.œufs devrait se si tuer à un niveau intermédiaire aux deux pré
céder;,ts. Enfin, tous les nids défendus activement devraient montrer un taux de survie 
comp<rrable. En effet, le mécanisme proposé implique que le comportement des femelles 
soit influencé par le taux de survie des œufs, et nous avons constaté (p. 194) qu'il ne 
sembZait pas y avoir de différence significative dt: succès reproducteur (FEC/H) entre les 
mâles nidificateurs de notre zone de travail. 

2. lc . Résultats 

Les tableaux 53 et 54 donnent les rés ultats que nous avons obtenus au cours de 
la sai~on de reproduction 1986. Nous constatons que le taux moyen de survie des œufs 
hors des nids est de 26 %, soit la valeur donnée par LEJEUNE (1 985). Par contre, le taux 
de sui vie des œufs dans les nids semble inférieur à la valeur donnée par LEJEUNE puisque 
nous retrouvons 59 % des œufs après l 'expérience 'contre environ 95 % pour LEJEUNE. 
Cependant, la différence mesurée reste largement significative (p :<=:; 0.0001 par ANOVA). 
Nos expériences on t é té réalisées au cours de deux périodes séparées dans le temps, la 
première du 5 au 7 mai 1986 (dans les nids et hors des nids) et la seconde du 15 au 24 
mai 1986 (da ns 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 œ ufs dans les nids semble ne 
pas changer entre les deux périodes (tabl. 53). Par contre, il change de façon significa
tive pour les œufs aba ndonnés hors des nids puisqu ' il passe de 35 % d 'œufs survivants 
pour la première période à 17 % d 'œufs survivants pour la deuxième période (0.0001 < p 
:<=:; 0 .005 par ANOV A) . 

Si on compare les mâles ent re eux suivant le po urcentage d 'œufs qui survivent 
24 heures, on constate qu ' au cours de la première période il n 'y a pas de différence 
significati ve entre les mâles par ANOV A (0.10 < p :<=:; 0.25) . Par contre, les différences 
mesurées en tre les mâles au cours de la deuxième période atteignent un seuil significatif 
(0.025 < p :::; 0 .05 par ANOV A) . 

Dans les nids abandonnés depuis moins de 48 heures, le taux de survie des œufs 
semble proche de zéro après 24 heures et apparaît donc nettement inférieur à ce qu'il est 
pour les œufs déposés hors des nids (V AN DEN BERGH S, communication personnelle) . 
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RESUME IV .6 : La mesure expérimentale du taux de 
survie des œufs montre que ce taux est maximum pour 
les œufs déposés dans des nids activement défendus, 
nettement plus faible quand les œufs sont déposés hors 
des nids et presque nul quand les œufs sont déposés dans 
des nids abandonnés. Cette observation expliquerait que 
les femelles pondent plus hors des nids quand les nids 
disponitles sont très jeunes (et donc fortement suscep
tibles. d être abandonnés). 

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

2.2a. Méthodes 

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

- Lors de la première phase, le succès reproducteur du mâle nidificateur est mesuré de 
façon la plus précise possible au cours d'une période de 10 minutes précédant immé
diatement l'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 
succès reproducteur du mâle nidificateur et des mâles satellites et parasites sera calculé 
comme dans Je cas de Symphodus ocellatus (chapitre III, p. 172) en fractionnant 
chaque ponte par le nombre de mâles qui la fécondent (FEC/H -MALE N- pour le 
mâle nidificateur et FEC/H -MALES- pour les mâles satellites et parasites) selon la 
méthode adoptée par W ARNER et LEJEUNE ( 1985). 

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

- La troisième phase de l'expérience a lieu immédiatement après la capture des mâles. 
Elle consiste en la mesure du succès reproducteur du mâle nidificateur et des mâles 
parasites et satellites selon les mêmes paramètres que ceux utilisés lors de la première 
phase. Ensuite, le succès reproducteur est également mesuré durant une période de 
10 min, 24 heures après l'expérience. A ce moment, soit les mâles parasites et satel
lites sont de retour, soit ils sont toujours absents. 

2.2b. Solutions envisagées 

Nous envisageons trois solutions différentes à cette expérience. Si les femelles 
évitent effectivement le contact avec les satellites et les mâles parasites, la diminution de 
leur nombre devrait permettre aux femelles d'entrer plus souvent dans le nid et d'y pondre 
plus. Le succès reproducteur du mâle nidificateur devrait donc augmenter et rester élevé 
après 24 heures dans Je cas où les mâles satellites et les mâles pa:-asites sont toujours 
absents, ou être revenu au même niveau qu 'avant l 'expérience dans Je cas où les mâles 
satellites et les mâles parasites sont revenus autour du nid . 

207 



Si, par contre, le comportement des femelles n ' est pas affecté par les mâles satel
lites et parasites, les différents paramètres mesurés ne devraient pas varier au cours de 
l'expérience. 

Enfin, si c'est la présence des mâles satellites et parasites qui attire les femelles, 
alors le succès reproducteur du mâle nidificateur devrait diminuer avec la diminution du 
nombre de ces mâles. 

2.2c. Résultats 

Présentés par V AN DEN BERGHE, WERNER US et WARNER (1989) , les résultats 
des onze expériences sont repris par le tableau 55. On constate à la lecture de ce tableau 
que chacun des paramètres mesurés varie fortement au cours de l'expérience. 

Le tableau 55 montre que toutes ces différences sont significatives par ANOV A 
(p < 0.05) sauf primo quand on compare le nombre de femelles entrant dans le nid après 
l'enlèvement des mâles satellites et ce même nombre mesuré après le retour des mâles 
satellites et parasites, et secundo quand on compare le succès reproducteur des mâles 
satellites et parasites après l'enlèvement des mâles avec le succès reproducteur de ces 
mâles après 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 à 1.0 femelles après 
l'enlèvement des mâles. De plus, ce nombre revient à 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 où les sa
tellites et les parasites sont toujours absents après 24 heures. De même, le nombre de 
pontes effectuées par ces femelles avant de quitter le nid (PON/F) passe de 2.3 pontes à 
6.0 pontes après l'enlèvement des mâles. Le lendemain , ce même nombre retombe à 1.3 
pontes si les satellites et les parasites sont revenus alors qu ' il reste de 6.3 PON/F si ces 
mâles sont toujours absents. 

De cette façon, le nombre de pontes effectuées dans le nid (PON/10 min) aug
mente spectaculairement avec l'enlèvement des mâles parasites et des mâles satellites 
puisqu'il passe de 6.8 pontes à 40.7 pontes. Le lendemain, si les mâles sont de retour, ce 
nombre revient à 2.7 pontes, mais il reste de 38.3 pontes si les mâles satellites et parasites 
ne sont pas revenus. 

Le nombre de pontes fécondées par le mâle nidificateur (FEC/H MALE N) 
augmente tout aussi spectaculairement en passant de 1.5 fécondations à 40.7 fécondation 
après l'enlèvement des mâles parasites et satellites. Dans le cas où ces mâles sont de 
retour le lendemain, le succès reproducteur du mâle nidificateur retombe à 2.6 FEC/H 
tandis que dans le cas contraire, il se maintient à 38.2 FEC/H. 

RESUME IV .7: Le nombre de pontes déposées par les 
femelles dans les nids semble négativement influencé par 
le nombre de mâles parasites et satellites autour des 
nids . En effet, la diminution expérimentale de ce dernier 
nombre augmente fortement le succès reproducteur des 
mâles nidificateurs. 
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2.3. EXPERIENCE DE MANIPULATION DU NOMBRE D'ŒUFS 
PRESENTS DANS LE NID 

2.3a. Méthodes 

Cette expérience se déroule de la façon suivante : 

- Dans un premier temps, le succès reproducteur du mâle 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'œufs). 

- Dans un troisième temps, le succès reproducteur du mâle nidificateur est remesuré 
(immédiatement après la manipulation , durant une période équivalente à la première et 
selon les mêmes paramètres). 

Parallèlement, une série de tests est effectuée afin de déterminer si la manipulation 
elle-même n ' induit aucun changement comportemental de la part des femelles ou du mâle 
nidificateur. Ces tests se déroulent exactement de la même façon que l'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 façon significative, nous considérons que les résultats de nos expériences 
ne sont pas influencés par la manipulation. 

2.3b . Solutions envisagées 

Il ne semble y avoi r que deux solutions à cette ex périence. Soit le succès repro
ducteur du mâle nidificateur reste inchangé, les femelles continuant d'entrer dan s le nid et 
d'y pondre de la même façon qu'avant l 'expérience . Soit les femelles cessent de pondre 
ou pondent mo ins dans les nids dont le nombre d'œufs a diminué suite à la manipulation . 

2.3c. Résultats 

Réali sées dans le cadre de notre coll abora tion avec WARNER et V AN DEN BERGHE 
(données non publiées), ces expériences ont montré, d ' une part, que le comportement des 
femelles n'était pas modifié par la manipulation elle-même. En effet, dans les nids dont les 
algues ont é té simpleme nt manipulées, sans ê tre remplacées par des algues vierges, les 
femelles continuen t à pondre de la même façon, le succès reproducteur du mâle restant in
changé. Par contre, dans les nids dont une grande partie des algues a é té remplacée par 
une quantité équ ivalente d'algues vierges prélevées au tour du nid , les femelles cessent de 
pondre et le succès reprod ucte ur du mâle tend vers zéro. Souvent, même, le mâle aban
donnera le nid. 

RES UME IV .8 : La diminution expérimentale du nombre 
d'œufs se trouvant dans un nid montre que ce nombre 
influence le comportement d es femelles , qui cessent de 
pondre dans les nids qui ne contiennent presque plus 
d'œufs. Les femelles semb len t donc capab les d'évaluer la 
quantité d 'œ ufs présente dans un nid . 
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3. DISCUSSION 

Nous avons étudié, dans ce chapi tre, Je système d 'appariement de Symphodus 
tinca. Dans un premier temps, nous avons successivement présenté les résu ltats obtenus 
lors de la mesure du succès reproducteur des mâles nidificateurs et des mâles non nidifi
cateurs (résumé IV .1), les résultats de la comparaison des mâles entre eux , rangés par 
classe de taille (résumé IV .2), les résultats de la mesure de la durée du cyc le de nidifica
tion (résumé IV.3), les résultats de la mesure des paramètres par lesquels nous avons 
caractérisé les mâles et les sites qu ' il s défendent (résumé IV.4) e t les résultats que nous 
avons obtenus lors de l'étude du comportement des femelles (résumé IV.5) . Toutes ces 
données nous o nt permis de proposer alors un mécanisme concernant le fonctionnement 
du mode d'appariement de Symphodus tin ca. Dans un second temps, nous avons testé 
expérimentalement ce mécanisme en mesurant le taux de survie des œufs dans différentes 
situations (résumé IV. 6), en man ipulant le nombre de mâles satellites et parasites présents 
autour du nid (résumé IV . 7) e t en manipulant le nombre d'œufs présents dans les nids 
(résumé IV. 8) . Nous allons mai ntenant, dans cette dernière partie, discuter ce mécani sme 
en tenant compte de! 'ensemble de nos résultats. 

Hormi s les capaci tés de déplacement des femell es, nous constatons qu 'aucun de 
nos résultats ne semble trad uire l 'ex istence d ' un choix du partenaire de reproduction. 
Nous présen tons ci-dessous un résumé de nos principau x résultats . 

3.1. REVUE SUCCINCTE DES POINTS IMPORTANTS 

3 .1 a. Mesure du succès reproducteur des mâles 

1) On ne constate aucu ne différence significative de succès reproducte ur entre les 
mâles nidificateurs (FEC/H), en 1986 et en 1987. 

2) On ne constate aucune différence significative de succès reproducte ur entre les 
mâles non nidificateurs (pour les 5 paramètres utili sés), en 1986 et en 1987. 

3) En 1987, le nombre de femelle s entrant dans les nids, le temps passé par les 
femell es dans les nids et le nombre de mâles parasites et satellites chassés du nid 
varient significativement entre les mâles. 

4) Des différences de succès reproducteur entre mâles n'apparaissent que quand on 
compare les plus petits mâles (c'est-à-dire les jeunes individus) avec les mâles plus 
grands (c'est-à-dire plus âgés). 

5) Les mâles montrent une forte tendance à abandonner leur nid pendant les cinq 
premiers jours du cycle de nidification. 

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

3.lb. Mesure des paramètres caractérisant les mâles et les s ites 

Aucun des paramètres mesurés ne peut être corrélé au succès reproducteur des 
mâles (taille, agressivité, efficacité des soins parentaux, profondeur du site de nidifica
tion). 
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3.lc. Comportement des femelles 

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

2) La taille moyenne des femelles pondant dans les nids est supérieure à 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 à montrer un comportement de « test » en abordant les 
nids âgés de moins de 5 jours. 

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

3.ld. Expériences 

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

2) La présence d'un grand nombre de mâles parasites et satellites autour d'un nid 
semble empêcher les femelles d'y pondre. 

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

3.2. LE SYSTEME D'APPARIEMENT DE SYMPHODUS TINCA 

Notre première question en commençant l'étude des systèmes d'appariement de 
quatre espèces de labridés méditerranéens concernait l'existence même du choix du parte
naire de reproduction chez ces espèces (introduction). 

Parmi nos résultats, seules les capacités de déplacement des femelles, qui leur 
permettent de visiter tous les mâles 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 l'existence d ' un 
choix du partenaire est la présence de différences de succès reproducteur entre les mâles. 
Nous constatons que de telles différences ne semblent pas exister chez Symphodus tinca 
(sauf quand on compare les mâles regroupés en deux catégories de taille , voir ci-des
sous). 

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

Nous avons proposé p. 205 un autre mécanisme pour le système d'appariement de 
Symphodus tinca. Ce mécanisme repose sur deux constatations. 

• Le système socio-reproducteur de cette espèce favorise les plus grands mâles de la 
population par rapport aux plus petits. En effet, le succès reproducteur des petits 
mâles (c'est-à-dire les individus les plus jeunes de la population) est significativement 
inférieur au succès reproducteur des grands mâles (satellites et nidificateurs) (tabl. 
43 : le succès reproducteur des petits mâles est près de quatre fois plus faible que 

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

• La deuxième constatation est que la stratégie de ponte adoptée par les femelles de 
Symphodus tinca peut être 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 mâle est élevé. Or, si le taux de survie des œufs dans les 
nids défendus activement est très élevé par rapport au taux de survie des œufs déposés 
hors des nids, les chances de survie des œufs dans les nids abandonnés sont pra
tiquement nulles et donc inférieures à celles des œufs déposés hors des nids. A 
l'appui de cette hypothèse, 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, l' un tout au début de la saison de 
reproduction, quand la plupart des nids disponibles sont jeunes, l'autre tout à la 
fin , quand les nids encore existants sont proches de la fin de leur cycle (fig. 23 
et 24; tabl. 52). 

2) Nous constatons également que le comportement des femelles qui abordent un nid 
jeune, âgé de 5 jours au plus, est différent du comportement montré par les 
femelles qui approchent un nid plus âgé (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 'exi stence d'une période de latence de 5 jours au cours de laquelle les chances 
d 'abandon du nid sont plus élevées que quand le nid est plus âgé peut être consta
tée sur la figure 18. Au delà de cette période critique, la durée de nidification la 
plus couramment observée est de 25 à 30 jours (près de trois nids sur quatre 
seront gardés plus de 20 jours). 

4) Sur les tableaux 44 à 45 et 46 et les figures 19, 22 et 26 à 28, on 
remarque que ce qui di stingue les nids abandonnés dans les 5 premiers jours de 
nidification des nids qui seront gardés plus longtemps est une pression très forte 
des mâles satellites et des mâles parasites (fig. 28). Cette pression des mâles 
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satellites et des mâles parasites aurait pour effet de limiter l'accès du nid aux 
femelles; la désertion des femelles entraînant l'abandon du nid par le mâle nidifi
cateur. Ce raisonnement se base sur troi s observations. La première est 
l'importance du nombre de femelles qui quittent le nid dans lequel elles sont occu
pées à pondre, au moment de la ruée des mâles satellites et des mâles parasites qui 
tentent de parasiter les pontes (fig. 25) . La seconde concerne les résultats que 
nous avons obtenus lors de l'expérience de manipulation du nombre de mâles 
satellites et de mâles parasites qui montre qu'un grand nombre de ces mâles pré
sents autour du nid limite fortement le nombre de pontes déposées par les femelles 
dans ces nids (tabi. 55). Et enfin, l'expérience de manipulation du nombre 
d'œufs présents dans les nids montre que les mâles nidificateurs sont suceptibles 
d'abandonner leur nid quand celui-ci ne contient qu'un faible nombre d'œufs. 

5) L'expérience de manipulation du nombre d 'œufs présents dans les nids montre 
que les femelles semblent capables d'évaluer cette quantité. Le comportement que 
nous avons qualifié « d 'essai » pourrait être le reflet d'une telle évaluation effec
tuée par les femelles dans les nids âgés de moins de 5 jours. Cette capacité pourrait 
leur permettre d'évaluer l'âge des nids. 

4 

3 

FEC/F 2 

SYMPHODUS TINCA . péricœ de latence 

2 3 
JOURS 

4 5 

.._ NID > 5 JOURS 

+ NIDS~ 5 JOURS 

Fig. 26. Symphodus tinca. Nombre de pontes fécondées par femelle par les mâles 
nidifica teurs qui garderont leur nid plus de cinq jours et les mâles 
nidificateurs qui ne le garderont que cinq jours maximum. 

Le système d'appariement fonctionnerait donc, primo, par le biais du système 
soc io-reproducteur qui semble défavoriser les petits mâles par rapport aux plus gros, 
secundo, par la compétition entre mâles (sélection intrasex uelle) 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'être abandonnés. L'action des mâles parasites et satellites, en engen
drant une certaine agitation autour des nids (ruée des mâles satellites et parasites dans le 
nid pour féconder la ponte des femelles, combat entre ces mâles, violentes attaques du 
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Fig. 27. Symphodus tinca. « Temps de garde » par femelle pour les mâles nidifi
cateurs qui garderont leur nid plus de cinq jours et les mâles nidificateurs 
qui ne le garderont que cinq jours maximum. L'évolution des deux courbes 
semble plus ou moins similaire et ressemble à celle de la figure 26. 
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Symphodus tinca. Nombre de mâles satellites chassés par heure 
d'observation par les mâles nidificateurs qui garderont leur nid plus de 
cinq jours et les mâles nidificateurs qui ne le garderont que cinq jours 
maximum. Ce nombre semble nettement plus élevé pour les mâles nidifi
cateurs qui ne garderont leur nid que cinq jours maximum. 

214 



mâle nidificateur, particulièrement en cas de parasitage des pontes) , effaroucherait les 
femelles, les empêchant d'accéder au nid et serait une des principales causes de l'existence 
de cette période critique que nous évaluons à 5 jours environ. 

Bien sûr, il est possible que le comportement des femelles et leur stratégie de 
reproduction soient uniquement influencés par l'action des mâles parasites et des mâles 
satellites et non en fonction de l'état des nids qu'elles rencontrent. Le système d'apparie
ment de Symphodus tinca ne dépendrait alors que du système socio-reproducteur et de la 
compétition mâle-mâle (hiérarchie des mâles et action des mâles satellites et parasites). 
Cependant, cette interprétation ne permet pas d'expliquer les pics de reproduction obser
vés hors des nids au début et à la fin de la saison, ni les résultats de! 'expérience de mani
pulation du nombre d 'œufs 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 'œufs . 

Enfin, le fait que la présence des mâles satellites et des mâles parasites limite for
tement le nombre de pontes que les femelles déposent dans les nids (expérience de mani
pulation du nombre de mâles parasites et satellites) pourrait être interprété dans un autre 
sens que celui que nous lui avons donné. En effet, ainsi que l'envisagent V AN DEN 
B ERG HE, W ERNERUS et WARNER (1 989), cette observation pourrait être le reflet d ' un 
rejet actif des mâles satellites et parasites et donc d'un choix exercé par les femelles en 
faveur des mâles nidificateurs . Ce ra isonnement postule que les mâles nidificateurs, en 
ayant véc u plus longtemps que les aut res mâles, ont fait preuve de bonnes capacités de 
surv ie et qu'ils représentent les « meilleurs » mâles de la population. Les femelles 
effectueraien t donc un choix pour des « bons gènes » . 

Cependant, l'hypothèse très sociobiologique d ' un choix pour des bons gènes reste 
actuellement très controversée. En particu lier, la question de la transmission des caractères 
phénotypiques d ' un mâle à sa descendance se pose avec acuité, les caractères phénoty
piques étant très fortement influencés par les conditions environnementales rencontrées 
par l'animal. Nous préféron s l'hypothèse plus simple de la perturbation . A l' appui de 
cette dernière interprétation , nous constatons que la taille des femell es qui pondent dans 
les nids est très nettement supérieure à la taille des femelles qui pondent hors des nids. Si 
c'es t la perturbation et l 'agitation engendrée par les mâles 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 à l'étude du système d'appariement de Sym
phodus tinca , remarquons le rôle « tampon » exercé au niveau des nids par les mâles 
satellites et les mâles parasites face à la sélection opérée par le système socio-reproducteur 
(succès reproducteur par classe de taille p. 195, expérience de manipulation du nombre de 
mâles parasites et satellites gravitant autour des nids p. 207). Nous avons mis en évidence 
un phénomène semblab le 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. 
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CHAPITRE V 

Symphodus melanocercus 

Pour mener à bien notre travail, dont le but est l'étude et la comparaison des sys
tèmes d'appariement présentés par quatre espèces de labridés méditerranéens, notre 
démarche a suivi trois étapes successives (introduction, p. 125). La première consistait à 
nous familiariser avec les systèmes socio-reproducteurs des espèces concernées (chapitre 
II, p. 152). Les deux étapes suivantes seront présentées dans les deux premiers volets de 
ce chapitre qui en comportera trois : 

• Dans le premier, nous présenterons et analyserons d'abord les résultats obtenus en 
mesurant le succès reproducteur des mâles territoriaux et des mâles parasites*. Nous 
aborderons ensuite la mesure des paramètres par lesquels nous avons caractérisé les 
mâles 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 hypothèse concernant le mode d 'app;uie
ment montré par cette espèce. 

• Dans le deuxième volet, nous présenterons les expériences que nous avons effectuées 
sur base de cette hypothèse (description de la méthode, solutions envisagées, résu l
tats) . 

• Enfin, dans le troisième volet, nous discuterons de ces résultats et nous verrons com
ment notre hypothèse résiste aux expériences, ou comment el le doit être modifiée. 
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1. SUCCES REPRODUCTEUR - PARAMETRES -
COMPORTEMENT DES FEMELLES 

1.1. MESURE DU SUCCES REPRODUCTEUR 

1.1 a. Les mâles territoriaux 

Le succès reproducteur des mâles constitue un des indices les plus importants dans 
la recherche d'un éventuel choix du partenaire de reproduction exercé par les femelles. Le 
succès reproducteur* d'un mâle est mesuré par le nombre de pontes que ce mâle féconde 
par heure d'observation (chapitre II , p. 157). Cependant, afin d 'obtenir une mesure plus 
fine de ce succès reproducteur, nous avons également tenu compte de quatre autres para
mètres susceptibles de l' 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 mâle et le nombre de mâles parasites 
chassés par le mâle territorial par heure d'observation. 

Le tableau 56 présente la moyenne du succès reproducte.ur de l'ensemble des 
mâles, année par année. On constate que l'année 1987 semble avoir été une année moins 
active que les deux précédentes. Le nombre moyen de pontes fécondées par heure 
d 'observation par l'ensemble des mâles, 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 même nombre n'est plus 
que de 56.4 ± 22.0 fécondations par heure. Nous aurons l'occasion de revenir ci-dessous 
sur cette observation. Cependant, le nombre de femelles visitant les territoires par heure 
d'observation e t su rtout le nombre de fécondation par femelle et le temps passé par les 
femelles avec les mâles semblent relativement constants. Le nombre de mâles 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 le s succès reproducteurs des mâles 
territoriaux que nous avons étudiés au cours des saisons 1985, 1986 et 1987. Pui sque 
nous avons travaillé success ivement trois années dans la même zone, nous avons choisi 
de désigner les mêmes si tes par les mêmes lettres, étant en tendu que les territoires qui 
recouvrent ces si tes peuvent fluctuer quelque peu d ' une année à l'autre (voir fig. 29, 30 
et 31). D 'autre part, le même territoire n'est pas nécessa irement occupé par le même mâle 
d'une année à l'autre. Pour rendre compte aisément du changement ou de la pérennité des 
mâles, nous avons associé un chiffre à chaque lettre. Ainsi, la combinaison D 1 reprise sur 
les tableaux 57, 58 et 59 indique qu e le même mâle a occupé le territoire D (fig. 29 
à 31) durant les troi s années de notre é tude; par contre, les combinaisons G 1 et G2 
respectivement des tableaux 57 et 58, refl ètent le changement de mâle territorial sur le 
territoire G entre l'année 1985 et l 'année 1986. 

En ana lysant sommairement ces trois tableaux , nous pouvons d'ores et déjà ef
fectuer quelq ues constatations. Le tableau 57, ain si que le sou lignaie nt WERNERUS 
( 1985) et WERNER US, MI CHEL et VOSS ( 1987), montre qu ' il semble exister des diffé
rences de succès reproducteur entre les mâles territoriaux. En effet, le nombre de pontes 
fécondées par heure d'observation va de 40.5 ± 42.6 FEC/H pour le mâle Dl à 111.6 ± 
57 .2 FEC/H pour le mâle F 1. Le nombre de femelles paradées par heure d'observation va 
de 4.1 ± 3.0 FEM/H pour le mâle D 1 à 11.5 ± 6.5 FEM/H pour le mâle G 1. Le nombre 
de pontes fécondées en moyenne avec chaque femelle est maximum pour le mâle El avec 
11.2 ± 13.9 FEC/F et minimum pour le mâle Dl qui n 'ob tient que 2.2 ± 2.6 FEC/F. 

218 



- -

t 
,/ 

..... Il .. 1-~ 1---
~" ! 

G-1-

~ ·~ - - ·-1---1---

~- \ / 1--,, ... ~ 

i.-= ·-1/1 Il H ~1 '\ 
~ .... -r - V i> 

1- ,_ - -~ 

~ ~ - F / ~ - ' 1--1- l, ,_ --1-1-

~ ~ ~ 
"7 f B ', 

~ 

1! ~ I/ "'\ 
~ ~ /' 1, - , r. 

"\ 

I 7 / \ ' v· -~ ../ ..... _ 
1- -- .... ""._ "' 

--
I I 

.._. 
i..-- ~ "/ 

., 
/ r1 "-1--

I ç - ~ - 1--- V b.. ~ .. - _:--... 

I E 7. " 
la 1 

j ,_J__j 

.... _ ~ 1--~ ~ / ~ \ 
f- · 

~ ......... 
1- 1- - 1---1--

~ ~ r ...... ,;. ( -~ ..... '\. .... 
1-1--- 4/ r-.;;; ~ 

I~ 1 \, ~ ~"i'- ,/ ) ' .., l 
- ~ -

~ \ - - 1- 1- - - Lr r:_ i 
~ - 1--· - s TJl RE~ 0 - 1-- - -

1- - 1 - - - _,_ 

·- 1 -

+I - - - 1---

- - N. ~· - -
1 

- '-

Fig. 29. Territoires de Symphodus melanucercus en 1985. 
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Fig. 30. Territoires de Symphodus m ela nocercus en 1986. 
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Fig. 31. Territoires de Symphodus me/anocercus en 1987. 

C'est également le mâle El qui garde ses femelles le plus longtemps avec un TG/F de 330 
secondes(± 400 sec) et ce sont les mâles Dl et G 1 qui les gardent le moins longtemps 
avec un TG/F de 140 secondes (± 102 sec pour D 1 et ± 186 sec pour G 1 ). Enfin , la pro
portion de paires mâle territorial - femelle qui se séparent suite à l'interférence d'un autre 
mâle va de 82 % des séparations pour le mâle C 1 à 44 % des séparations pour le mâle D 1. 

Remarquons que, si des différences existent, elles ne vont pas toutes dans le 
même sens. Nous entendons par là que les paramètres utilisés pour carac téri ser le succès 
reproducteur des mâles semblent favoriser des mâles ou des territoires différents suivant 
le paramètre considéré. WERNERUS, MICHEL et VOSS (1987) pren aient l 'exemple des 
mâles Gl et Hl. C'est Gl qui reçoit nettement le plus de vi sites de femelles par heure 
d 'observation (11.5 FEM/H pour G 1 contre 4. 8 FEM/H pour H 1) alors que le paramètre 
« nombre moyen de pontes fécondées par femelle » semble, tout aussi nettement, favori
ser le mâle Hl (7.4 FEC/F pour Hl contre 2.9 FEC/F pour Gl). Cec i souli gne 
l'importance d 'affin er la mesure du succès reproducteur au moyen de plu sieurs para
mètres complémentaires. 

Le tableau 58 (succès reproducteur des mâles territori aux en 1986) confirme les 
données du tableau 57. Cette confirmation est renforcée par une analyse de variance 
(ANOV A) effectuée sur l'ensemble des mâles, paramètre par paramètre et dont les résul
tats sont indiqués sur le tableau 8. Sur ce tableau 60, nous voyons que le nombre de 
pontes fécondées par heu re d 'observation atteint le seuil significatif de 0.05 (voir chapitre 
II, p. 165). Le maximum étant obtenu par le mâle E2 (113.2 FEC/H) et le minimum par le 
mâle Dl (36.3 FEC/H). Le nombre de femell es vi sitant les différents mâles atteint très 
largement le seuil de 0.05 par ANOVA (p ~ 0.005). C'est le mâle E2 qui reçoit le moins 
de visites par heure d'observation (10.1 FEM/H) et c'est le mâle G2 qui en reçoit le plus 
(22.6 FEM/H). Le temps moyen pendant lequel les mâles gardent leurs femell es est tout 
aussi largement sous le seuil de 0 .05 (p ~ 0.005 ) avec un maxi mum de 320 sec pour le 
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mâle E2 et un minimum de 100 sec pour le mâle G2. La situation est la même si l'on 
considère 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 mâle ter
ritorial chasse un autre mâle par heure d'observation (un mâle parasite ou un autre mâle 
territorial) diffère de façon très significative également (p $; 0.0005 par ANOVA). La 
valeur maximale est atteinte par le mâle B 1 avec 64.2 CHA/H tandis que c 'est le mâle E2 
qui présente la valeur minimale (12.9 CHA/H). 

Ainsi que nous l'avons montré pour les résultats que nous avons obtenus en 1985 
(tabl. 57), ces différences de succès reproducteur entre mâles territoriaux montrées par 
les tableaux 58 et 60 semblent favoriser des mâles différents selon le paramètre envi
sagé. Prenons l'exemple des mâles B 1 et E2. Si l'on considère le nombre de femelles 
visitant ces mâles par heure d'observation, le mâle B 1 devance nettement le mâle E2 avec 
17 .5 FEMJH contre seulement 10.1 FEM/H pour le mâle E2 (différence significative par 
test t de STUDENT: pour 21 DDL(I) , t = 2.444, 0.01 < p < 0.025, voir chapitre Il, p. 
163). Par contre, si l'on considère le nombre de pontes fécondées par femelle par ces 
mêmes mâles, la situation s'inverse. En effet, avec 13.8 FEC/F, c'est le mâle E2 qui 
devance le mâle 8 1 (3. 7 FEC/F) de façon tout à 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 avons obtenus lors de la 
mesure du succès reproducteur en 1987. Si nous reprenons le cas des mâles B2 et E2, 
nous constatons de nouveau que le mâle 82 reçoit significativement plus de visites de 
femelles que le mâle E2 (18.8 FEM/H contre 8.4 FEM/H, test t de STUDENT: 19 DOL, 
t = 3.007, 0.0005 < p $; 0.005) tandi s que c'est avec le mâle 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 l'analyse de variance effectuée entre tous 
ces mâles, paramètre par paramètre (tabl. 61), montre que, si l'on considère l'ensemble 
des mâles , seul le nombre de visites de femelle s par heu re d'observation diffère de façon 
significative (minimum= 8.4 FEM/H pour le mâle E2, maximum= 18.8 FEM/H pour le 
mâle 82, 0.005 < p $; 0.01 ), Les autres paramètres se situent au-dessus du seuil signifi
catif de 0.05. 

RESUME V.! : La mesure du succès reproducteur des 
mâles, par cinq paramètres compl éme ntaires, montre 
qu'il existe des différences significatives pour chacun des 
paramètres utilisés. Cependant, ces différences ne vont 
pas toujours dans le même sens et ne « favorisent » pas 
toujours le ou les mêmes mâles. Le succès reproducteur 
peut être très différent, voire inversé, selon le paramètre 
considéré. 

Pour tem1iner cette revue du succès reproducteur des mâles territoriaux , il nous 
reste à présenter un paramètre supplémentaire que nous avons utilisé au cours de la saison 
de reproduction 1986. Ce paramètre a été choisi afin de pouvoir comparer le succès re
producteur des mâles territoriaux en supprimant l'influence des facteurs« temps de garde 
par femelle » et « nombre de chasses par heure d 'observation» (qui varient fortement 
d'un mâle à l'autre, voir plus haut). Nous avon s mesuré , minute par minute, l'évolution 
du nombre moyen de pontes fécondées par chaque mâle pendant qu ' il se trouvait effecti 
vement en train de parader avec une femelle (FEC/M IN.F). Ceci devrait nous permettre, 
d'une part, de comparer le s mâles « sur un pied d 'égalité» et, d'autre part, de nous rendre 
compte si le nombre de pontes fécondées est plus élevé en déb ut o u e n fin de parade ou 
encore, si ce nombre est relativement constant tout au long du temps de parade. Nous at-
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tendions donc deux résultats distincts et complémentaires de la mesure de ce paramètre, à 
savoir : pouvons-nous comparer, sur base de ce paramètre, les mâles qui gardent peu 
leurs femelles avec ceux qui les gardent longtemps? Et, si cette comparaison est permise, 
existe-t-il des différences entre les mâles? Si les femelles choisissent leur partenaire de 
reproduction, nous devrions pouvoir mettre en évidence de telles différences. 

Les figures 32 à 35 présentent l'évolution du nombre de pontes fécondées par 
minute de parade par chacun des mâles. 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 mâles fécondent plus de pontes par minute de parade, les pentes des 
droites de régression doivent être 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 être considérées comme identiques (test t de 
STUDENT, 0.20 < p < 0.80). De même, les coefficients de corrélation sont tous supé
rieurs à 0.9, ce qui montre que la fréquence de ponte reste constante au long de la parade, 
que celle-ci dure l 0 minutes ou seulement 2 minutes. 

y= 2.539~ + -1.477 R-squ~red: .993 

22.5 

F 
E 
c 
I 
M 
1 

N 

M 
A 
L 
E 

B 

temps (minutes) 

Fig. 32. Symphodus melanocercus . Nombre de pontes fécondées par minute par le 
mf1le 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 déjà pondu ou non ne semble pas modifier la récepti
vité des femelles aux stimulations des mâles. Nous pouvons donc comparer entre eux les 
mâles qui gardent longtemps leurs femelles avec les mâles qui les gardent peu. 

RESUME V.2 : La mesure du nombre de pontes fécon
dées par les mâles ramenée au temps réellement passé par 
chaque mfile avec une femelle montr e qu ' en fait les 
femelles pondent de la même façon et à la même fré
quence avec tous les màles territoriaux. 
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y= 1.49x + -.633 R-squared : .994 
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Fig. 33. Symphodus melanocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par le 
mâle 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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y = 1 .863x + 3 .441 R-squared : .92 
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Fig. 34. Symphodus me/anocercus. Nombre de pontes fécondées par minute par le 
mâle 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. 

223 



y = 1.39fü + 3 .33 R-squared: .904 
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Fig. 35. Symphodus me/anoce rcus. Nombre de pontes fécondées par minote par le 
mâle territorial (; 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. 

1.1 b. Les mâles non territoriaux 

Au cours de la sai son de reproduc tion l 986, en plus de nos c inq mâles territo
riaux , nous avons également mesuré le succès reproducteur de sept mâles para
sites*. Ces mesures ont été fa ites selon le même principe et avec les mêmes paramètres 
que ceux utilisés pour caral riser les mâles territoriaux. 

Le tableau 62 prés~·nre les résultat s que nous avons obtenus pour ces mâles tan
dis que le tableau 63 pré te l ' ANOYA que nous avons effect uée sur ces résultats. 
L 'analyse de ces tableau :-- .on tre qu ' il existe des différences significat ives de succès 
re producteur entre ces mâk ' pa rasites. 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 mâle 57 et un minimum de 9.7 FEM/H pour le mâle 52. Le temps durant lequel chaque 
mâle ga rde ses femelles varie aussi de façon significative puisque cc paramètre atteint le 
se uil de 0.005 . C'est cette fois le mâle 52 qui présente la valeur maxim um avec 228 sec 
tandis qu e la valeur minimum , 42 sec, es t obtenue par le mâle 56 . Cependant , ni le 
nombre de po111es fécond ées par femelle , ni , surtout , le nombre de pontes fécondées par 
heure cl 'observat ion ne varient de façon signifi cative par ANOY A. Les va leurs moyennes 
de ces paramètres sont de 3.2 ± 1.0 FEC/F et 45.8 ± 22.3 FEC/H. 

Ain si que nous l'anH1s fai t pour les mâles territoriaux, nous avons mesuré pour 
un mâle parasite le nombre de pontes qu e cc mâle féconde en moyenne, minute par mi
nute, au cours de la parade. Ceci nous permettra, comme dans le cas des mâles territo
riaux , d ' effectuer une comparaison plus rigoureuse entre ce mâle parasite et les mâles 
territoriau x. La figure 36 molllre, ain si que nous !"avions déjà constaté pour les mâles 
territoriaux , que la fréq uence de ponte re ste relativement constante tout au long de la 
parade. Les femelles ne semblent donc montrer aucune tendan ce à pondre plus, ou moins, 
en dé but o u en fin de par<1de. De plus, la comparaison des pent es de la droite de 



régression de ce mâle parasite avec celle du mâle territori al G2 (territoire au niveau duquel 
le mâle parasite a été mesuré) ne montre aucune différence significative par test t de 
STUDENT. Les femel les ne semblent donc pas privilégier le mâle terri torial par rapport au 
mâle parasite en ce qui concerne la fréquence de ponte au long de la parade. 
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RESUME V.3 : La mesure du succès reproducteur des 
mâles parasites montre les mêmes résultats que pour les 
mâles territoriaux (voir R.V .1). La mesure du nombre de 
pontes fécondées par un mâle parasite pendant qu ' il se 
trouve effectivement avec une femelle montre que les 
femelles pondent à la même fréquence avec les mâles 
parasites et les mâles territoriaux . 

y= 2 .234~ + -2 .468 R-squared : .982 
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Fig. 36. Symphodu s me/a11ocercus. No mbre de pont es fécondées par minute par un 
m f1le parasite pendant qu ' il se trouve réellement avec un e femelle (les 
pontes son t c umulées). La fréquence de pont e reste constante tout au long 
de la parad e. 

1. 1 c. Comparaison des mâles territoriaux et des mâles non territoriaux 

Enfi n, nous avons comparé ces mâles entre eux en les réparti ssant par classe de 
taille. Nous avons ainsi formé trois c lasses de taille : tai lle supérieure ou égale à 75 mm, 
taille comprise entre 75 mm et 65 mm, taille inférieure à 65 mm. La plus grande de ces 
classes regroupe tous les mâles territoriaux ainsi que les deux plus grands mâles parasites 
de notre zone de travail (tai lle moyenne : 77.6 mm ± 3.4 mm). La classe moye nne ne 
regroupe que des mâles para sites, de taille relativement importante mais n' atteignant pas la 
taille minimale rencontrée chez les mâles territoriaux (moyenne = 67 .3 mm ± 2.5 mm). 
Enfin , la dernière c lasse de taille (moyenne= 54.5 mm± 0.7 mm) rassemb le des mâles 
parasites dont la taille maximale est proche de la taille moyenne des feme ll es (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 W ARNER et LEJEUNE ( 1985) qui 
mesurent des Longueurs Totales* -L T- de 58 mm à 84 mm dans notre zone de travail). 

Le tableau 64 présente les résultats del' ANOV A 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 ANOV A, la différence significative se situant entre 
la plus petite classe de taille (33 .7 FEC/H) et les deux autres classes (6 1.2 FEC/H et 68.2 
FEC/H respectivement pour la classe moyen ne et la grande classe). Cependant, les autres 
paramètres mesurés n'atteignent pas le seui l significatif de 0.05, bien que le temps pen
dant lequel chaque mâle garde ses femelles montre une certaine tendance à être 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 près du double, un test 
t de STUDENT indique une différence significative entre la petite classe et les deux autres). 
Quant aux autres paramètres, 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 l'e nsemble des mâles rangés en 
trois classes de taille montre que la plus petite classe de taille a 
significativement moins de succès reproducteur que les deux plus 

1 grandes (FEC/H : les autres paramètres sont non significatifs). 

La différence de succès reproducteur entre petite et grande c lasse de taille était par 
ailleurs signalée par W ARNER et LEJEUNE (1985) qui ne considèren t que deux classes de 
tailles : 55 à 75 mm (LT) pour la petite et 76 à 95 mm (L T) 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 
mâles et une moyenne de 1.67 ± 0.11 FEC/MIN (soit 100.2 FEC/H) pour les plus grands 
mâles (différence significative par test U de MANN-WHITNEY, niveau 0.008, n = 11 , voir 
chapitre Il, p . 167). 

Maintenant que nous avons exposé le succès reproducteur des mâles territoriaux 
(comparés entre eux année par année) et que nous avon s exposé le succès reproducteur de 
quelques mâles parasites (comparés entre eux et avec les mâles territoriaux), nous allons 
passer en revue les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure des paramètres par 
lesquels nous avons tenté de caractériser les mâles et les territoires qu'ils défendent (voir 
chapitre II, p. 158 et 159). 

1.2. MESURE DES PARAMETRES CARACTERISANT LES MALES ET 
LES TERRITOIRES 

l.2a. Les mâles 

Nous avons retenu trois paramètres pour caractériser les mâles territoriaux : leur 
longueur, leur couleur et l'intensité de leur parade (mesurée par le temps que met un mâle 
à abandonner une femelle non réceptive) . 

• La longueur moyenne des mâles territoriaux que nou s 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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succès reproducteur global de ces m âles (FEC/H) (voir aussi tableaux 57 à 59) . 
Nous voyons qu'aucune corrélation ne peut être établie entre la taille des mâles et leur 
succès reproducteur. 

• La couleur des mâles varie en intensité d'un mâle à l'autre. Cependant, cette inten
sité peut varier d'un jour à l'autre pour un même mâle, voire au cours d'une même 
période d'observation de 10 minutes. Le patron de coloration peut même n'avoir rien à 
voir avec la livrée classique bleu électrique affichée par les mâles en période de repro
duction ou avec leur livrée hivernale (be ige avec la queue noire). En effet, nous avons 
eu l'occasion d 'observer au cours de la saison 1985 un mâle territorial qui présentait 
une livrée unifom1ément marron . Nous n'avons pas pu constater, à cette occasion, de 
différence comportementale de la part des autres mâles (territoriaux ou parasites) non 
plu s que de la part des femelles. Le succès reproducteur de ce mâle ne semble, par 
ailleur, pas se démarquer particulièrement de ce lui des autres mâles (tableau 57 : 
mâle Gl). 

• Enfin, l'intens ité de la parade des différents mâles territo riaux ne paraît pas varier 
d'un mâle à l'autre : elle est simplement maximale pour chaque parade, ou presque. En 
effet, se ul s 4.8 % de paires mâle territorial - femelle se sépare nt suite à un 
désintéressement éviden t du mâle pour la femelle au cours de la saison 1985. Le reste 
des séparations es t dû à la sortie de la femelle du terri toi re ou à l'arrivée d'un autre 
mâle à proximité du couple en parade (saison 1985, n = 124). En 1987, ce sont 9.4 % 
des coup les e n parade qui se séparent (n = 159). Plus de la moitié des séparations 
concernent le mâle E2 (53.3 %), l 'autre moitié se répartissant entre le mâ le G3 
(26.7 %) et le mâle B2 qui ne représente qu ' un ci nquième des séparations (20 %). Si 
une corrélation devait être établie, ce serait avec le« temps de ga rde par feme lle »,e t 
elle serai t négative (voir tabl. 59). 

RESUME V.S : Aucun des pa ramètr es mes urés caractéri
sant les mâles ne semble en relation avec leur succès 
re roducteur FEC/11 ). 

l.2b. Les territoires 

Quatre paramètres nou s ont servi ü ca ractériser les territoires défendus par les 
mâles de notre zone de travail. Le premier de ces paramètres es t la mesure de la surface 
territoria le (s urface plane), deux autres concernent le substrat de ponte : à savoir son 
inc lin aison et sa nature. Le dernier es t la profondeur moyenne à laquelle ont lieu les 
pontes. 

Le tableau 67 donne les résultats de la mesure des surfaces territoriale s pour les 
sa isons 1985 , 1986 et 1987. L ' inclinaison du substrat de ponte est reprise sur le tableau 
68 ains i que la profondeur il laquelle ont lieu ces pontes mesurées en 1985. La surface 
moyenne des territoire s en 1985 était de 297 .7 m2 (SE = 44.7 m2; min. = 127; max. = 
455; n = 7). En 1986, e ll e éta it de 505 m2 (SE = 46.8 m2; min. = 354; max. = 627; n = 
5). Enfin, en 1987 e lle 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 d iminu
tion du nombre de mâles territoriaux : la surface totale couverte par les territoires de notre 
zone de travail reste à peu près la même d'une année à l'autre (fig. 29 à 31). WERNE
RUS ( 1985) signalait que les pontes avaient lieu sur des substrats dont l'inclinaison varie 
de 0° à 90°. En moyenne, les pontes ont lieu sur un sub strat nettement incliné, ce qui re
flète la topographie globale de notre zone de travail. La profondeur moyenne à 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 mêmes tableaux, nous constatons 
qu 'aucune corrélation ne peut être établie entre le succès reproducteur du mâle (FEC/H) et 
la surface du territoire qu'il défend (tabl. 67) , l ' inclinai son du substrat de ponte et la 
profondeur à laquelle elles ont lieu (tabl. 68) . Nous voyons de plus qu'aucune diffé
rence significative ne peut être constatée d ' un territoire e t d ' un mâle à l'autre au niveau du 
substrat de pontes ou de la profondeur à laquelle celles-ci s'effectuent (0. 10 < p ~ 0.25 et 
p > 0.25 pour la profondeur de ponte ainsi que pour l'inclinaison du substrat des deux 
côté de notre zone de travail). 

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

RESUME V.6 : Les pa ramètres mesurés caractérisant les 
territoires défendus par les mâles ne présentent pas de 
différence significat ive ou ne semblent pas en relation 
avec le succès reproducteur des mâles FEC/H). 

Dans les pages qui précèdent , nous avons exposé les rés ultats des mesures e ffec
tuées sur les m âles (mesure du succès reproducte ur des mâles, territori aux et parasites , 
d'une part, et mes ure des paramètres caractérisant les mâ les territoriaux et les territoires 
qu'i ls défendent, d ' autre part). Nous pouvons mainte nant passer à l'examen du compor
tement des femelles. 

1. 3. LE COMPORTEMENT DES FEMELLES 

Lors de notre é tude du comportement des feme lles, no us avons dirigé notre atten
tio n sur un certain nombre de points suceptib les d'influencer ou de refléter un quelconque 
choix du partenaire de reproduction qui serait exercé par ces feme lles. Nous avons égale
ment particulièrement focalisé notre attention sur le phénomène de « route traditione lle » 
suivie à l' aube par les femelles pour se rendre de leur aire de repos nocturne* sur les ter
rito ires des mâles, phé nomène signalé par LEJEUNE (communication personnelle), W ER
NERUS (1985) et W ERNERUS , MICHEL e t VOSS (1987). Nous aborderons do nc succes
sivement: les possibilités d'investigation des femelles, le tracé du chemin de migration , la 
position des territoires par rapport à ce chemin de migration, la loca li sa ti on des fe melles 
sur les territo ires e t le nombre de femelles passant par chaque territoire. 

Nous avons marq ué, pour cette partie de notre é tude, 29 femelles dont 23 on t é té 
revues (79 .3 % ). 13 de ces femelles on t fo urni suffisament de données pour ê tre re te nues 
(plus de 5 observations). Ces feme lles représente nt une très large proportion de la popu
lation de not re zone de trava il. En effet, cell e-ci .s'étend sur e nviron 4000 m2. Dans cette 
zone, la densité de population est de 0.4 à 1.3 individu s/! OO m2 (LEJE UNE, 1985) . Or, 
W ARNER et LEJEUNE ( 1985) indiquent un sex ralio de 48 à 52 % en faveur des mâles. La 
population de femelles dans no tre zone de trava il se situerait donc aux e nviron s de 17 à 25 
feme lles. Les femelles que no us avons étudiées représentent finalement 52 % à 76 % de la 
populatio n de notre zone de travail. 
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l.3a. Possibilités d'investigation des femelles 

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

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

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

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

l.3b. Tracé du chemin de migration traditionnel 

Tous les matins à l 'aube, les femelles suivent le même trajet pour se rendre de leur 
aire de repos nocturne aux territoires des mâles. Afin de déterminer ce trajet avec exacti 
tude (orientation générale, points de passages remarquables, largeur de la route suivie) , 
nous avons, matin après matin , suivi des femelles (identiques ou différentes) que nous 
rencontrions entre leur aire de repos nocturne (sur l ' herbier de posidonies) et la côte (le 

Les trajets les plus longs ont été effectués par des femelles qui sont revenues à leur point de départ au 
terme de la période d 'activité sex uelle. L 'éloignement extrême au point de départ reste donc quand 
même supérieur à 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 mâles). La figure S indique le tracé de ce 
chemin migratoire à travers notre zone de travail tandis que la figure 37 en montre le 
trajet complet. La largeur de ce chemin de migration n'excède 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 à l'autre dans 
notre zone de travail ainsi que nos observations nous l'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 journalière, qui semble d'ailleur indépendante de tout phénomène 
sexuel. En effet, les femelles suivent le même chemin toute l'année et ce chemin est de 
plus suivi par d'autre espèces dont les trois principales sont Symphodus tinca, Chromis 
chromis et Caris julis. Tous les matins à l'aube, ce sont des centaines de poissons qui 
sui.vent ce chemin d'une dizaine de mètres de large et de 350 à 400 m de long pour se 
rendre de leur aire de repos nocturne à leur aire de nutrition diurne. 

~f'here de 

"\f/''"""'" 

N • 
Fig. 37. Tracé complet du passage des femelles Symplzodus me/anocercus. 

l. 3 c. Position des territoires par rapport au chemin de migration 

Les figures 29 à 31 montrent la position des territoires par rapport au chemin 
suivi tous les matins par les femelles. Nous constatons qu'on peut répartir ces terri toires 
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 à l'écart (D, E) . Nous aurons l'occasion de revenir sur cette 
configuration géographique des territoires et son influence sur le succès reproducteur des 
mâles qui les défendent. 

l.3d. Localisation des femelles sur les territoires 

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

. Sur ce tableau, nous voyons que près 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 même 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 à l'autre mais parce qu 'elles visitent succes
sivement tous ces territoires les uns après 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. 

l .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 journalière d ' activité sexuelle. Les 
résultats que nous avons obtenus sont identiques aux mesures faites en suivant les mâles 
territoriaux (tabl. 57 à 59). Ceci signifie, d ' une part, que les mâles 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 même 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, S) le nombre de 
femelles passant par chaque territoire diffère significa
tivement d'un territoire à l'autre et reflète exactement 
les données des tableaux S à 7 relatifs au succès repro
ducteur des mâles 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 succès reproducteur des mâles territoriaux (résumé Y .1 et résumé Y .2) et des 
mâles parasites (résumé Y.3). Puis, nous avons comparé ces mâles entre eux (résumé 
Y.4). Ensuite, les résultats de la mesure des paramètres caractérisant les mâles et leur ter
ritoire ont été présentés (résumé Y.5 et résumé Y.6). Enfin, nous avons exposé les résul
tats obtenus lors de l'étude du comportement des femelles (résumé Y.7). Arrivé à la fin de 
ce premier volet, nous proposons un mécanisme de sélection sexuelle compatible avec nos 
résultats et qui puisse les expliquer. Cette hypothèse sera testée expérimentalement dans le 
deuxième volet de ce chapitre. Il ne s'agit donc pas d'une discussion , celle-ci faisant 
l'objet du troisième et dernier volet. 

1.4a. Hypothèse 

Nos résultats semblent incompatibles avec l'existence d'un choix du partenaire de 
reproduction exercé par les femelle s. En particulier, si l'on ne tient compte que du temps 
réellement passé par un mâle à parader une femelle, aucune différence de succès repro
ducteur n'apparaît entre les mâles, ni même entre mâle territorial et mâle parasite. De 
même, si le taux de fréquen tation des femelles varie d'un territoire à l'autre, celles-ci 
montrent une nette tendance à visiter l' un après l'autre tous les territoires de notre zone de 
travail. Par contre, il semble possible d'expliquer simplement les différences de succès 
reproducteurs entre les mâles 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 mâles parasites, ce taux dépendant 

lui-même, dans une large mesure , du taux de fréquentation des femelles fla 
concentration des mâles parasites sur les sites fréqentés par les femelles et leur in
fluence sur le succès reproducteur des mâles terri toriaux est largement reconnue par 
ailleurs (voir, entre autre : WARNER et HOFFMAN , 1980; WARNER , 1982; LEJEUNE 
1985 et 1987; V AN DEN BERGHE, WERNER US e t W ARNER, 1989 ainsi que résumés 
III. JO et IY.7)]. 

Dans ce système, le mode d 'appariement ne dépendrait pas de la sélection sexuelle 
s'exerçant par le choix du partenaire de reproduction (les femelles pondent indifférement 
avec tous les mâles qu'elles rencontrent) mais dépendrait d'un phénomène de tradition (le 
chemin de migration) et du système socio-reproducteur de l'espèce (hiérarchie des mâles 
par la taille au sei n de territoires établis uniquement pour la reproduction ). C'est cette hy
pothèse que nous allons tester dans le deuxième volet de ce chapitre. 

2. PARTIE EXPERIMENTALE 

Nous avons mené à bien deux expériences différentes que nous présenterons l'une 
après l'autre, en développant pour chacune d'elle la méthode suiv ie, les solutions envi sa
gées et les résultats obtenus. 
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2 .1. DEPLACEMENT DES MALES 

Cette expérience consiste à capturer l'un des mâles de notre zone de travail pour 
susciter l' annexion de son territoire par un autre mâle. 

2. la . Méthodes 

Déjà présentée par WERNER US ( 1985) sans résultat strictement quantifiable (suite 
à des problèmes de capture des poissons), cette expérience fut renouvelée avec une légère 
variante au cours de la saison de reproduction 1986. Elle comportait trois phases. 

Durant la première, nous avons mesuré le succès reproducteur du mâle que nous 
all ions retirer (mâle B 1) ainsi que celui de ses voisins et des mâles parasites inféodés au 
territoire B (mâles territoriaux D 1 et E2, mâle parasites S 1 et S2 : voir fig. 38). A la fin 
de cette période de mesure (onze jours), le mâle B 1 est capturé et gardé en aquarium. 
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Fig. 38. Expérience d'enlèvement d ' un mâle territoria l (Symph odus me/ano ce r cus). 

Ensuite, nous observons le remplacement de B 1 par le mâle qui deviendra B2 
vrai semblablement un des voisins ou un mâle parasite ou sate llite* (WERNERUS, 1985 
signalait la prise de possess ion du territoire par le plus gros des mâles parasi tes présents 
sur ce territoire). 

Enfin, nous mesurons le succès reproducteur de B2, celui de ses voisins et des 
mâles parasites inféodés au territoire pendant une période de longueur identique à celle 
précédant la capture de B 1. 
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Fig. 39 . Expérience de déviation de la route des femell es vers le territoire D 
(Symphodus mela11ocercus). 

2.lb. Solutions envisagées 

L'ex périence peut conduire à deux résultats diffé re nts qui peuvent s ' interpréter 
schématiquement comme suit: 

• La première possibilité est que le succès du mâle occupant le territoire 8 ava nt et après 
l'expérience soit significativement différent. Ce résultat signifierait qu ' un paramètre 
dont nous n'avons pas tenu compte es t utili sé par les femelles pour exercer une di s
crimination entre les mâles territoriaux. 

• La deuxième possibilité est que les succès reproducteurs des deux mâles 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. 
Il sera cependant peut-être nécessaire d ' affiner quelque peu cette analyse, notamment 
dans les troi s cas suivants : 
- Si le succès des mâles 82 et 81 est identique mais que le mâle 82 a la même taille 

que le mâle 81 , l ' interprétation de ce résultat devra nécessa irement être nuancée. 
Même si nous n'avon s par ailleurs pu mettre en évidence un e quelconque corréla
tion entre la tai lle des mâles et leur succès reproducteur. 

- Si les frontières du territoires 8 se trouvent modifiées après l 'expérience et que les 
succès reproducte urs des mâles 81 e t 82 sont signifi ca ti vement différents , 
l ' interprétation sera dé licate, voire imposs ible puisque nous aurons fait varier deu x 

234 



facteurs en même temps. Par contre, si les succès de ces mâles sont identiques , 
nous pourrons en conclure que ce succès reproducteur ne dépend pas d'une qualité 
intrinsèque du mâle ou du territoire. 

- Si B2 s'avère être un mâle dont nous avons mesuré le succès reproducteur avant 
l'expérience, notre analyse en sera renforcée d ' autant, dans un sens ou dans l'autre 
selon que ce mâle aura ou non changé de succès avant et après l'expérience et qu'il 
aura acquis ou non le même succès que le mâle B 1. 

2. lc. Résultats 

Le tableau 70 présente les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure 
des succès reproducteurs des mâles B 1, B2, D 1, E2 et S 1 avant et après l'expérience. Les 
résultats de l'analyse statistique que nous leur avons appliquée sont donnés par les 
tableaux 71, 72 et 73. Nous constatons que le mâle B2 qui a remplacé le mâle B 1 
sans changement des frontières territoriales, se trouve être le plus gros des mâles parasites 
inféodés au territoire B (le mâle S 1 ). Cette succession, à laquelle nous avons pu assister, 
mérite trois commentaires : 

1) Le matin suivant le jour où nous avons capturé le mâle B 1, nous avons observé les 
mâles D 1 et E2, venant de leur propre territoire, se rencontrant au centre du terri
toire B. Alors que deux mâles se trouvant en même temps à la frontière commune 
à leurs territoires respectifs vont rarement au-delà de la« présentation frontale » et 
jamais plus loin que la « nage parallèle», nous avons assisté pendant plus de deux 
heures à des interactions agonistiques complètes, alternant les séquences de « pré
sentation frontale », de « nage parallèle » et de « prise de bouche» (voir LEJEUNE, 
1985 et LEJEUNE et VOSS, 1980) . Cet acharnement des mâles territoriaux voisins 
du territoire B, visiblement proche de l'épuisement après plus de deux heures de 
combat ininterrompu, semble montrer que le territoire B revêt pour ces mâles une 
importance particulière, peut-être différente d ' une simple extension de leurs fron
tières territoriales. 

2) Remarquons, ensuite, que ce combat est toujours indécis après deux heures 
d'interaction alors que le mâle E2 accuse 5 mm de moins que son antagoniste, soit 
pratiquement la différence de taille maximale rencontrée chez les mâles territoriaux 
(8 mm relevés en 1986 entre le mâle B 1 et les mâles E2 et G2). Les différences de 
taille rencontrées entre les mâles territoriaux ne semblent donc pas, dans ce cas, 
constituer un facteur de sélection particulièrement accusé entre ces mâles. 

3) Enfin, notre troisième commentaire concerne le mâle S 1 qui, en succédant au mâle 
B 1 sur le territoire B, est devenu le mâle B2 dans notre nomenclature. Deux jours 
après la capture du mâle B 1, soit le lendemain du combat entre les mâles D 1 et E2, 
ce mâle B2 est dominant sur le territoire B. Mieux : les seules interactions agonis
tiques que nous avons observées entre le mâle B2 et les mâles Dl et E2 furent des 
interactions de mâle dominant à mâles dominés, sur l'intégralité du territoire B tel 
qu'il se présentait avant l'expérience. Cette observation laisse supposer que c'est 
le système social qui constitue un facteur de sélection entre les mâles territoriaux et 
non la taille, ainsi que nous en avions émis l'hypothèse à la fin du premier volet de 
ce chapitre, p. 232. 

L'analyse des tableaux 72 et 73 montre que le succès reproducteur du mâle B2 
ne présente aucune différence significative avec celui du mâle B 1 (test par ANOV A, p > 
0.25). Cependant, les succès reproducteurs de ces mêmes mâles avant l 'expérience ne 
sont pas significativement différents non plus (par ANOVA, p > 0.25) . Ces résultats 
semblent confirmer l'hypothèse que si les femelles exercent un choix, celui-ci ne porte pas 
sur une caractéristique des mâles. Nous pouvons enfin constater (tabl. 72 et 73) que 
les mâles voisins du territoire B ne présentent aucune différence significative de leur 
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succès reproducteur (par ANOV A, 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 l'escomptions : le mâle 
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 l'étude d'individus. Cependant, rappelons, d'une part, que les résultats 
obtenus sont non seulement non significatifs mais qu 'ils le sont à un seuil très 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 mâle territo
rial, le satellite de plus grande taille résidant sur le 
territoire devient territorial en défendant à son tour ce 
territoire, même si sa taille est inférieure à celle des 
mâles territoriaux voisins. On n'observe aucun change
ment de succès reproducteur au cours de cette expérience, 
ce qui suggère que le comportement des femelles n'est 
pas ou peu influencé par le mâle territorial. 

2.2. DEVIATION DE LA ROUTE DES FEMELLES 

Selon notre hypothèse, le succès reproducteur des mâles territoriaux dépend 
essentiellement de la position du territoire par rapport au chemin de migration suivi tradi
tionnellement par les femelles. La façon la plus simple d'infirmer cette hypothèse 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 
étai t 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 espèce n'aiment pas passer au travers d'obstacles ajourés tels que filets à grosses 
mailles, trou s de rochers, algues volumineuses ... Nous avons également constaté que 
cette espèce n'aime pas quitter le fond , nous l'avons toujours vue contourner les obstacles 
en les longea nt plutôt qu'en les sautant. Nous avons donc décidé de simplement barrer le 
chemin de migration avec un filet vert foncé à mailles très 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 côte dans la première partie de l'expérience ou vers le large dans la 
deuxième partie (fig. 39 et 40). Le fi le t était mis en place, sa partie inférieure fixée sur 
le fond, au début de chacune des deux parties de l'expérience mais il était maintenu replié 
sur le fond afi n de ne pas perturber le mouvement des poissons durant la journée. Tous 
les matins avan t la fin del 'obscurité (les poissons déb uten t leurs activités aux premières 
lueurs), le filet était déployé verticalement par le gonflage de quelques flotteurs répartis 
sur sa longueur (l'opération demande environ une minute) . A la fin de la période d'activité 
sexuelle journalière, les fo tteurs étaient dégonflés et le filet replié sur le fond. 

Avant de procéder aux expériences proprement dites, nous avons vérifié l 'efficati té 
de cette méthode de « détournement ». Le filet étant déployé, d'une part, nous avons sur
veillé le filet lui-même afin de déterminer si les femelles franchi ssent le filet ou le longent 
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Fig. 40. Expérience de déviation de la route des femelles. Iso lement 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'à son extrémité. Ces deux vérifications nous ont montré que le che
min de migration était effectivement dévié exactement comme nous l'escomptions. 

Nous avons décidé d ' intervenir au niveau du territoire D, situé à l'écart du chemin 
de migration des femelles en situation naturelle. L'expérience comporte les deux phases 
classiques déjà décrites. Au cours de la première, nous mesurons le succès reproducteur 
du mâle D pendant une période de cinq jours précédant immédiatement l'expérience. Dans 
le même temps, le succès reproducteur du mâle 82 est mesuré en qualité de témoin. Au 
cours de la deuxième phase, le filet est déployé chaque matin et les succès des mâles Dl et 
82 mesurés simultanément. Cette deuxième phase s'étend sur une période identique de 
cinq jours. 

Cette expérience fut réali sée à deux reprises dans son entièreté. Lors de la première 
manipulation , le filet était orienté de telle sorte que le chemin de migration soit dévié du 
côté du territoire D. Au cours de la deuxième, dans un soucis d 'exactitude d ' interpréta
tion, le filet était orienté de telle sorte que le chemin de migration soit dévié du côté opposé 
au territoire D. 
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Fig. 41. Territoires de Symphodus melanocercus en 1985. 

Les mâles sont classés en fonction de leur succès reproducteur exprimé en 
nombre de pontes fécondées par heure d ' observation . 
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Fig. 42. Territoires de Symphodus me/anocercus en 1985. 

Les mâles sont classés en fonction de leur succès reproducteur ex primé en 
nombre de visites de femelles par heure d ' observation . 
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2.2b. Solutions envisagées 

Il ne semble y avoir que deux solutions à cette expérience : soit les différences de 
succès reproducteur mesurées entre les mâles de notre population reflètent l'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 l'éloigne d ' une trentaine de mètres du territoire D) 
ne devrait pas changer de façon significative la valeur des paramètres traduisant le succès 
reproducteur du mâle Dl -; soit, au contraire, ces différences de succès 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 paramètres. Ces 
différences devraient d'ailleurs être positives lors de la déviation du chemin de migration 
vers l'ouest (vers le territoire D) et négatives lors de la contre-expérience (déviation du 
chemin de migration vers l'est). 

2.2c. Résultats 

Les résultats des deux expériences sont donnés par le tableau 74 pour le mâle D 1 
et sur le tableau 75 pour le mâle B2. Dans ce dernier tableau, nous constatons 
qu'aucune différence significative n'affecte le succès reproducteur du mâle B2 (pour qui 
les conditions restent « nom1ales » tout au long del 'expérience). Par contre, l'analyse du 
tableau 74 semble montrer que le succès reproducteur du mâle territorial Dl 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 façon 
significative par ANOYA (p :"'.:: 0.01) en augmentant de 23.3 % lors de la première 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 à l'opposé du territoire D). De même, le 
nombre de femelles paradant avec le mâle D 1 varie de façon significative par ANOV A 
(p :"'.:: 0.0001) (10.1 FEM/I-1 en situation normale, 18.9 FEM/H lors de la première expé
rience et 3.4 FEM/I-1 lors de la seconde). Les autres paramètres ne varient pas de façon 
significative par ANOV A. 

RESUME V.9 : L'expérience de déviation du chemin de 
migration des femelles suggère que le succès reproduc
teur des mâles territoriaux est directement, et fortement, 
influencé par la position de leur territoire par rapport à 
ce chemin de mi •ration. 

3. DISCUSSION 

Tout au long de ce chapitre, consacré à l' étude du mode d 'appariement présenté 
par Symphodus me/anocercus, nous avons successivement présenté les résultats obtenus 
lors de la mesure du succès reproducteur des mâles territoriaux ( p. 221) et des mâles 
parasites (p . 225) , ensuite les résultats de la mesure des paramètres (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 1 changement d'un mâle territorial et déviation du 
chemin de migration des femelles (voir plus haut) !. Parmi ces résultats, seules la présence 
de différences de succès reproducteur entre les mâles territoriaux et les possibilités 
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Fig. 43. Territoires de Symphodus me/ano ce rcus en 1985. 

Les mâles sont classés en fonction du nombre de màles parasites qu'ils 
chassent par heure d 'obse rvation. 
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Fig. 44. Territoires de Symphodus me/anocercus en 1986. 

Les mâles sont classés en fonction de leur succès reproducteur exprimé en 
nombre de pontes fécondées par heure d'observation . 
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d'investigation des femelles semblent pem1ettre l'existence d ' un choix du partenaire de 
reproduction exercé par les femelles. Tous les autres résult ats semblent n'avoir pu ê tre 
obtenus qu 'en l 'absence d ' un phénomène de ce type. Nous résumons ci-dessous la plu
part de nos résultats les plus marquants. 

3 .1. REVUE SUCCINCTE DES POINTS IMPORTANTS 

3.la. Mesure du succès reproducteur des mâles 

Sept faits , concernant la mesure du succès reproducteur des mâles, méritent d 'être 
mis en exergue : 

1) Il existe effectivement des différences de succès reproducteur entre les mâles ter
ritoriaux . 

2) Ces différences favorisent des mâles différents suivant le paramètre considéré. En 
particulier, ce n 'est pas avec le mâle qu'elles visitent le plus souvent que les 
femelles pondent le plus. 

3) Le taux de fréquentation des différents territoires par les mâles parasites semble 
directement proportionnel au taux de fréquentation de ces mêmes territoires par les 
femelles. 

4) Si l'on compare le nombre de pontes fécondées par chaque mâle territorial pendant 
qu'il se trouve effectivement avec une femelle, aucune différence ne peut être 
constatée entre les mâles. Autrement dit, les femelles semblent pondre de la même 
façon et à la même fréquence avec tous les mâles territoriaux . 

5) Les points 1) et 2) s'appliquent également aux mâles parasites. 

6) Des différences de succès reproducteur peuvent être constatées en tre les mâles 
parasites et les mâles territoriaux. Cependant , le tableau 64 mon tre que ces 
différences ne concernent que les plus petits mâles paras ites et pour certains des 
facteurs seulement (FEC/H et TG/F). 

7) Le nombre de pontes fécondées par un mâle parasite pendant qu ' il se trouve effec
tivement avec une femelle semble identique à celui des mâles territori aux. 

3.lb. Paramètres caractérisant les mâles et leur territoire 

Les résultats obtenus lors de la mesure des paramètres par lesque ls no us avon s 
caractérisé les mâles (longueur, patron de coloration , intensité e t 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 lesque ls nous avons 
relevé des différences entre les mâles ou les territoires ne peuvent pas être corrélés avec le 
succès reproducteur des mâles. 
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Fig. 45 . Territoires de Symphodus m e/anoc ercus en 1986. 

Les mâles sont classés en fonction de leur succès reproducteur ex prim é en 
nombre de visites de femelles par heure d 'observa tion. 
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Fig. 46. Territoires de Symphodus me/anocercus en 1986 . 

Les mâ les sont classés en fonction du nombre de mâles paras ites qu 'ils 
chassent par heure d ' observation. 
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3 .1 c. Le comportement des femelles 

L'étude du comportement des femelles fut particulièrement intéressante. Nous re
lèverons cinq points. 

1) Les possibilités d'investigation des femelles semblent leur permettre de choisir leur 
partenaire de reproduction. 

2) Les femelles suivent tous les matins un chemin de migration traditionnel parfaite
ment délimité dans l'espace. 

3) Les différents territoires sont inégalement positionnés par rapport à ce chemin de 
migration. 

4) 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. 

5) La grande majorité des femelles ne semble pas inféodée à un site de ponte particu
lier. 

3.ld. Expériences 

1) En cas de disparition d'un mâle territorial, c'est le plus grand des satellites qui 
s'approprie le territoire. 

2) Le succès reproducteur des mâles territoriaux semble dépendre directement de la 
position de leur territoire par rapport au chemin de migration emprunté par les 
femelles. 

3.2. LE SYSTEME D'APPARIEMENT CHEZ SYMPHODUS 
MELANOCERCUS 

Ces résultats nous permettent-ils de proposer des réponses aux questions que nous 
nous posions en commençant ce travail (introduction) ? La première de ces questions 
concernait l 'existence même du choix du partenaire chez Sympfwdus melanocercus. Ainsi 
que nous le faisions remarquer plus haut, deux arguments se présentent en faveur de son 
existence (existence de différences de succès reproducteur entre les mâles et capacités 
mémorielles et d'investigation des femelles). Cependant, le principal d'entre eux (les dif
férences de succès reproducteur entre les mâles) nous paraît n'être un argument favorab le 
qu'en apparence, et ce, pour deux raisons essentielles : 

- D'une part, les mâles semblent différement favorisés par les femelles selon le para
mètre que l'on considère. En admettant que les femelles choisissent leur partenaire de 
reproduction, comment expliquer que ce n'est pas avec le mâle 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 mâle rap
porté au temps passé réellement par ces mâles avec les femelles qu'ils paradent, nos 
résultats montrent que ces nombres ne varient pas de façon significative d'un mâle à 
l'autre. De plus, ce même paramètre ne diffère pas entre les mâles territoriaux et les 
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Fig. 47. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987. 
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Les mâles sont classés en fonction de leur succès reproducteur exprimé en 
nombre de pontes fécondées par heure d'observation. 
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Fig. 48. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987. 

Les mâles sont classés en fonction de leur succès reproducteur exprimé en 
nombre de visites de femelles par heure d'observation. 
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mâles parasites. Si les femelles exerçaient réellement un choix du partenaire de repro
duction, distinguant un groupe de« bons» mâles d'un groupe de« mauvais» mâles, 
nous aurions dû observer des différences entre les mâles au niveau de ce paramètre. 
Ce que nous constatons, au contraire, suggère que les femelles pondent indifférement, 
de la même façon et à la même fréquence avec tous les mâles qu'elles rencontrent. 

Admettons cependant que le choix du partenaire existe chez Symphodus melano
cercus sans apparaître au travers des deux points précédents, pour une raison dont nous 
n'aurions pas tenu compte. Nous constatons qu'aucun des paramètres par lesquels nous 
avons caractérisé les mâles et les territoires qu'ils défendent ne peut être corrélé avec le 
succès reproducteur de ces mêmes mâles . 

Bien entendu, les femelles pourraient utiliser un paramètre dont nous n'avons pas 
tenu compte; ou encore, la mesure de nos paramètres, en particulier le comportement des 
mâles et leur patron de coloration, pourrait ne pas refléter la réalité perçue 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 à fait privilé
gié chez les labridés, spécialement au niveau de la perception particulièrement fine des 
couleurs (présence de cônes courts, cônes longs, cônes doubles arrangés sur la rétine en 
une mosaïque très complexe). 

A ce niveau, même s'il ne s'agit que d ' une situation isolée, l'expérience de rem
placement d' un mâle territorial semble incompatible avec l'existence d'un choix du parte
naire basé sur une qualité du mâle. La situation est la même en ce qui concerne 
l'expérience de déviation du chemin de migration des femelles (c'est le tracé de celui-ci 
qui paraît être à l'origine des différences de succès reproducteur observées entre les mâles 
territoriaux). Remarquons à ce propos que certaines femelles quittent ce chemin de migra
tion, puisque les territoires situés à côté de ce chemin sont quand même visités par 
quelques femelles. Considérant qu'il y a peu de mâles 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 à 400 m) se prolonge bien au-delà de cette 
zone et traverse de nombreux territoires dans lesquels les femelles pondent tous les 
matins . 

Par contre, si l'on admet que les différences de succès reproducteur mises en évi
dence entre les mâles ne résultent pas de l' existence d'un choix du partenaire de 
reproduction , il devient possible d 'expliquer assez facilement nos résultats. C'est 
l ' hypothèse que nous avions formulée page 236. Selon celle-ci, les femelles pondent 
indifféremment avec tous les mâles qu 'elles rencontrent et le succès reproducteur des 
mâles dépendrait del 'emplacement du territoire défendu par ce mâle par rapport au chemin 
de migration. Le nombre de femelles visitant chaque mâle 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 mâ les les plus visi
tés qui montrent le plus de succès global (FEC/H). Or, nos résultats montrent, par ail
leurs, que la fréquence de ponte des femelles ne varie pas d ' un mâle à l'autre. Cette appa
rente contradiction est résolue par deux observations indépendantes : 
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Fig. 49. Territoires de Symphodus melanocercus en 1987. 

Les mâles sont classés en fonction du nombre de mâles parasites qu'ils 
chassent par heure d'observation. 
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- La première est la taille du territoire considéré. Si la fréquence de ponte ne varie pas 
d'un mâle à l'autre, elle ne varie pas non plus au cours de la parade (fig. 32 à 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 mâle territorial obtiendra de pontes de la femelle avec laquelle il parade. 

- La deuxième observation concerne les interactions agonistiques entre mâle territorial et 
mâles parasites. Cette observation vient nuancer la première. En effet, les figures 
42-43, 45-46 et 48-49 (les figures 41 à 49 se trouvent après la discussion) 
montrent que le nombre de fois qu'un mâle territorial chasse un autre mâle 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 
l'on compare ces deux paramètres avec le nombre de pontes fécondées en moyenne 
par chaque mâle par heure d'observation (FEC/H) (fig. 41, 44 et 47). Nous pen
sons que ces jeunes mâles (satellites et parasites) sont attirés par les femelles et les 
suivent sur les territoires des mâles plutôt que ce ne soient les femelle s qui soient atti
rées par les territoires sur lesquels se trouvent le plus de petits mâles. En effet, d'une 
part, nous avons souvent constaté que ces mâles suivaient les femelles dans leurs 
déplacements de territoire en territoire et, d'autre part, quand plusieurs mâles se 
rassemblent à proximité de la même femelle (il s'agit souvent de plusieurs petits mâles 
attirés par la parade d'un mâle territorial) , celle-ci ne semble nullement attirée par ce 
rassemblement puisqu'elle continue son chemin, sortant souvent même du territoire 
considéré (l'intervention de mâles parasites est une des principales causes de la perte 
d'une femelle par le mâle territorial). 
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Ces relations se rapprochent de la « théorie du point chaud » (hot spot theory). 
Selon cette théorie, qui considère surtout les espèces se reproduisant sur des arènes*, le 
mâle qui défend un territoire à l 'endroit vers lequel se dirige la majorité des femelles 
(souvent le centre de l'arène) ne sera pas le mâle qui obtiendra le succès reproducteur le 
plus élevé. Ce succès maximum sera atteint par les mâles jouxtant ce mâle central, ces 
mâles « extérieurs » subissant plus faiblement l'influence des autres mâles de l'arène 
(BRADBURY et GIBSON, 1983; LOSEY et al., 1986). Ces propos sont bien illustrés par le 
cas du mâle E2. En 1986, son territoire se trouve exclusivement à l'intérieur du port (fig. 
44 à 46). Cette situation le met à l'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 mâles parasites (fig. 46) . Cette faible pression des 
mâles parasites associée à un territoire relativement étendu (tabl. 67) semble cependant 
compenser l'isolement du territoire par rapport au chemin de migration puisque c'est le 
mâle E2 qui féconde le plus de pontes par heure d'observation (fig. 44) . Cette situation 
est la même que celle que nous pouvons constater sur les figures 41 à 48 qui illustrent 
le cas du mâle El lors de la saison de reproduction 1985. Par contre, en 1987 (fig. 47 à 
49) , le mâle E2 étend son territoire à l'extérieur du port, le rapprochant ainsi nettement du 
chemin de migration des femelles (fig. 31). Ce changement des frontières territoriales va 
de pair avec un changement dramatique du succès reproducteur du mâle E2 (tabl. 59) 
qui se retrouve au même niveau que le mâle B2. Cette baisse se répercute aussi au niveau 
du succès reproducteur global des mâles territoriaux qui diminue nettement par rapport 
aux années 1985 et 1986, comme nous le faisions remarquer au tableau 56. 

Le succès reproducteur d'un mâle 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 mâles 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 ? Nous pensons qu'il s'effectue par le biais du système socio
reproducteur et de la compétion mâle-mâle. En effet, le mode de reproduction (pontes 
abandonnées au hasard) et la hiérarchie sociale (dominance du mâle territorial sur tous les 
autres mâles et dominance par la taille) de Symphodus melanocercus favorisent les plus 
grands mâles par rapport aux petits mâles ou aux mâles non territoriaux (nous avons vu 
que les plus petits mâles avaient significativement moins de succès reproducteur que les 
plus grands - c'est-à-dire les plus âgés - et que les mâles territoriaux dans leur 
ensemble ont significativement plus de succès reproducteur que le groupe des mâles 
parasites). Dans un système qui sélectionne naturellement les mâles les plus grands et les 
plus âgés, il est possible qu'il ne soit pas rentable (en temps et en énergie) d'opérer une 
sélection parmi le groupe des mâles déjà sélectionnés (DUNBAR, 1983; TURNER, 1986). 

A ce niveau, une remarque importante s'impose : cette sélection due au système 
socio-reproducteur semble fortement « tamponnée » par le succès reproducteur des mâles 
parasites, qui n'est pas négligeable. L'action des mâles parasites apparaît donc comme 
«régulatrice » dans le système d'appariement de Symphodus melanocercus. 
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Photo 7. Symphodus ocellatus : le mâle indique l 'emplacement du nid à la femelle. 

Photo 8. Symphodus melanocercus : activité de nettoyage dirigée ici vers un Sym 
phodus tinca . On remarquera l ' attitude « toutes les nageoires étalées» de ce 
dernier. 

(Photo F. W ERNERUS) 
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CHAPITRE VI 

Thalassoma pava 

Thalassoma pavo est la dernière des quatre espèces de labridés méditerranéens que 
nous avons choisie pour notre étude des systèmes 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 espèce, mal connue au point de vue des 
systèmes sociaux et reproducteurs. Contrairement au cas des troi s espèces du genre Sym
phodus considérées dans les chapitres précédents, nous n'avons pas dû recourir à la voie 
expérimentale. En effet, les mâles 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 frontières 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 mâles territoriaux. Notre démarche a suivi, 
pour cette espèce, deux étapes essentielles. Au cours de la première, nous avons décrit les 
systèmes socio-reproducteurs de cette espèce. Au cours de la seconde, nous avons étudié 
le succès reproducteur des mâles, les territoires qu'ils défendent et le comportement des 
femelles . A l ' issue de cette étape, nous avons été en mesure de proposer un mécani sme 
pour le système d'appariement de Thalassoma pava. 

Ce chapitre comportera quatre parties : 

1) Les systèmes socio-reproducteurs de Thalassoma pavo sont présentés dans la 
première partie. Les comportements sociaux et reproducteurs de cette espèce 
n'étant pas connus, nous avons dû effectuer nos propres observations et mesures. 
Les informations générales concernant ces systèmes ont été données au chapitre Il 
(p. 154), mais l 'ensemble des résultats recueillis lors de la première étape de notre 
travail est donné dans la première partie de ce chapitre. 

2) Dans la deuxième partie , sont présentés les résultats obtenus lors de la mesure du 
succès reproducteur des mâles, les résultats de la mesure des paramètres par les
quels ces mâles et les territoires qu'ils défendent sont caractérisés et, enfin, les 
résultats obtenus lors de notre étude du comportement des femelles. 

3) Dans la troi sième partie, le succès reproducteur des mâles sera analysé en détail 
pour chacu ne des configurations territoriales dans lesque lles nous avons pu les 
mesurer. 

4) L'ensemble de ces résultats sera discuté dans la quatrième et dernière partie de ce 
chapitre où nous proposerons un mécanisme pour le système d'appariement de 
Thalassoma pava. 
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1. SYSTEMES SOCIAUX ET REPRODUCTEURS 

1.1. PRESENT A TION GENERALE 

Parmis les labridés méditerranéens, Thalassama pava est une espèce particulière
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'espèce fréquente préférentiellement les milieux rocheux. 
Sa distribution bathymétrique est mal connue [de la surface à - 150 m pour BAUCHOT et 
PRAS (1980) , mais seulement jusqu'à - 20 m pour LYTHG OE et LYTHGOE, 1976]. Per
sonnellement, nous ne l ' avons jamais observé plus bas que - 15 m, aussi bien en Corse 
qu'en Sicile. Sa distribution géographique semble prêter à controverse. En effet, pour 
BAUCHOT et PRAS (1980), c'est une espèce qui serait présente en Atlantique du Portuga l 
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 l 'Atlantique du nord-ouest mais du nord de l'Espagne à la Guinée. Enfin, pour 
MAURIN (1969), Thalassama pava serait fréquent en Méditerranée (dans sa partie centrale 
et sud tout au moins) et très commun sur les côtes d 'Afrique où l' espèce descendrait 
jusqu'aux îles du golfe de Guinée. Nos propres observations nous ont permis de consta
ter que Thalassama pava semblait effectivement abondant dans le centre de la Méditerra
née. Sur les côtes françaises, ce poisson ne se rencontre que très 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 à 
proximité de la Station de Recherches Sous-marines et Océanographiques de l'Université 
de Liège (STARESO) nous ont permis d 'observer et de décrire les comportements 
sociaux et reproducteurs de ce poisson qui étaient, jusque là, méconnus chez cette espèce 
(fig. 6a) (WERNERUS, 1987) . 

Thalassama pava est un labridé hermaphrodite protogyne* et diandrique* 
(REINBOTH, 1967). Une population typique de Thalassama pava 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 colora tion observée e n Corse, nous 
donnons ici notre description des patrons de coloration des deux phases. 

• La première phase, phase initiale, comprend les jeunes mâles et les femelles, ma
tures ou juvéniles. La couleur générale du corps est jaune. La moitié supérieure des 
flancs et le dos sont striés de fines bandes verticales brunes interrompues par cinq 
bandes verticales claires plus larges . Les stries brunes verticales s'épaississent sur le 
dessus du dos et au niveau de la ligne latérale où elles forment une bande longitudinale 
presqu 'uniforme tout le long du corps, et qui barre horizontalement la tête à hauteur de 
l'œil . Une tache noire dorsale s'étend entre la deuxième et la troi sième bande verticale 
claire. Hormis la bande horizontale brune, la tête est rose, veinée de bleu clair. Le 
sommet de la tête, en arrière de l'œil, présente deux bandes brunes se rejoignant en 
« V » renversé. Les nageoires sont translucides à l'exception de la nageoire anale qui 
porte un liseré bleu et de la caudale qui présente de légers refl ets bleus. L 'œil se 
confond dans la bande horizontale brune et présente des reflets rou ges . 
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• La deuxième phase, phase terminale, ne comprend que des grands mâles . Cepen
dant, ces mâles peuvent avoir deux origines différentes : soit des mâles initiaux ayant 
changé de livrée (mâles primaires*), soit des grandes femelles ayant changé de sexe et 
de livrée (mâles secondaire*). Le corps, de couleur générale verte, est très finement 
strié de jaune et de rouge. La gorge est claire, presque blanche. La tête est rose tirant 
sur le violet et veinée de bleu clair. La couleur des nageoires est semblable à celle de la 
livrée initiale à l'exception des pectorales dont l'extrémité est noire et de la dorsale, 
noire également sauf pour les premiers rayons qui sont j aunes et qui dépassent les 
autres en hauteur à la façon des premiers rayons de la dorsale des mâles tenninaux de 
Caris julis . Les rayons externes de la caudale sont plus longs que les centraux. Le 
centre de l'œil est foncé tendis que sa périphérie est claire avec des reflets rouges. A 
l'arrière 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. 

Il est possible que ce patron de coloration soit plus particulier à la population corse car 
nous retrouvons ses éléments essentiels dans des descriptions fai tes par DE CARAFFA 
(1929). 

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

1. 2. COMPORTEMENTS REPRODUCTEURS DES MALES 
TERMINAUX 

1. 2 a. Comportement territoriaux et agonistiques 

Les différentes catégories présentes chez Tha/assoma pavo cohabitent sur les 
arêtes et les pitons rocheux peu profonds (de 0 à - 5 m) où les mâles temiinaux établissent 
leur territoire. Ce territoire n'est défendu activement que pendant la durée journalière de la 
phase d' activité sexuelle. Durant cette phase d'activité sexuelle, les rencontres entre mâles 
terminau x et entre mâle temiinal et mâle initial donnent généralement lieu à des interactions 
agoni stiques. Lors de celles-c i, le mâle résidant se précipite violemment sur l'intrus en 
tentant de le mordre sur les fl ancs . Cette poursuite peut être précédée d ' une « nage enve
loppante » (nage constituée de mouvements tournants effectués devant et sur les côtés de 
l'adversaire). Ces combats se terminent souvent par une poursuite ac harnée de l'intrus 
jusqu'au delà des frontières 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 extrêmement faib le (environ 1 individu/ 100 m2 au ni veau des territoires des 
mâles) . Les mâles franchi ssent 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). 

l.2b Périodicité journalière et annuelle de l 'acti vit é sexuelle 

Pour les années 1986 et 1987, la saison de reproduction de Thalassoma pava en 
Corse se si tue de juin à fin septembre. Les comportements territoriaux ne se manifestent 
qu'une à deux he ures par jour (milieu 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 ce tte phase d 'activité sex uelle, les individu s se nourri ssent, de l'aube au cré
puscule (fig. 50). 
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Fig. 50. Thalassoma pa~o . 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 journalière d'activité sex uelle. Ce tte 
baisse est la plus sensible pour les mâles terminaux, qui ne se nour· 
rissent plus du tout à ce moment de la journée. 

1. 2 c Comportements reproducteurs 

Durant la phase journalière d'activité sexuelle, l'activité du mâle se focali se autour 
d'un ou deux sites de ponte caractérisés par un pic rocheux montant près 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 mâle territorial . 

Cette parade sexuelle semble typique des labridés à 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 très près du partenaire potentiel. Le mâle monte ensuite, petit à petit , vers le haut 
tout en effectuant les mêmes loopings entrecoupés par des accélérations horizontales 
brèves 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 « accélération s » , amène les deux partenaires à 
proximité de la surface. Très rapidement, le mâle effectue un mouvement tournant autour 
de la femelle à l'i ssue duquel les deux partenaires se ruent vers la surface en nageant pra· 
tiquement à la verticale. Au sommet de cette trajectoire Uuste sous la surface), intervient la 
ponte. Ce point est marqué par un petit nuage blanc à l'endroit où mâle et femelle libèrent 
leur gamètes. La ponte, qui est très rapide (le couple semble ne pas marquer d'arrêt) , est 
généralement suivie d'un rush vers le bas qui peut se terminer par un ou deux loopings. 

Pendant la phase journalière d 'activité sexuelle, la fréquence de ponte des mâles 
territoriaux est faible, comparée à celle des Symphodus. Nos observations indiquent une 
fréquence de ponte de 2 à 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 mâles 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 
mâles initiaux peuvent effectuer une parade analogue à celle d'un mâle terminal, attirant 
ainsi une femelle (fécondation volée*) . Cependant, ce type de comportement est très rare 
car généralement interrompu par l'agression rapide du mâle terminal le plus proche. 

Le deuxième type de stratégie utilisé par les mâles initiaux est la fécondation para
site* : pour féconder les œufs d'une femelle, le mâle initial suit le mâle terminal et la 
femelle lors de la montée à la ponte et libère sa laitance au même endroit qu'eux. Environ 
3.7 % des pontes de mâles terminaux sont ainsi parasitées par les mâles initiaux. La fré
quence de ponte des mâles initiaux est très faible : 0.1 FEC/H. 

Pour l'observateur, il est très difficile de faire la différence entre les femelles et les 
mâles initiaux. La seule différence que nous ayons constatée est le ventre gonflé d'œufs 
des femelles pendant la saison de reproduction . 

/:::"\r•r• d• "\Ç'evallata 

* SITES DE PONTE 

TRAJETS DES FEMELLES 

N .. 
Fig. 51. Thalassoma pavo. Trajets de trois femelles lors de la période journalière 

de reproduction. 
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1. 4. COMPORTEMENT DES FEMELLES 

De l 'aube au crépuscule, les femelles se déplacent et se nourrissent sans arrêt. 
Durant la phase journalière d'activité sexuelle, ces déplacements peuvent atteindre 400 m 
(fig. 51). Les femelles semblen t visiter tous les territoires de notre zone de travail (tabl. 
77) mais ne paraissent pondre qu'une fois par jour. Pendant la phase journalière d'activité 
sexuelle, elles se déplacent souvent en groupes de deux à quatre individus. En dehors de 
cette période, quand deux individus initiaux se rencontrent, ils se suivent généralement 
quelques dizaines de mètres 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 particulière entre le mâle terminal et les individus 
initiaux. Ceux-ci sont libres de se déplacer à travers les différents territoires sauf pour les 
mâles initiaux durant la période journalière d'activité sexuelle. En dehors de cette phase, 
chaque fois qu'un mâle terminal aperçoit un individu initial, il se dirige vers lui et effectue 
durant 5 à 10 secondes autour de lui ce que nous avons appelé la « nage enveloppante » 
(voir paragraphe 1.2). 

Les individus interméd iaires* ne vivent pas sur les territoires des mâles, ils se 
fixent (sans être territoria ux e ux-mêmes) à la périphérie de ces territoires. Pendant la 
phase journalière d ' activité sex uelle, ils tentent fréquemment de rejoindre le site de ponte 
le plus proche pour féconder les pontes des femelles qui y viennent en l'absence du mâle 
territorial. Sur la figure 6a , nous donnons la locali sation de quelques-uns de ces indivi
dus intermédiaires lors des sa isons de reproduction 1986 et 1987. 

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

En Sic il e, no us avons observé sur le sommet du Banc Graham (fig. 4) une 
population de Tha/assoma pavo netteme nt plus nombre use et plus dense que les popula
tions ren contrées e n Corse. La de nsité de population était d'environ 13.5 individus 
/100 m2 (soit 13 fois plus qu 'en Corse où cette densité é tait de 1 individu/100 m2). 

Nous avons constaté que les mâles terminaux rep résent aient 3.2 % de la popula
tion (soit 5.2 fois moins qu'en Corse où les mâles terminau x représenten t 16.7 % de la 
population) . 

Les mâles te rminau x semblaient loca li sés dan s une zone n 'excédant pas 100 m2 
par mâle (les territoires défendu s par les mâles terminaux des populations corses pendant 
la phase journalière d 'activité sexuelle ont en moyenne 2500 m2). 

ous avons observé que les mâles terminaux étaien t locali sés sur une face du réc if 
(côté sud-ouest, fig. 52) alors que la majeure partie de la population d'individus initiaux 
se trouv ai t sur le sommet du récif ou du cô té op posé (côté nord -est), rassemblée en 
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groupes importants pouvant compter jusqu'à 30 ou 40 individus (généralement de petite 
taille). Autour du récif circulent des individus isolés ou en petits groupes de 3 à 4 indivi
dus (généralement de grande taille). Nous avons observé des individus intermédiaires de 
part et d'autre de la zone où étaient localisés les mâles terminaux. Le courant est géné
ralement orienté, autour du banc Graham, du nord-est vers le sud-ouest. Cette disposition 
de la population de Thalassama pava autour du banc Graham resse.mble à celle décrite 
pour d'autres labridés tropicaux vivant sur des récifs isolés les uns des autres, notament 
pour Thalassama bifasciatum (WARNER, ROBERTSON et LEIGH, 1975; W ARNER, 1984) 
ou Halichoeres bivittatus (W ARNER et ROBERTSON, 1978). 

cf 0 T. MALES TERMINAUX 

cfcf 1. MALES INITIAUX ET FEMELLES 

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

l. 7. CONCLUSION 

Dans cette première partie du chapitre consacré à l'étude du système d'appariement 
de Thalassama pava, nous nous sommes intéressés aux comportements sociaux et repro
ducteurs présentés par cette espèce. Nous avons ainsi constaté que ces comportements 
semblaient typiques de ceux montrés par d'autres labridés à ponte planctonique, méditer
ranéens (Caris julis) ou tropicaux (Thalassama bifasciatum). 

Dans la deuxième partie, nous présentons les résultats que nous avons obtenus 
lors de la mesure du succès reproducteur des mâles, des paramètres par lesquels nous 
avons caractérisé ces mâles 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.la Résultats globaux 

La mise en évidence de différences de succès reproducteur entre les mâles consti
tue en principe un des principaux indices de l'existence d'un choix du partenaire de 
reproduction exercé par les femelles. Nous caractériserons donc le succès reproducteur 
des mâles 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 mâles par heure d'observation (FEM/H), le temps passé 
par le mâle à parader avant d'obtenir une ponte (TG/F) ainsi que le nombre de pontes 
obtenues de chaque femelle (FEC/F). Remarquons que le paramètre TG/F doit 
s'interpréter différemment que pour les Symphodus. En effet, pour les trois espèces de 
Symphodus que nous avons étudiées, plus long était le temps pendant lequel le mâle 
paradait avec une femelle, plus élevé pouvait être 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 
journalière d 'activité sexuelle. La ponte met donc fin à la parade. Dans ces conditions, et 
contrairement au cas des Symphodus, un temps de parade long est pénalisant pour le 
mâle. Les résultats de la mesure du succès reproducteur des mâles, de la mesure des 
paramètres caractérisant les territoires qu ' ils défendent et les résultats de l' étude du com
portement des femelle s sont basés sur la population de Tha/assoma pavo que nous avons 
étudiée en Corse. 

Le tableau 76 donne le succès reproducteur moyen des mâles 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 élevés 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-être à mettre en paral
lèle avec la pression exercée par les mâles initiaux qu i 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 mâles par femelle reste inchangé (0.4 FEC/F en 1986 et 1987). 

Le succès reproducteur des mâles terminaux est donné pour la saison de 
reproduction 1986 par le tableau 78. On peut y voir que, globalement, les succès 
reproducteurs des deux mâles diffèrent de peu (2.9 FEC/H contre 3.6 FEC/H). Par 
contre, il semble que les femelles visitent deux fois plus fréq uemment le mâle 1 (11 .2 
FEM/H contre 4.8 FEM/H), mais que ce même mâle obtienne deux fois moins de pontes 
des femelles qui le visitent (0.3 FEC/F contre 0.8 FEC/F). La pression des mâles initiaux 
semble équivalente pour les deux mâles (8.1 CHA/H et 8.4 CHA/H). 

Le tableau 79 donne les succès reprod ucteurs des mâles 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 A NOYA sauf pour le nombre 
de pontes fécondées par ces mâles par femelle. 

C'est le mâle A qui obtient le succès reprod ucteur le plus é levé en 1987 (2 .7 
FEC/H) tandis que le mâle C obtient le succès reproducteu r le plus faible ( 1.1 FEC/H ; 
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0.005 < p :S:: 0 .01). Cette différence se retrouve, d ' une part, au niveau du nombre de 
visites de femelles par heure d'observation (le mâle A obtient 7.8 FEM/H tandis que le 
mâle C n'obtient que 1.1 FEM/H : 0.01<p:S::0.025) et, d'autre part, au niveau du temps 
de parade nécessaire pour obtenir une ponte (81.2 sec pour le mâle A contre 230.8 sec 
pour le mâle C : p :S:: 0.0001). Le mâle B montre un succès reproducteur intermédiaire 
avec 1.8 FEC/H, 6.5 FEM/H et 67.6 sec. Le nombre de pontes fécondées par ces mâles 
par femelle semble ne pas varier (0.5 FEC/F pour le mâle A, 0.4 FEC/F pour le mâle B et 
0.5 FEC/F pour le mâle C). 

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

O 1 2 J 4 SOOm . 

Fig. 53 . Situation générale des deux populations de Tha/assoma pavo aux abords de 
STARESO. 

Afin de ne pas limiter notre étude du système d ' appariement à une seule population 
de Thalassoma pava, qui pouvait éventuellement présenter des caractéristiques particu
li ères, nous nous sommes intéressé, au cours de la sai son de reproduction 1987, à une 
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deuxième population (voir la localisation du site 2 sur la figure 53). Les succès repro
ducteurs des mâles 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 succès reproducteur par test t de STUDENT (3.0 FEC/H pour 
le site l ; 3.4 FEC/H pour le site 2 : 0 .10 < p ~ 0.375) ni du temps pa·ssé par les mâles à 
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 vi sites de femelles par heure d 'observation varie de 
8.7 FEM/H pour le site 1 à 4.2 FEM/H pour le site 2 (0.01 < p ~ 0.025 par test t de 
STUDENT). De même, le nombre de pontes fécondées par femelle varie significativement 
de 0.4 FEC/F pour le site 1 à 0.9 FEC/F pour le site 2 (0 .005 < p ~ 0.01). 

RESUME Vl.2 : On ne constate pas de différence de suc
cès reproducteur entre deux mâles mesurés dans des 
situations similaires mais appartenant à deux groupes 
différents . 

2.lb. Influence de la prédation 

Nous avons constaté lors de nos observations qu ' un facteur extérieur au sys tème 
d'appariement de Thalassoma pavo venait perturber la parade, empêchant souvent la 
ponte. Ce facteur est la présence au dessus du site de ponte de poissons potentiellement 
prédateurs de Thalassoma pavo ou de ses œufs. 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 extrêmement denses de Chromis chromis (la cas
tagnole) et, surtout, d'Oblada melanura (l 'oblade). Chaque fois qu ' une femelle de 
Thalassoma pavo suit un mâle vers la surface, des individus de ces deux espèces 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 à la ponte et redescend sur le fond, pour tenter une nouvelle montée 
quelques instants plus tard quand les autres poissons se sont écartés. Nous avo ns ainsi 
observé un mâle paradant parfois pendant plus de di x minutes la même fe melle avant de 
réussir à l'amener jusqu'à la surface. Par contre, la ponte avait lieu à la première montée 
chaque fois que nous empêchions les oblades d 'approcher le couple en parade. Enfin , 
remarquons que le nombre le plu s élevé de pontes fécondées par femelle (0.9 FEC/F, 
c'est-à-dire que chaque femelle paradée pond) a été mesuré sur le site 2 (fig. 53 , e t 
tabl. 81). Sur ce site, le nombre d 'oblades était extrêmement réduit par rapport à ce qu ' il 
était sur le site 1. 

2.2. MESURE DES PARAMETRES 

Après avoir présenté les résultats obtenus en mesurant le succès reproducteur des 
mâles terminaux , nous allons présenter les résultats de la mesure des paramètres par les
quels nous avons caractérisé ces mâles et les territoires qu ' il s défendent. 

Comme nous l'avons signalé dans l' introduc tion de ce chapitre, les mâles termi 
naux ont changé de territoire à 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 mâle A sera donc associé au territoire 2, le mâle B au territoire 3 et le mâle Cau 
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temto1re l (fig. 6a). Nous avons utilisé cinq paramètres pour caractériser les mâles 
terminaux et leur territoire : la taille des mâles (en longueur standard*), ! '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 l' intensité du cou
rant baignant les territoires (nombre de jours avec un courant suffisamment fort pour être 
sensible au plongeur par rapport au nombre total de jours d 'observation). 

Les résultats sont donnés par le tableau 83. La taille moyenne des mâles 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 
est de 6.0 m ± 2.4 m. 

En comparant ce tableau avec le tableau 79, on constate que deux paramètres 
semblent suivre le succès reproducteur des mâles terminaux : un paramètre les caractéri
sant (la taille du mâle) et un paramètre caractérisant le territoire qu'ils ont occupé le plus 
longtemps lors de la saison 1987 (intensité du courant). Le mâle A est en effet le plus 
grand des trois mâles (140 mm en Longueur Standard) et le mâle C le plus petit (110 mm 
LS). De même, ce sont les territoires des mâles A et B qui sont le plus fréquemment bai 
gnés par un courant sensible pour le plongeur (un jour sur deux ), alors que le mâle C 
occupe un territoire qui ne connaît cette situation qu'un jour sur quatre. Parmi les autres 
paramètres utilisés, l'intensité de la parade ne varie pas de façon significative entre le mâle 
A (66.5 sec) et le mâle 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 succès reproduc
teur puisque le mâle B (succès reproducteur intermédiaire) possède le si te de ponte le plus 
profond ou le territoire le plus petit. 

RESUME Vl.3 : Parmi les paramètres que nous avons 
utilisés pour caractériser les mâles terminaux et les ter
ritoires qu'ils défendent, la taille des mâles et l'intensité 
du courant qui baigne leur territoire semble influencer le 
succès reproducteur. 

2. 3. COMPORTEMENT DES FEMELLES 

Nous venons d 'exposer les résultats que nous avons obtenus lors de la mesure du 
succès reproducteur des mâles terminaux (résumés VI. l et Vl.2) et lors de la mesure des 
paramètres par lesquels nous avons caractérisé ces mâles et les territoires qu 'ils défendent 
(résumé VI.3) . Nous allons maintenant nous intéresser à l'étude du comportement des 
femelles. Nous présenterons successivement leurs possibilités d ' investi gation, le ur fré
quence journalière de ponte, leur localisation en fonction des différents territoires et leur 
utilisation des différents si tes de ponte. 

2.3a. Possibilités d'investigation. 

Avant de s'intéresser à l'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 apparaît que leurs déplacements 
pendant la phase journalière 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 dépl acements 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 journalière d 'activité sexuelle dure une à 
deux heures et que la di stance à parcourir pour visiter l' ensemble des si tes 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 troi s d 'entre e lles ont pondu deux fois Je même jour, 
mais deux de ces trois femelles ne l 'ont fait qu'en une seule occasion. Seule une femelle 
sur six a donc pondu plus ou moins régulièrement 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 (1 OO mm LS alors que la taille moyenne des femelles de notre 
zone de travail est de 92.2 mm LS). 

2. 3 c. Localisation sur les territoires 

En relevant systématiquement l'identité des femelles qui visitent les trois territoires 
de notre zone de travail pendant la phase journalière d 'activité sexuell e, 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 vi sitent deux territoires sur troi s. Au to tal, les 
trois territoires semblent visi tés à la même 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 même, l'identité des feme lles qui pondaient sur chac un des terri toires de notre 
zone de travail a été systématiquement re levée. Cette fo is, il apparaît que, si les femelles 
semblent visiter tous les territoires avec une même fréq uence , e ll es semble nt privilégier 
par leurs pontes un de ces territoires par rapport aux au tres . Nous constatons, e n effe t, 
(tabl. 84) que 54.7 % des po ntes on t lieu sur le territoire 2. Les 45.3 % restants se par
tagent entre les deux autres territoires de la façon sui vante : 25 % pour le territoire 1 et 
20.3 % pour Je territoire 3 (n = 94). 

R ESUME VI.4 : L'étud e du comportement des femell es 
montre qu e 1) leurs dépl acements leur perm ettent d e 
visiter tou s les mâ les de la zone de travail , 2) sa uf 
exception, ell es ne pond ent qu ' une fois par jour, 3) elles 
se mblent vis iter tou s les territoires avec une même fr é
quence , 4) plu s de la moiti é des pontes sont effectu ées 
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 succès repro
ducteur moyen de ces mâles au cours des saisons de reproduction 1986 et 1987 , les 
résultats de la mesure des paramètres par lesquels nous avons caractérisé ces mâles ainsi 
que les territoires que nous avions sur notre zone de travail (les frontières territoriales 
n'ont pas changé tout au long de la saison de reproduction ni de 1986 à 1987), et, enfin, 
les résultats obtenus lors de notre étude du comportement des femelles . 

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

3.1. SUCCES REPRODUCTEUR GLOBAL PAR TERRITOIRE 

Deux des trois territoires que compte notre zone de travail ont été successivement 
occupés par des mâles différents. Le troisième territoire n'a été occupé que par un des 
trois mâles terminaux au cours de la saison de reproduction 1987. 

Ces déplacements des mâles se sont effectués en deux temps. Avant le premier 
changement, le mâle A occupait le territoire 1 (fig. 6a) et le mâle B occupait le territoire 
2. Le mâle 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 mâle A a chassé le mâle 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 mâle A occupe le territoire 2 tandis que le mâle C défend le ter
ritoire abandonné par le mâle A (territoire 1). Le mâle B, chassé du territoire 2 par le mâle 
A, défend alors le territoire 3, situé sur un « sec » (pic ou massif rocheux isolé) se trou
vant dans le prolongement de l'arête rocheuse sur laquelle se trouve le terri toire 2 et dont 
le sommet remonte à - 13 m. C'est cette« répartition territoriale » que nous avons obser
vée le plus longtemps. 

Le deuxième changement fut provoqué apparemment par un événement extérieur. 
En effet, à partir du 20 août 1987, la thermocline, qui stagnait jusque là plus profondé
ment, est remontée dans la zone des - 10 m à - 12 m pour ne plus la quitter durant le reste 
de notre période d'observation . Nous avons constaté à ce moment que les femelles ne 
descendaient pas sous cette thermocline et, en conséquence, ne visitaient plus le territoire 
3. Deux jours après la remontée de la thermocline, le mâle B avait déplacé le mâle C et 
occupait le territoire 1. Le territoire 2 était toujours occupé par le mâle A. Cette situation a 
duré jusqu'à la fin de notre période d 'observation. 
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Le territoire 1 (fig. 6a) a donc successivement été occupé par le mâle A, puis le 
mâle Cet enfin par le mâle B. Le territoire 2 a été successivement occupé par le mâle B 
puis par le mâle A. Le territoire 3 n'a été défendu que par le mâle B. Le tableau 85 
donne la moyenne des succès reproducteurs des mâles qui se sont succédé sur chacun des 
territoires. 

En analysant ces résultats (tabl. 86) , on constate que le succès reproducteur 
moyen varie de façon significative d ' un territoire à l'autre. Le succès reproducteur moyen 
des mâles qui se sont succédé sur le territoire 1 (mâles A, puis C, puis B) est de 1.5 
FEC/H, alors qu'il atteint 2.8 FEC/H pour les mâles s'étant succédé sur le territoire 2 
(mâles B puis A) et 1.8 FEC/H pour le mâle B sur le terri toire 3 (0.000 1 < p ~ 0.005 par 
ANOV A). Le nombre de femelles visitant ces terri toires par he ure d'observation varie 
également de façon significative en passant de 3.4 FEM/H pour le territoi re 1 à 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 territoi re à 
l' autre (0.10 < p ~ 0.25 par ANOVA) ni le temps passé par les mâles à parader avant 
d 'obtenir une ponte (0.05 < p ~ 0.10 par ANOVA). 

RESUME Vl.5 : La comparaison des territoires en fonc 
tion du succès reproducteur moyen des mâles qui s'y sont 
succédé montre de s différences significatives par 
ANOVA. 

3.2. SUCCES REPRODUCTEUR PAR MALE ET PAR TERRITOIRE 

3.2a. Revue complète des succès reproducteurs 

Nous avons présenté ci-dessus le succès reproducteur moyen des mâles qui se 
sont succédé sur chacun des territoires et avons constaté que ce succès moyèn (FEC/H) 
variait significativement d ' un territoire à l 'autre. Nous avons égalemen t constaté dans la 
partie précédente de ce chapitre (résumé VI.!) que le succès reproducteur de chaque mâle 
sur l 'ensemble de la saison de reproduction 1987 variait significativement d ' un mâle à 
l'autre. 

Nous donnons sur les tableaux 87 à 90 le succès reproducteur de chac un des 
mâles pour chaque territoire que ce mâle a occupé au cours de la saison de reproduction 
1987. Chaque tableau correspond à un des paramètres utilisés pour caractériser le succès 
reproducteur des mâles terminaux (FEC/H : tabl. 87, FEM/H : ta bl. 88, FEC/F : 
tabl. 89, TG/F: tabl. 90) . On peut constater sur chacun des tableaux d'importantes 
variations du paramètre considéré. 

3.2b. Succès reproducteur d'un mâle occupant successivement différents 
territoires 

Ainsi que nous l'avons expliqué, deux des mâles que nous avons étudiés au cours 
de la saison de reproduction 1987 ont occupé successivement des territoi res différents 
(territoires 1, 2 et 3 pour le mâle B et territoires 1 et 2 pour le mâle A). Nous comparon s 
sur les tableaux 91 et 92 leurs succès reproducteurs sur ces diffé rents territoires. 
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- Sur le tableau 91, on constate que le succès reproducteur du mâle B reflète exacte
ment les différences significatives de succès reproducteurs mises en évidence par les 
tableaux 85 et 86. Cependant, les différences de succès 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 succès reproducteurs du mâle A successive
ment sur le territoire 1 et le territoire 2. De nouveau, le succès reproducteur reflète 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 à 3.0 FEC/H sur le territoire 2 
(0.025 < p ~ 0.05). De même, le nombre de visites de femelles passe de 4.7 FEM/H à 
8.7 FEM/H (0.0 1 < p ~ 0.025 par test t de STUDENT). Enfin, le nombre de pontes 
fécondées par femelle passe de 0.7 FEC/F à 0.4 FEC/F (0.025 < p ~ 0.05). 

RESUME Vl.6 : Le succès reproducteur d'un mâle qui 
change de territoire semble varier en fonction du terri
toire . 

3.2c. Succès reproducteurs des mâles occupant successivement un même 
territoire 

Après avoir analysé le succès reproducteur des mâles en fonction des territoires 
occupés successivement par chacun d'eux , nous présentons maintenant l' analyse du suc
cès reproducteur des différents mâles qui se sont succédé sur un même territoire. 

Le tableau 93 ana lyse le succès reproducteur des mâles A, B et C sur le territoire 
1. On ne constate pas de différence significative du succès reproducteur (FEC/H) par 
ANOV A (p > 0.25). De même, le nombre de vi sites de femelles ainsi que le nombre de 
pontes fécondées par femelle ne varient pas d ' un mâle à l'autre (FEM/H : 0.10 < p ~ 
0.25; FEC/F : p > 0.25; par ANOV A). Seul , le temps de parade varie de faço n significa
tive (0.005 < p ~ 0.01). 

Le tableau 94 présente le résultat de l'analyse du succès reproducte ur des mâles 
qui se sont succédé sur le territoire 2 (mâles A et B). De nouveau, on ne constate pas de 
différence du succès reproducteur (FEC/H) entre ces mâles (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 
feme lle (FEC/F) par test t de STUDENT (0. 10 < p ~ 0.375 pour les deux paramètres). Le 
temps de parade varie de façon significative (p ~ 0.0005 par test t de STUDENT). 

RESUME VI.7 : Des mâ les différents occupant succes
sivement un même territoire se mblent obtenir le même 
succès re roducteur . 
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3.2d. Succès reproducteurs simultané des mâles 

Enfin, nous terminons notre analyse du succès reproducteur des mâles terminaux 
en présentant les résultats obtenus en mesurant les mâles simultanément, chacun sur le 
tenitoire qu'il a occupé le plus longtemps lors de la saison de reproduction 1987 (le mâle 
A sur le territoire 2, le mâle 8 sur le tenitoire 3 et le mâle C sur le tenitoire 1, voir 
p . 261). 

Le tableau 95 présente l'analyse de ces succès reproducteurs. On constate que 
les valeurs mesurées reflètent, pour tous les paramètres, les valeurs présentées par les 
tableaux 85 et 86 qui donnaient les succès reproducteurs moyens des mâles s'étant 
succédé sur chacun des tenitoires. On voit sur le tableau 95 que le succès reproducteur 
(FEC/H) varie de façon significative par ANOV A (0.0001 < p ::; 0.005) . De même, 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 paramètre par ANOVA). Comme sur le 
tableau 86, le nombre de pontes fécondées par femelle semble le même pour chaque 
mâle (p > 0.25 par ANOV A). 

RESUME Vl.8 : Mesurés simultanément, les succès reproducteurs des 
mâles occupant le territoire qu'ils ont gardé le plus longtemps varie de 
fa on si nificative. 

4. DISCUSSION 

Dans ce quatrième et dernier chapitre exposant les résultats obtenus lors de l'étude 
des systèmes d'appariement de quatre la bridés méditerranéens , nous avons présenté les 
résultats concernant Thnlassoma pavo. 

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

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

Dans la troisième partie, nous avons étudié en détail le succès reproducteur des 
mâles sur chaque territoire que ces mâles ont occupé au cours de la saison de reproduction 
1987. Nous avons notamment analysé le succès reproducteur de mâles différents occu
pant successivement le même tenitoire ainsi que le succès reproducteur d ' un même mâle 
occupant successivement des tenitoires différents (résumé VI.5 à VI.8). 

Dans cette quatrième partie, nous discuterons ces résultats, en commençant par les 
phénomènes liés à l'hermaphrodisme, et proposerons un mécani sme pour le système 
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 « modèle de l'avantage par la taille » 
était proposé par GHISELIN (1969) et WARNER (1975) pour exp liquer l'évolution de 
l'hermaphrodisme. 

D'après ce modèle, si le nombre potentiel de descendants diffère entre les sexes 
avec la taille, alors un individu qui changerait de sexe à la bonne taille ou au bon âge aurait 
une descendance plus nombreuse que celui qui reste exclusivement mâle ou femelle. Le 
modèle prédit que les variations du degré de changement de sexe doivent correspondre à 
des différences des systèmes d'appariement. Autrement dit , le degré d'hermaphrodisme 
sera le plus poussé dans les systèmes d'appariement où les grands mâles monopolisent les 
pontes plus efficacement. Dans les cas extrêmes, les petits mâles primaires peuvent même 
disparaître totalement (protogynie stricte*). 

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

REINBOTH (1967) montre que Thalassoma pavo est une espèce hermaphrodite 
protogyne qui possède des mâles primaires. Nos observations montren t, 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 mâles de la population. Ce système socio-reproducteur a deux conséquences : 
primo, il limite très fortement le taux de fécondation des petits mâles de la population (q ui 
est presque nul, p. 253), et secundo, .il donne aux grands mâles un taux de reproduction 
4 à 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 à l'apparition de l'hermaphrodisme protogyne. Cependant, la présence de petits 
mâles primaires pose problème pour le modèle puisque leur succès reproducteur apparaît 
virtuellement nul. HOFFMAN (1983) montrait que, pour un système socio-reproducteur 
similaire, Bodianus diplotaenia était une espèce hermaphrodite protogyne stricte. 
w ARNER et HOFFMAN (1980 a et 1980 b ), w ARNER ( 1984) et LEJEUNE (1985 et 1987) 
signalent que, chez certaines espèces de labridés, la den sité de population influe sur le 
système socio-reproducteur (semblable influence est signalée dans d 'autres groupes 
également, par exemple Chromis cianea, un poi sson 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 succès des petits mâles est faible. Par contre, quand la densité de popula
tion est élevée, les territoires sont petits, moins facilement défendus et le succès des petits 
mâles augmente. Pour certaines espèces, apparaît même une stratégie de reproduction 
absente chez les populations de faible densité : la « ponte en groupe » (plusieurs petits 
mâles s'associent pour féconder les œufs d'une seule femelle , c'est le cas de Thalassoma 
bifasciatum, w ARNER et ROBERTSON, 1978; w ARNER et HOFFMAN, 1980 b; w ARNER, 
1984). Les petits mâles qui suivent la stratégie de « ponte en groupe » peuvent aller, dans 
les cas extrêmes, jusqu'à rejeter des meilleurs sites les mâles territoriaux (W ARNER e t 
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 mâles primaires 
chez cette espèce et constituerait une nouvelle confirmation du « modèle de l 'avantage par 
la taille ». Les observations que nou s avons effectuées en Sicile (voir p. 254) suggèrent 
une telle explication. 

Les trois autres espèces (Symphodus melanocercus, Symphodus tinca et Sym
phodus ocellatus) ont été étudiées par W ARNER et LEJEUNE ( 1985). Ces auteurs montrent 
que Symphodus melanocercus semble ê tre une espèce hermaphrodite protogyne, que 
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Symphodus tinca présente certaines caractéristiques d'une espèce hermaphrodite proto
gyne et que Symphodus ocellatus est une espèce gonochorique. Ces auteurs montrent que 
ce sont les grands mâles de Symphodus melanocercus qui monopolisent le plus efficace
ment les pontes alors que ce sont les grands mâles de Symphodus ocellatus qui y arrivent 
le moins efficacement. Nos propres résultats confirment ces données, avec cependant une 
certaine nuance. En effet, pour W ARNER et LEJEUNE, la classe de taille 55-75 mm 
(Longueur Totale*) présente un succès reproducteur significativement plus faible que la 
classe 75-95 mm (LT). Ceci semble confirmer le modèle de l'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 L T (soit environ 62 mm Longueur Standard*), soit large
ment inférieures à la barre des 75 mm (L T). Cette apparente contradiction pouvait sembler 
surprenante. Nous avons réparti les mâles 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 succès 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 à fait les tailles des 
plus petits mâles secondaires mesurés par W ARNER et LEJEUNE (environ 62 mm LS) . 

4.2. LE SYSTEME D'A PPARIEMENT DE THALASSOMA PAVO 

En commençant cette é tude des systèmes d ' appariement présentés par quatre 
espèces de labridés méditerranéens, une de nos question s principales concernait 
l 'ex istence même d'un choix du partenaire de reproduction. Nous avons vu que les sys
tèmes d 'appariement des trois espèces de Symphodus que nous avons étud iées semblaient 
dépendre de phénomè nes différents . 

Nos résultats laissent à penser que le système d'appariement présenté par Thalas
soma pavo s'articule autour de deux axes principau x. 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 mâle qui occupe ce territoire obtiendrait 
par conséquent un succès reproducteur plus élevé que ses voisins. 

Dans ces cond itions, une compéti tion pour la possession de ce territoire privilégié 
pourrait s' in s taurer en tre les mâles (ce serait le deuxième aspect du système 
d'appariement de Thalassoma pavo) avec installation su r ce territoire du mâle le plus 
compétitif. 

Les arguments en faveur d 'un choix exercé par les femelles pour un territoire par
ticulier o nt plusieurs origines. 

1) Nous constato ns d ' abord que le succès reproducteur moyen (FEC/H) des mâles 
territoria ux sur l'ensemble de la saison de reproducti on varie s ign ificat ivement 
d ' un mâle à l'autre. Bien e ntend u, les orig ines de ces différences peuvent être 
multiples et même n'avoir auc un rapport avec un quelconque cho ix du partenaire 
(com me ce fut le cas avec les trois espèces de Symphodus que nou s avons étu
diées). Cependant, l'exi stence de différences de succès reproducteur entre mâles 
est un des principaux indices trahissant l'exi stence d ' un tel choix. Notons que le 
mâle qui présente le succès reprod ucteur moyen le plus élevé est le mâle A . 

2) Si nous effectuons la moyenne, par territoire, du succès reproducteur (FEC/H) des 
mâles qui s'y son t succédé et que nous comparons les territoires sur cette base, 
nous constatons que le succès reproducteur moyen varie de faço n significative 
entre les territoires. Remarquons que le terri toire ainsi privilégié est le territoire 2. 

266 



Le mâle qui a occupé le plus longtemps ce territoire est le mâle A . Enfin, nous 
constatons que le seul mâle à ne pas avoir occupé ce territoire est le mâle C, qui est 
le mâle qui présente le succès reproducteur moyen le plus faible. 

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

4) Un même mâle obtient des succès reproducteurs différents en fonction des terri
toires qu'il occupe. Ces changements de succès reproducteur n'atteignent le seuil 
significatif que pour un mâle sur deux , mais le succès reproducteur des deux 
mâles varie d'un territoire à l'autre en fonction du succès reproducteur moyen des 
mâles qui se sont succédé sur chaque territoire. Ceci semble écarter ! 'hypothèse 
d'un choix du partenaire orienté en fonction d ' une qualité du mâle, mais soutient 
celle d'un choix orienté en fonction d'une qualité du territoire. 

5) Des mâles différents occupant successivement le même territoire ont apparemment 
tous un succès 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 succès reproducteur que nous avons mises en évidence 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 où l'augmentation 
du succès reproducteur du mâle Best conjointe à l'augmentation du nombre de 
visites de femelles lors du passage de ce mâle du territoire 1 au territoire 2, mais 
où son passage au territoire 3 est suivi d ' une baisse importante de ce succès 
reproducteur qui n'est pas explicable par le nombre de visites de femelles. Cette 
baisse du succès reproducteur pourrait être due à la présence de très nombreux 
prédateurs potentiels (d'œufs ou du couple en parade, voir p. 258). 

La proposition d'un système d ' appariement incluant une forte compétition entre 
mâles ayant pour effet de favoriser les mâles les plus compétitifs de la population repose 
bien sûr 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 
mâle résidant par un mâle plus gros. De même, chaque fois le mâle intrus s'est approprié 
un territoire dont le mâle résident présentait un succès reproducteur plus élevé. Rappe
lons, en effet, que le premier changement a vu le déplacement du mâle B (127 mm) par le 
mâle A (140 mm). Le succès reproducteur du mâle A avant le changement était de 1.9 
FEC/H et 4.7 FEM/H et celui du mâle B était de 2.3 FEC/H et 7.7 FEM/H. Le deuxième 
changement concerne le déplacement du mâle C (110 mm) par le mâle B (127 mm). Le 
succès reproducteur du mâle B avant le changement apparaît plus élevé que celui du mâle 
C (1.8 FEC/H et 9.2 FEM/H contre l . l FEC/H et 2.6 FEM/H), mais, suite à la remontée 
de la thermocline, le succès reproducteur du mâle 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 système d'appariement fonc
tionnant par le choix du partenaire de reproduction effec tué par les femelle s en fonction 
d'une qualité du territoire défendu par ce partenaire et par la compétition entre mâles pour 
l'occupation des territoires favorisés par les femelles. Les qualités du territoire pourraient 
être 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 œufs ou une meilleure oxygénation de ceux-ci. Des phénomènes 

267 



semblables ont été mis en évidence pour des espèces tropicales (BARLOW, 1981 ; 
W ARNER, 1986). La faible profondeur du site de ponte limiterait les ri sques de prédation 
encourus par la femelle lors de la montée à la ponte. La profondeur importante du site de 
ponte du territoire 3 pourrait expliquer le succès reproducteur relativement limité du mâle 
B sur ce territoire alors que ses caractéristiques courantologiques sont identiques à celles 
du territoire 2. 

Ce travail est une des rares études expérimentales qui semblent permettre de sépa
rer clairement les « qualités » du mâle des « qualités » du territoire qu ' il défend. 
DOWNHOWER et BROWN (1980) arrivent à une telle distinction en montrant que les 
femelles du chabot américain (Cottus 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 pava apparaît fort semblable. 
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CHAPITRE VII 

Discussion 

Dans l' introduction de ce travail , nous nous proposions d 'étudier les mécanismes 
qui sous-tendent les systèmes d ' appariement de quatre espèces de labridés méditerranéens 
des genres Symphodus et Thalassoma. 

Nous avons vu (introduction et chapitre 1) que le choix du partenaire de reproduc
tion et la compétition mâle-mâle étaient les mécanismes les plus communément présentés 
pour expliquer le fonctionnement de ces systèmes d 'appariement. 

Cependant, nos propres observations de ces systèmes d 'appariement suggèrent 
l'ex istence de mécanismes différents du choix du partenaire de reproduction. En particu
lier, nous avons vu que le succès reprod ucteur des mâles pouva it être influencé par des 
phénomènes de fidélité et que la sé lection agissant sur les systèmes d 'appariement 
pouvait provenir en partie du système social (sélection sociale). Enfi n, nos rés ultats 
suggèrent l' existence, dans ces systèmes d ' appariement , d' un mécanisme régulateur 
antagoniste à cette sélection. 

La discussion qui va suivre perrnettra de débattre des idées présentées au début de 
ce travail et s'articulera autour des trois mécani smes que nous proposons pour expliquer 
le fonctionnement des systèmes d 'appariement des espèces étudiées : primo, les phéno
mènes de fidélité, qui influencent le comportement des femelles et le succès reproducteur 
des mâles; secundo, la sélection qui agit sur le système d'appariement (sélection sociale 
ou sélection sexuelle par la compétition mâle-mâle) et, tertio, le mécanisme régulateur qui 
« tamponne » cette sélection. 
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1. LES PHENOMENES DE FIDELITE : 

des mecanismes s'intégrant aux systèmes 
d'appariement des Symphodus 

Des comportements particuliers manifestés par les femelles ou les petits mâles ont 
été rencontrés lors de l'étude des trois espèces du genre Symphodus (« tradition »ou 
« fidélité »). Nous avons vu que ces phénomènes pouvaient fortement influencer le succès 
reproducteur des mâles territoriaux de Symphodus melanocercus, ou nidificateurs, de 
Symphodus ocellatus et Symphodus tinca. A ce titre, ils font partie intégrante des sys
tèmes d'appariement de ces espèces . 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 mâles« satellites» à un grand mâle territorial ou nidificateur. 

Chaque fois nous rappellerons brièvement la nature du phénomène et la façon dont il 
influence le succès reproducteur des mâles territoriaux ou nidificateurs, puis nous verrons 
comment il s'intègre aux idées présentées au début de ce travail. 

1.1. LE CHEMIN DE MIGRATION DE SYMPHODUS 
MELANOCERCUS : la transmission d'une information entre 
générat ions ? 

Les femelles de Symphodus melanocercus suivent tous les matins à l' aube le 
même trajet pour se rendre de leur aire de repos* nocturne à la zone des territoires des 
mâles (p. 229). Ce chemin de migration dépasse d 'ailleurs la simple nécessité de quitter 
l'aire de repos nocturne po ur rejoindre les territoires puisq ue nous avo ns vu qu'il se 
prolongeait sur une grande distance le long de la côte (fig. 37) . 

Nous avons vu comment le succès reproducteur des mâles territori aux semblait 
dépendre del 'emplacement des territoires défendus par ces mâles par rapport au chemin 
de migration suivi par les femelles (voir notamment les résultats de l 'expérience de 
détournement du chemin de migration , tabl. 74) . Les mâles 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 subi ssent la plus grande pression de la part des 
petits mâles parasites. Au total, il semble donc que ce soient les mâles dont le territoire se 
trouve juste à côté des territoires traversés par le chemin de migration qui féconde nt le 
plus de pontes (voir fig. 41 à 49) . 

Nous avons parlé de « tradition » pour qualifier ce chemin de migration pour troi s 
raisons: d ' abord il semble immuable d ' une année à l'autre; ensuite, il ne semble pas être 
le résultat d'un choix exercé par les femelles ; et, pour finir il ne semble même pas lié 
directement à la reproduction. En effet, ce chemin est suivi toute l'année et il est suivi par 
d'autres espèces dont Symphodus tinca principalement. Les femelles et les petits mâles de 
cette espèce suivent en effet tous les matins le même chemin de migration que celui suivi 
par les femelles de Symphodus melanocercus. Bien entendu, pour détem1iner s' il s'ag it 
effectivement d ' une tradition, il faudrait montrer que l' information se tra nsmet bien des 
femelles qui suivent le chemin de migration aux femelles« naïves». Nous n'avons pas eu 
l 'occasion de mettre en évidence une telle transmission. 
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Ce concept de tradition est suggéré également par les mesures effectuées par 
W ARNER (1987) sur le système d'appariement de Thalassoma bifasciatum (voir descrip
tion sommaire du système d 'appariement chapitre I, p. 145). WARNER montre que ce 
sont toujours les mêmes 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 mâle résident sur un site de ponte par un autre mâle (disparition 
du mâle résident, n = 2; ou enlèvement expérimental, n = 3), 100 % des femelles 
marquées (n = 76) restent fidèles au site de ponte. De même, si le mâle résident sur un site 
de ponte change de site pour occuper un site voisin , distant de moins de 10 met en pleine 
vue du site précédent (n = 2) , 100 % des femelles marquées restent fidèles 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 
fidélité (W ARNER, 1987). 

Notre travail semble montrer que la notion de « tradition » constitue un des mé
canismes majeurs influençant les systèmes d'appariement des espèces étudiées. Ce rôle 
apparaît nouveau dans l'étude des mécanismes qui sous-tendent les systèmes d'apparie
ment. Nous sommes convaincu que ces phénomènes sont probablement très 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 espèce nidificatrice semblent fidèles à un nid tant que le mâle 
qui le défend est sexuellement actif. De plus, quand ce mâle 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 très proche de celui montré par les mâles satellites* de 
cette espèce qui restent également fidèles à un nid tant que le mâle qui le défend est 
sexuellement actif (voir partie 1.3). Le fait que certains sites de pontes où certains mâles 
obtiennent plus de pontes que d'autres est généralement attribué à un choix exercé par les 
femelles pour certaines caractéristiques présentées par ces sites ou ces mâles (voir chapitre 
1, p. 137). Nous avons montré que chez Symphodus ocellatus, la fidélité des femelles au 
site de ponte semblait dépendre d'un« phénomène d'habituation » plutôt que d'un choix 
(p. 178 et 184). De plus, le grégarisme montré par ces femelles (voir chapitre II, p. 154) 
pourrait les conduire à se « fidéliser » de préférence sur des sites déjà fréquentés par 
d'autres femelles. Il faudrait supposer alors une transmission d'information d'individu à 
individu, comme nous l'avons suggéré pour Symphodus melanocercus, ou du moins un 
phénomène d'immitation collective. L'analyse de la transmission d ' information ou de 
! 'imitation collective dans les mécanismes sous-tendant les systèmes d'appariement 
devrait sans doute constituer un des axes de recherche dans le futur. 

Ces phénomènes de fidélité ou d'habitude à un site se rencontrent chez d'autres 
espèces. Pour FRICKE (1975), c'est la fidélité à certains sites particuliers qui permet 
d'expliquer l'évolution des systèmes d'appariement de 21 espèces de Pomacentridés (voir 
chapitre III, p. 189 : la discussion relative à ce sujet). Les femelles de Thalassoma pavo 
sont fidèles à un site de ponte, qu'elles continuent à fréquenter même si le mâle change de 
site pour occuper un site voisin. Ce sont généralement les mêmes sites qui sont utilisés 
d'année en année (W ARNER, 1987; voir chapitre I, p. 144). Les phénomènes d'imitation 
collective ont surtout été étudiés dans le cas des espèces aréniques, mais semblent n' avoir 
été démontrés jusqu'ici que sur un plan théorique (BRADBURY et GIBSON, 1983; LOSEY 
et al., 1986; mais voir TRA IL, 1984 ). 
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Puisque nous avons vu que les femelles pouvaient se déplacer sur de grandes di s
tances, quels sont les facteurs qui ont conduit à cette « fidélisation » des femelles? Nous 
envisageons l'hypothèse suivante: un avantage sélectif pourrait venir de l'économie de 
temps et d 'énergie réali sée par les femelles qui restent fidèles à un site de ponte par rap
port aux femelles qui cherchent constament de nouveaux sites. En effet, la localisation des 
mâles sexuellement actifs de notre zone de travail varie constamment, à cause de la courte 
durée de la phase d 'activité sexuelle (voir chapitre II , p . 152) . Trouver un mâle 
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 mâle sexuellement actif durant toute sa 
phase d'activité sexuelle. Il paraît donc logique de suggérer que l'évolution ait avantagé 
les femelles qui présentaient ce type de comportement. De plus, nos résulta ts semblent 
montrer que lorsqu ' un mâle visité par les femelles arrive à la fin de son activité sexuelle, 
l 'activité de ces femelle s s'oriente vers le si te le plus proche défendu par un mâle 
sex ue llement actif. Ce comportement se comprend aisément dans l 'optique de la fidéli sa
tion . En effet, de cette façon le nombre et la longueur des déplacements effectués par les 
femelles sont limités, ce qui diminue les risques de prédati on (q ui sont é levés dans notre 
zone de travail : LEJEUNE (1985) recence de nombreuses espèces préda trices dans 
) 'environnement de Symphodus ocellatus). De plus, ce comportement do nne probable
ment aux feme lles une bonne con nai ssance de la zone entourant le site qu'elles fréquen 
tent , et do nc des nid s qui s'y trouvent (et de ses abris, ce qui pourrait encore diminuer la 
forte pression de prédation agissant sur cette espèce). 

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 espèces de Symphodus étudiées présentent des mâles satellites. LEJEUNE 
(1985) s ignale que c'est chez Symphodus tinca que s'observent les plus longues associa
tions mâle nidificateur-mâles satellites. C hez Symphodus ocellatus, les satellites sont 
fidèles à un mâle nidificateur tant que celui-ci est en phase d 'activité sexuelle. C hez Sym
phodus melanocercus, l' association semble moins stric te puisque le mâle satellite peut 
visiter les territoires voisin s. Présents en trop grand nombre, les mâles sa te llites (et les 
petits mâles parasites) limitent le succès reprod ucteur du mâle rés idant*, comme le sug
gèrent les résultats des expériences de diminution du nombre de mâles satellites et para
si tes réali sées avec Symphodus ocellatus et Symphodus tinca (p. 183 et 206) ains i que les 
figures 41 à 49 qui il lu s trent le succès reprod uc te ur des mâles te rritoria ux de 
Symphodus melanocercus . 

L'assoc iation e ntre un mâle nidificateur, o u plus généralement territorial, et un ou 
des mâles satellites, est un phénomène qui semble largeme nt répandu dans le règne animal 
(chez les poi ssons: TABORS KY et LIM BERGER, 1981 ; ROSS, 1983; LEJEUNE, 1985; chez 
les amphib iens : HOWARD, 1978; PERRILL , GERHARDT et DANIEL , 1978; chez les 
insectes : YAN RHIJ N, 1973; CADE, 1979; c hez les o iseaux : KREBS et DA VIES, 1981; 
chez les mammifères : WIRTZ, 198 1 ). Il semble logique d 'admettre que, pou r qu ' un mâl e 
territorial tol ère un ou des mâles satellites sur son territoire, il faut que cette association 
soit bénéfique pour l'un comme pour les autres. 

Le bénéfice potentiel pour le mâle territorial peut venir de la participatio n des mâles 
satellites à la défense du territo ire (voire a ux soin s pa re ntaux), (MEHLMAN, 1979; 
B EKOFF et WELLS, 1982) : c'est l'hypothèse du helper ou m âle aidant (KREBS et 
D AYIES, 1981) . Le bénéfice po tentie l pour le satellite peut être double. D'une part, son 
statut lui permet d' avoi r accès aux femelles pl us faci lement que les autres petits mâles, 
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dans le cas où les femelles sont monopolisées par les mâles territoriaux (How ARD, 
1978) : c'est l'hypothèse du making the best of a bad job (KREBS et DA VIES, 1981) ou 
«stratégie du système D ».D'autre part, il pourra avoir l'opportunité de s'approprier le 
territoire en cas de disparition du grand mâle (WIRTZ, 1981 ). 

Le cas des espèces que nous avons étudiées vérifie-t-il ces hypothèses ? Sympho
dus ocellatus et Symphodus tinca sont des espèces nidificatrices dont le système socio
reproducteur inclut la présence de mâles satellites. On constate qu'effectivement, leur 
statut de satellite donne à ces mâles plus d'opportunités de féconder des pontes que les 
petits mâles non satellites puisqu'ils sont mieux tolérés par le mâle nidificateur qui les 
laisse s'approcher plus près du nid que les autres petits mâles et les laisse même y pondre 
(LEJEUNE, 1985). Du point de vue du mâle nidificateur, la présence des mâles satellites 
allège vraisemblablement la pression exercée par l'ensemble des petits mâles (voir les 
expériences de diminution du nombre de mâles satellites et parasites présents autour des 
nids, p. 184 et 209) puisque les mâles satellites défendent le nid contre les mâles « étran
gers » de même taille ou de taille inférieure. Cette situation semble donc effectivement 
bénéfique pour l'une et l'autre catégorie de mâle. 

Chez Symphodus melanocercus, on peut généralement observer sur le territoire de 
chaque grand mâle la présence d ' un mâle satellite, d'une taille légèrement inférieure à celle 
du mâle territorial. Cependant, à la différence des deux espèces présentées ci-dessus, ce 
mâle satellite ne semble pas mieux toléré par le mâle territorial que les autres mâles. Cette 
situation peut-elle se comprendre en termes de bénéfices réciproques? Du point de vue du 
mâle satellite, le fait d'être fidèle à un territoire lui assure apparemment de devenir territo
rial à la disparition du grand mâle (voir l'expérience d'enlèvement du mâle territorial , 
p. 236). Par contre, le mâle territorial ne semble tirer aucun bénéfice de l'association. En 
effet, le mâle satellite ne défend le territoire que contre des mâles de taille inférieure à la 
sienne et uniquement dans le cas où le mâle intrus se trouve avec une femelle. Une fois 
l'intrus chassé, c'est le mâle satellite qui fécondera les œufs de la femelle (voir description 
du système reproducteur au chapitre Il, p. 152). 

Enfin, chez Thalassoma pava, les petits mâles ne semblent pas rester fidèles à un 
territoire particulier. Il n'y a donc aucun mâle satellite. Pourtant, les petits mâles on t très 
difficilement accès aux femelles et le système reproducteur ressemble à celui de Sympho
dus melanocercus. Il y a probablement deux explications à cette absence. D ' une part, 
contrairement à 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 à travers tout 
le territoire, mais ont lieu en un point bien précis (donc aisément défendable). 

Il semble donc que la stratégie de reproduction « satellite » puisse se comprendre 
chaque fois en terme de bénéfices réciproques, lesquels dépendraient du système de 
reproduction développé par l 'espèce considérée. 

• Quand les pontes sont facilement monopolisables par le mâle territorial et qu'elles ne 
peuvent ê tre parasitées que très difficilement , la présence d'un sate llite n'apporte 
aucun avantage au mâle territorial et le fait d'être fidèle à un territoire ne favorise pas le 
petit mâle, on n'observe pas de satellite (Thalassoma pavo). 

• Quand les pontes sont moins facilement monopolisables, mais toujours très difficiles à 
parasiter (densité de population faible), le mâle territorial ne sera pas avantagé par la 
présence d'un satellite alors que le satellite bénéficiera d'un succès reproducteur non 
négligeable et pourra escompter un bénéfice ultérieur très important, on observe des 
«satellites non tolérés » (Symphodus melanocercus). 
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• Quand les pontes peuvent être plus facilement parasitées (pontes dans un nid, densité 
de population élevée), le mâle territorial qui possède des satellites dont le comporte
ment agressif écarte les autres petits mâles sera avantagé par rapport à ceux qui n ' en 
possèdent pas tandis que le mâle 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 systèmes d'appariement s'intéressent de 
prime abord à 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 systèmes d 'appariement des labridés méditerranéens à la sélec
tion sexuelle telle qu'elle est classiquement décrite. Cette approche élargie nous a permis 
de mettre en évidence des phénomènes relativement inhabituels tels que les notions de 
« tradition » ou de « fidélité ». Le processus de « fidélisation » semble avoir des origines 
différentes : tantôt il proviendrait c;les phénomènes de « tradition » (chemin de migration), 
tantôt il serait une conséquence du grégarisme (fidélité des femelles au site de ponte) , ou 
encore il pourrait s'établir en fonction de bénéfices à court terme (satellites). Nous avons 
vu que ces notions, qui pourraient impliquer la transmission de connaissances d'individu 
à individu ou des phénomènes d ' imitation collective, semblaient influençer directement le 
succès reproducteur des mâles et faisaient donc partie intégrante des mécanismes sous
tendant les systèmes d'appariement des espèces concernées. 

2. LE MECANISME DE SELECTION AGISSANT SUR 
LE SYSTEME D'APPARIEMENT DES SYMPHODUS 

un système mixte 
Sélection Sociale - Sélection Sexuelle 

Plutôt que le choix du partenaire, nous avons vu que des phénomènes de fidélité 
pouvaient influencer les systèmes d'appariement. Si le choix du partenaire n'intervient 
pas, quelle est alors la force de sélection qui agit sur l'espèce au travers du système 
d'appariement? A première vue, si les appariements ne dépendent que de phénomènes de 
tradition ou de fidélité, ces appariements s'effectuent au hasard. Les seules décisions 
prises par la femelle concernent uniquement l'espèce à laquelle appartient le partenaire 
potentiel rencontré et son statut de mâle sexuellement actif. 

Cependant, l'appariement au hasard n'est sélectivement favorisé que si le coût de 
la comparaison de plusieurs partenaires potentiels dépasse les bénéfices que pourrait 
apporter cette tactique (coûts en temps et en énergie, par exemple : JANETOS, 1980; 
PARKER, 1983; WITrENBERGER, 1983; voir chapitre I, p. 142). Aucune de nos espèces 
ne vérifie ces conditions : la saison de reproduction est relativement longue (six à 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 
modèles développés par ces auteurs négligent un facteur primordial caractérisant les 
systèmes reproducteurs des labridés méditerranéens : l'existence d'un système social qui 
sélectionnerait, en les favorisant, les mâles les plus grands (généralement les plus âgés) 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 ) 'exercice d'un 
choix au sein d ' un groupe de mâles déjà sélectionnés pourraient être inférieurs aux coûts 
inhérents à ce choix , particulièrement si les femelles ont l' occasion de pondre de nom
breuses fois avec de nombreux partenaires différents : dans ce cas, la perte d ' une po nte, 
due à un appariement avec un partenaire défaillant, est négligeable par rapport à 
l'investissement total. De plus, si l'on tient compte de cette sélection opérée par le système 
socio-reproducteur en faveur des mâles les plus grands et les plus âgés de la population, 
on s'apperçoit que l 'équation de PARKER est effectivement vérifiée (voir chapitre I , 
p. 143). En effet,« Q min » représentera alors la valeur de l'appariement avec le mâle de 
plus faible qualité du groupe des mâles déjà sélectionnés, et donc supérieur à « Qmoy » (la 
valeur d ' un appariement avec un partenaire de qualité moyenne, en tenant compte de 
l 'ensemble des mâles) . 

Par ailleurs, ) ' influence du système social sur le système reproducteur des pois
sons a été mise en évidence par d 'autres auteurs, notament à propos du contrôle du 
changement de sexe (WARNER et HOFFMAN, l 980b; FRICKE, 1983; LEJEUNE, 1987), du 
contrô le de la maturation des femelles (JONES et THOMPSON, 1980), du contrôle du 
succès reproducteur (COA TES, 1982), du contrôle du succès reproducteur et du sex-ratia 
à la naissance (CLUTTON-BROCK, ALBON et GUINNESS, 1984) , du contrôle du nombre 
d 'œstrus, de la mortalité in fantile et du sex-ratia (PERRET, 1982). 

Nos observations et nos mesures montrent que le système social paraît jouer chez 
les Symphadus un rôle sélectif analogue au choix du partenaire de reproduction mis en 
évidence pour d'autres espèces. C 'est pourquoi nous proposons le terme de « sélection 
soc iale », qui épaulerait l'action de la sélection sexuelle sur les espèces. L'importance de 
cette force sélective varierait en fonction du système reproducteur de l'espèce considérée. 
Pour les espèces dont les femelles investiraient la totalité des gamètes qu 'elles produisent 
en une saison de reproduction (voire dans toute leur vie) avec un seul mâle, l' importance 
de la sélection sexuelle, par le choix du partenaire, serait max imale (par exemple, le cha
bot américain Cattus bairdi : DOWNHOWER et BROWN, 1980 et 1983; BROWN , 1981; 
BROWN et DOWNHOWER, 1983). Pour les espèces dont une ponte ne représente qu ' une 
infime partie de la totalité de l' investissement consenti par les femelles dans la reproduc
tion (par exemple, les Symphadus, LEJEUNE, 1985), l' importance de la sélection sociale 
serait maxi male, la sélec ti on sexuelle n' intervenant que par la sélection intrasexuelle 
(compétition entre mâles pour l'accession au statut de mâle terri torial ou compétition entre 
mâles parasites et mâles nidificateur ou terri tori al pour l'accession aux femelles). Le sys
tème d 'appariement de Thalassama pava confirme ce modèle. Nous avons vu en effet que 
les fo rces de sélection agissan t dans ce système éta ient la compétition e ntre mâles et le 
choix exercé par les femelle s en faveur de sites privilégiés. L ' importance de la sélection 
sexuelle est ici maximale et celle de la sélection soc iale minimale : nos observations o nt 
montré que les feme lles de Thalassama pava ne pondaien t qu'une fois par jour, pendant 
troi s mois de l 'année. Chaque femelle ne pond donc qu'environ 90 fois par année, et pro
bablement moin s puisqu ' il y a des jours où elles ne peuvent pas pondre (agitation de 
l 'eau, présence de bancs de poissons trop importants au-dessus des sites de pontes) . 
Chaque ponte représente donc une fraction non négligeable de l'investi ssement consacré 
par la femelle à la reproduction. 

L ' introduction de cette noti on de sélection sociale rejoint le concept de compromis 
exprimé par DUNBAR ( 1983) à propos des stratégies de reproduction. Pour DUNBAR, un 
individu peu t encourir des pertes sur une composante pour gagner des bénéfices supplé
mentaires sur une au tre . La stratégie finalement sélection née constituera un compromis 
entre ces aspects contradictoires, ce compromis pouvant être« moins bon » que la « stra
tégie optimale ». Comme dans le cas des phénomènes de fidéli sation , nous croyons que 
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ce rôle nouveau du système social en temps que mécanisme de sélection agissant sur les 
systèmes d'appariement des vertébrés est une notion appellée à connaître 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
tèmes d'appariement, nous avons parlé jusqu ' ici de phénomènes de « fidélité »et de 
« tradition »,et de sélection sociale. Tous ces problèmes sont liés, de près ou de loin, à la 
notion de« sélection ».Une importante question se pose alors : Existe-t-il dans ces sys
tèmes d'appariement un mécanisme « régulateur » qui limiterait l'impact de la sélection sur 
l'espèce en l 'empêchant de « s'emballer » ? C'est de ce problème que traitera cette troi
sième et dernière partie de notre discussion. 

De l'étude des systèmes d'appariement développés par les labridés méditerranéens 
il apparaît que, primo un système d'appariement n'est pas nécessairement basé sur le 
choix du partenaire, secundo une partie des mâles de la population est cependant favorisée 
dans chaque système d'appariement par une forme de sélection (sélection sexuelle par la 
compétition entre mâles ou par le choix des femelles pour certains sites de ponte et sélec
tion sociale), tertio chaque système d'appariement devrait comporter un « facteur de 
régulation » ou un « système tampon » qui contrebalancerait l'intensité de la sélection 
agissant sur le système (RUWET, communication personnelle). 

Pour les trois espèces de Symphodus, ce système tampon pourrait fonctionner par 
l'action des petits mâles qui fécondent une part non négligeable des œufs pondus par les 
femelles. En effet, nos données montrent que le succès reproducteur des mâles non terri
toriaux ou non nidificateurs est important, voire très important , comparé à celui des 
grands mâles (territoriaux ou nidificateurs). Quand les mâles territoriaux de Symphodus 
melanocercus fécondent 1 OO pontes, les mâles non territoriaux en fécondent 65. Ce 
nombre est de 60 environ pour les mâles non nidificateur de Symphodus ocellatus (en 
tenant compte des longues périodes d'inactivité sexuelle des mâles nidificateurs : 
WARNER et LEJEUNE, 1985) et de 50 pour les petits mâles non nidificateurs de Sympho
dus tinca. Le génome porté par l'ensemble des mâles de la population se mélange donc 
constamment. Le système tampon de Thalassoma pavo se rapporte aux phénomènes liés à 
l'hermaphrodisme. Nous avons vu en effet que le système reproducteur de cette espèce 
ressemblait beaucoup aux systèmes décrits pour d'autres labridés à ponte planctonique 
(Caris julis ou Thalassoma bifasciatum) . Dans ce cas, plus la densité de population est 
élevée (en fonction de l'environnement) , plus la proportion de petits mâles primaires sera 
élevée et plus la proportion de pontes qu ' ils fécondent sera importante. 

Ces systèmes tampons se rapprochent de la notion de Stratégie Mixte Evolu
tivement Stable (mixed ESS) dont KREBS et DA VIES (1981) parlent à propos de systèmes 
de reproduction formés de deux stratégies alternatives suivies par les mâles d'une 
population. Un système 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 mâles de la population, les petits mâles se reproduisent par 
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fécondation parasite. Pour GROSS, les rapports coûts-bénéfices de ces deux stratégies 
sont en équilibre stable. Cependant, le cas des labridés méditerranéens diffère quelque peu 
de ce modèle. En effet, nous ne sommes pas ici en présence de deux catégories de mâles 
qui suivraient deux stratégies différentes (par exemple selon l'invertissement consenti 
dans la croissance). Chez les labridés, les jeunes mâles 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 modèle de l'ESS est que, dans ce cas, il n'est pas nécessaire d'avoir un 
équilibre coût-bénéfice entre les deux stratégies. La stratégie « parasite-satellite » n'est 
suivie que comme un pis-aller par les jeunes mâles, encore incapables de concurrencer les 
mâles les plus âgés (KREBS et DA VIES, 1981 : making the best of a bad job). 

Plutôt qu'un modèle dynamique (chapitre I, p. 140) basé classiquement sur un 
équilibre génétique entre la sélection naturelle et la sélection sexuelle (ARNOLD, 1983) ou 
un modèle de stratégie évolutivement stable (ESS) qui ne considère pas les mécanismes 
génétiques, tel que le mélange des gènes 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 mâles les plus grands, les plus âgés de la population , 
et le« système tampon »,qui agit sur le système comme un mécanisme régulateur limitant 
l'impact de la sélection. La dynamique du système découle de ce« système tampon ». 
En effet, ce dernier permet la conservation et la recombinaison de l'ensemble des gènes de 
la population : la variabilité génétique est donc maintenue et l'espèce conserve son 
potentiel d'adaptation. 

Cette notion d'équilibre dynamique apparaît 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 même, elle ne présente pas les incon
vénients des modèles dynamiques classiques (en effet, ces modèles, primo sont essen
tiellement basés sur le choix du partenaire de reproduction par la femelle, secundo sup
posent une transmission des caractères phénotypiques du mâle à sa descendance, tertio ne 
maintiennent la variabilité génétique de l'ensemble de la population que par des phéno
mènes de recombinaison génétique ou d'hypothétiques mutations polygéniques). 

Nous croyons que tous les systèmes d'appariement procèdent de cette notion, 
même s'ils ne sont pas tous au même stade d'évolution: l'espèce peut être toujours en 
pleine évolution ou bien être en équilibre. Cependant, même si l'espèce est en équilibre, 
cet équilibre ne constitue qu'un palier suceptible d'être quitté. Symphodus tinca, avec ses 
deux types de pontes, constitue peut-être un exemple de système en train d'évoluer. 
Symphodus ocellatus, par contre, pourrait être un exemple de système arrivé à un palier. 
L'étude plus approfondie des systèmes d'appariement, basée sur la notion d'équilibre 
dynamique, permettra certainement de mesurer précisément les composantes « sélectives » 
et« régulatrices» de ces systèmes afin d'en comprendre mieux les aspects énergétiques, 
évolutifs et adaptatifs. 
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Conclusion générale 

Notre travail nous a permis de di scuter de quelques idées qui se trouvent actuelle
ment au centre des déba ts concernant la recherche dans le domaine des systèmes 
d'appariement. 

L 'étude des mécani smes sous- tendan t le fo nctionnement des systèmes d 'apparie
ment de quatre espèces de labridés méditerranéens montre l'existence chez ces espèces de 
phénomènes particuliers, dont certains apparaissent nouveau x dans la biologie de la 
reproduction des labridés ainsi que par rapport aux idées développées chez les autres 
vertébrés. Ainsi, les systèmes d 'appariement de ces espèces montrent des phénomènes de 
« tradition » ou de « fidélité » influençant directement le succès reproducteur des 
mâles. Nous avons également suggéré l 'existence d'une force sélective différente du 
choix du partenaire de reproduction : la sélection sociale. Enfin, no us avo ns constaté 
que chaque système pouvait être compris comme un équilibre dynamique s'établi ssant 
entre la force sélective agissant sur le système (sélection sexuelle et sélection soc iale) et un 
« système tampon ». 

Rejoignant les conclusions de LEJEUNE ( 1985), nous croyons que la richesse et la 
plasticité de ces systèmes doivent conférer aux labridés un avantage sélectif qui pourrait 
expliquer l' ex traordinaire réuss ite de ce groupe dans tous les milieux et partout dans le 
monde. 
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TABLEAU 1 : Résumé des différentes caractéristiques des sys1èmes sociau11: et rcpro
duc1eurs des 4uatTe espèces é1ud1ées. 

s1,,,.pltod1H 1 S1•pltodu 1 s1,,,.pltodt11 1 TltoltulOlllO 
111tla11ortrct11 octllott11 lf11ca po~o 

OH.'. llROMA TISM .. : 1emporajrc temporaire icmporaîrc 1 ~nn~nl 
ltt:RMAPltRODISMt: oui non o ui? OUI 

11-:RRI TO RIAL oui oui( ! ) oui { I ) oui 

NIUU"ICAT .. '. UR non oui oui 

SOINS PARENTAUX non oui oui/non 

N>NTI-: démen;aJe dé men.a.Je démersale 1 pc!lagique 
SA n :LLITt:S• oui (2) oui oui non? 

T'A.RA.SITES• ou• oui oui 

( 1) Les componemems de défense 1erri1oriale exi s1en1 mai s ne se manifes1e1114ue i.Jans 
un r.iyon d 'un à deux mètres autour du nid. 

(2) No uç considérons les mâles moyens de Symphodus melanoccrrn!i i.::o mmc des 
m;ik:. :.;11 c lh1 cs e n ce sens 4u'il s se rnblenl inféodés à un 1em101re p:.tnKuller rn:u ~. 
ron1r:11n.:mc n1 aux de ux autres espèces de Syl1l('lul<ius étudiée~. et:~ mâle-. ~a 1 c lhtes 

nt: -.onl pas mi eux 1o lérés par le mâle tcmtonal que les mâles pa ra ~ ne s tvmr 
glossaire) 

TABLEAU J : Paramè~s u1ilisés pour carai..:1énser le s m;îlc :i. . le!. lcrrnoires ou les nid s 
des quatre espèces éiudiées. 

,;.~;,::.,.<:~;;, j s:;,~:.~==i 1 s1 ~fn11c:d"i 1 T1ta~:s~i0uma 

SURFACE n : RRITOlllAU: 1 ou'. 

NATURE SUBSTRAT f'ONH: OU1 

INC LINAI SON SUBST RAT 

O RH'.NTATION SUBSTRAT 

DIMt:NS101"oi Sl:RSTRAT 

PROFOSDf.l:R SllJ OU 
sin: Dt: PO!"/Tf. 

DIAM ETRE "ID 

t: XPOS ITI ON NID 

HFI C ACIH SOISS 
f'ARE .... TALX 

POSITION TERRITOUH: 1 non 

LONr.m:ua MAI.[ 

cuuu :ua MAL f. 

INn:ss1n: PARADE 

Explicatioo s dans le texte : Chapttr(' Il. 

non 

non 

oui 

oui 

ou• 

oui 

n 

n 

oui 

non oui 

non nor 

non non 

tl tlll nor 

non nor 

orn oui 

non "' 
noo 

ooi 

1 

non 

non ou 

TABLEAU 2 : Divers paramèrres utilisés pour caractéri ser le succes reproducteur de s 
mâles des quarre espèces étudiées. 

Symphodus Symphodus Sy mphodu s Thala ssoma 
melanocercus ocellatus /in ca pavo 

nb d e pontes nb de pontes nb dt' pontes nb de pontrs 
par heure par heure par heure par heure 

nb d e pontes nb d e pont es nb de pontes nb d e ponlr!-1 
par remelle par femell e par femelle par fem ell e 

nb de remelles nb de femell es nb de feme ll rs nb de feme ll e!-1 
par heure par heu re par heure par heure 

tt'mps de - temps de temps de 
parade parade parade 

nb de pontes par - - -
heure de parade 

- nb de femelles nb d e feme ll es -
pondant par heu re pondant par ht' ur e 

nb de ponles par heure : nombre moyen de h on tes fécondées par le mii le territorial 
ou nidificateur par heure d 'observati on (FEC Il ); 

nb de pontes par femelle : nombre moye n de pontes fécondées par l ~ miil e 
territorial ou nidifïcateur par femelle renconrrée (FEC/F): 

nb de-femelles par heure : nombre moyen de vi sites de femell e ou nombre moyen 
de femelles paradées par heure d 'observation (FEM/11 ); 

temps de parade : temps moyen passé par le mii le avec chaque fe melle rencontrée ou 
temps moyen pendant lequel un mâl e garde ses femelles (TG/FJ: 

nb de pontes par heure de parade · nombre moyen de pontes fécondées par le 
mitle territorial pendant qu'il se rrouve effecti vement occ upé à parader autour de la 
femell e (FEC/MIN.F); 

nb de femell es pondanl pa r h nombre moyen de femelles pondant dan s le nid par 
heure d"observation (FEM.PON ). 
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TABLEAL .i · SympJwdu.î ocella ttu . Divers paraml:tn.'.~ analysant le succès rcpro· 
ducteur des mftlc~ nidificateur~ . 

MALES FE M/ 11 FEC/ 11 SATEL LIT ES 

1 16 () 3 
2 48 48 8 
3 60 4 6 
4 24 () 8 
5 64 60 4 
6 60 72 3 
7 64 76 13 
8 16 () 5 
9 64 16 6 

Ill 84 156 4 
Il 32 12 3 
12 12 16 2 
13 8 4 6 
1-1 8 () () 

15 12 () () 

16 () 0 1 
17 8 () 1 
18 () () () 

20 36 32 2 
21 12 () 3 
·22 4 (1 0 
?' -·' 32 12 2 
24 20 20 3 
25 32 40 5 
26 64 136 8 
27 68 24 8 
28 0 () 0 
29 8 0 0 
30 12 0 () 

31 40 8 9 
32 72 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 fécondée s par le mâle nidificateur par heure d'observation. 

FEM/H =nombre de femelle s entrant dans le nid par heure d 'observation. 

SATELLIT ES =nombre de mfües satelli tes et parasites gravitant autour du nid. 

TA BLEA U 5 : Symphodus ocellatus. Divers paramètres analysa nt le succès reproduc· 
teur moyen des mâles nidificateurs en 1985 . 

PA R AME TR ES MO YENNE SE MI N M AX EFFE CT I F 

EC / H 24 .9 5.8 0 156 39 

FEM/H 31.0 4.1 0 84 39 

SATELLI T ES 3.6 0.5 0 13 39 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par Je mâle nidificateu r par heure d 'observation. 

FEM/H =nombre de femelle s entrant dans le nid par heure d'observation . 

SATELLITES = nombre de mâles satellite s e1 parasi 1es gravitant autour du nid . 

SE = 1 erreu r standard. 

MIN = valeur minimum. 

MAX = valeur maximum. 

T ABLEAU 6 : Symphodus ocella111s. Corréla tion entre le ~ombre de femelle s entrant 
dans le nid par heure d ' observation et le nombre de pontes fécondées par le mâle par 
heure d'observation. La corrélation est significative à moins de OJ)()()J % (ANOVA ). 

R 2 Coeffi cient d e C orréla tion F p 

0.509 0.7 14 . 38.379 s 0.0001 
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TABLEAU 7 : Symphodi« oce/laws. Attrac tivité du mâle et du nid exprimée en nombre 
de femelles vi sitant le nid par heure d 'observation (moyenne± 1 SE) et du nombre de 
satelli1 es gravitant aut our du nid . Les différences entre les tro is ca tégories sont 
significatives par ANOV A. F = 15. 111 ; p 5 0.0001. 

C ATEGORIES FEM / H SE M I N MAX EFFECT I F 

0 sa te llit e 8.8 2. 6 0 2.8 IO 

1-3 sa te lli tes 24,6 3 .4 0 72 13 

> 3 sa tellit es 5 0 . I 54 0 84 16 

TABLEAU 8 · Symphodus ocel/acus. Attract ivité du mâle et du ni d exprimee en nombre 
de pontes fécondées par le mâl e par heure d' observation (moye nne± 1 SE) et du nombre 
de sa telli tes gravitant autour du nid . Les différe nces entre les rrois ca tégories sont 
significati ves par ANO VA: F = 4.248; 0.0 1 < p $0.025. 

C ATEGOR I ES FE C/ 11 SE M I N MAX EFFE C TIF 

0 sa le lli te 3 . 2 1.9 0 16 

1-3 sa le llil es 20.6 6.9 0 72 

> 3 sa tellit es 42 .0 11.8 0 156 

FEM/H = nombre de feme lle' entrant da1is le nid par heure d 'observation. 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le mâle nidificateurpar he ure 

SATELLITES= nombre de mâles sate ll ites et parasites gravi tant autour du nid . 

SE = 1 erreur standard. 

MI N = va leur minimum. 

MAX =valeur max imum. 

IO 

13 

16 

TABLEA U 9 : Symphodus ocellarus. Evolution du succès reprodu cteur des mâles qui 
occupent successivement deux sites différents et succès reproducteur de deu x mâles 
différents occupant successivement le même site. Le succès reproducteur est expri mé en 
fonction du nombre de mâles satellites et parasites ento urant le nid. 

MALE S ITE S SUCCES SITE MALES SUCCES 
SUCCESSIFS SUCCESS IF S 

1 1 8 1 1 5 
2 6 2 5 

2 3 6 2 3 7 
4 1 4 8 

3 5 1 3 5 9 
6 3 6 4 

4 7 3 4 7 4 
8 0 8 1 

5 9 4 5 9 0 
JO 1 10 0 

6 Il 1 6 Il 7 
12 () 12 2 

7 13 0 7 13 0 
14 0 I~ JO 

8 15 2 8 15 t 
16 8 16 5 

9 17 1 9 17 1 
18 3 18 8 

JO 19 7 10 19 JO 
20 2 20 10 

Il 2 1 0 
22 JO 

12 23 1 
24 5 

13 25 0 
26 10 
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TA BLEAU 10 : Symphodus ocel/arus. Propon ion de s mâles qui changen t d e succès 
reproducteur en changeant de site de nidificatio n, e t propon io n de sites qui " changent » 
de succès quand ils sont occ upés par des mâles diffé rent s (voir tableau précéde nt ). Le 
succès reprod ucte ur est exprimé en fonc tio n du nombre de mâles sate llites e t parasites 
gravi ta nt autour des nids. Le s c hangements re tenu s so nt ceu x q ui concerne nt les 
changements de catégorie (0 sa1elli1e; 1-3 satellites; >3 sa1ell i1es). 

% CGMTS % ATION % DTION EFFECT IF 

MALES 69. 2 44 .5 55.5 13 

SI TE S 50.0 60.0 40.0 IO 

% CG MTS ; propon ion des mâles qu i changent de succès reprod uc teur en changeant 
de si te de nidificat ion, ou des sites qui<< changent » de succès en changeant de mâle . 

% A T ION ; proponion des mâles ou des sites changean t de succès don! le succès 
reprcxluc teur augmente . 

% DT IO N = propon ion des mâle s ou des sites changeant de succès dont le succès 
reproducte ur d iminue. 

TABLEA U 11 : Svmph nd11.1 ocellatu.1 . Compa raiso n e ntre les ni ds à succès 
reproducteur élevé(> 3 sate llite s) et les nid s à succès rep rod ucteur faib le (0-3 satell ite s): 
nom bre total de nid s se trouvant à moins de 5 m. et nombre de nids à succès reproducteur 
élevé (> 3 sa1el li 1cs) se trouvant à moin s de 5 m. Il y a significativeme nt p lus de nids 
auto ur des n id s à succèssuccè~ reprod ucteur é le vé au tour des nids à succès reprod uc te ur 
é levé (1es1 ! de S tudent ). 

A n p 

NO MBRE TOTAL DE NID S 4.5 3.4 2.6 16 s 0.0 1 

NID S DE SUCC ES ELEVE I A 0.5 2.620 s 0.0 1 

A ; Nid s à succès élevé. B ; Nid s à succès faibl e . 

TABLEA U 12 · Symphodus ocellatus. Découpage de la zone de travai l en 8 secteurs et 
de la saison de reprod uc tion en 7 périodes. C haque case résultant de ce découpage do nne 
le succès reproducteur moyen d ' un sec te ur do nné po ur une pé ri ode do nnée (le succès 
reproduc teur moyen est exprimé e n fonc tion du nombre moyen de mâles satell ites e t de 
mâles parasites gravitant autour des nids). 

SECTEU R S 1 2 3 4 5 6 7 8 

PERI O D ES 

1 0 0.7 1.0 0 o.x 2.2 0 1.1 

2 0.5 2.8 1.1 3.2 1.5 0.5 2.0 2.4 

3 4.8 4.4 0.6 5.4 1.6 2.6 0.8 1.8 

4 2.7 0.8 0 2.0 0 0.4 0.2 2.4 

s 1.8 2.8 1.5 2.3 0.4 1.3 0.1 2.0 

6 1.8 0.7 2.3 4.7 3.0 1.1 5.5 2. ! 

7 4.8 2.4 3.8 0 3.6 2. 1 (! 0.7 

TA BLEAU 13 : Symphodu.1 oce//atus . A nalyse de variance du succès reprod uc te ur 
(ex primé en nombre moyen de sate ll ites) entre les 8 secteurs et les 7 périodes de nm re 
zone de trava il au cours de la saison de reproductio n 1986 (voir tab leau précédent ). Le' 
différences de succès reprod uc teur o bservées entre les secteurs de la zone de travail ne 
sont pas significati ves. Par contre , les di ffé rences o bservées e ntre les périodes de la 
saison de re prod uc tio n a11e ig ne n1 le se uil significati f. Un 1es1 de T UKEY effec tué a 
posteriori sur cette analyse « par période » mo no-e que la différence significat ive détec tée 
par l'ana lyse de variance ne provient q ue de la premi ère période . ce qu i re Oète le faible 
taux d 'activité des !Oui pre~ers jours de la saison. 

F p DDL 

ENTRE PER IODES 2.45 1 0.036 6 

ENTR E SE CTE URS 0.644 0.717 7 

Un 1es1 de TU KEY montre que seule la première période est sign ifi cat ivement différente 
des autres q ui sont toutes semblables entre e lles. 

PERIODES 1 2 3 4 5 6 7 
SUC CES MOYE N 0.725 1.750 2.750 1.063 1.52 5 2.650 2.175 
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TA BL EAU 14 : Symphodu.'i ocellatus. Longueu r de~ mfd es nidifi cate urs (Longueur 
Standard moyenne en 111111 ± 1 SE) exprimée en fonc tion de leu r succès reproducteur 
(nombre de sa tel lites). Il n'y a pa:-. de différence significat ive entre les catégorie ~ par 
ANOYA. F = 2.:10 1: 0. 10 < p ~ 0.25. 

CATEGO RI ES LS SE M IN MAX EFFECT IF 

0 sale llil e 74 . 4 0 .4 69 76 29 

1-3 sa lellil es 75. 1 0 .7 69 82 24 

> 3 sal elliles 7 5 .8 0 .4 71 79 32 

SATELLITES :;; nombre de mâles sa tellites et parasites gravita ni autour du nid . 

LS = longueur standard . 

SE = 1 erreu r standard . 

MI N= valeur mi ni mum. 

MAX :;; va leur maximum. 

TABLEAU 15 : Symphodus ocel/arus. Couleur des mâles nidifïcateur> (moyenne± 1 
SE) exprimée en fonc tion de leur succès reproducteur (nombre de sate lli tes). Il n'y a pas 
de différence significative entre les catégories par A NOYA. F = 2.991: 0.05 < p ~ 0.10. 

CATEGORIES PC SE M i l" MAX EFFECTIF 

0 sa le ll ile 1. 7 0.2 1 4 35 

1-3 sa l ellil es 1. 4 0. 1 1 3 26 

> 3 sale llil es 1. 3 0 . 1 1 3 44 

SATELLITES = nombre de mâl es satellites et parasites gravitant autour du nid. 

PC = patron de coloration. 

SE= 1 erreur sta ndard . 

MIN = valeur minimum. 

MAX :;;; valeur maximum. 

TABLEAU 16 : Symphodus ocella1u.<. Profondeur de construction du nid (moyenne en 
m ± 1 SE) exprimée en fonction du succès reproducteur du mâle nidifïcateur (nombre de 
sa telli tes). Il n'y a pa s de différence signi fi ca tive entre les catégories par A NOY A. F = 
0.353: p > 0.25. 

CATEGO RI ES PR SE MIN MAX EFFECTIF 

0 salellil e 7.3 0 .3 2.5 9.8 45 

1-3 sa l e llil es 7.0 0 .4 2.5 10.5 40 

> 3 sa lellil es 7.2 0 .2 3.0 10 .0 43 

SATELLITES = nombre de mâles satellites et parasites gravitart au tour du nid . 

R = profondeur de construction du nid . 

SE= 1 erreur standard . 

MI N ;:;: valeur minimum. 

MAX = valeur maximum. 

TABL EAU 17 . Symplwdus oce /la111s . Diamètre du nid (moyenne en cm± 1 SE) 
exprimé en fo nction du succès reproducteur du mâle nidificateur (nombre de satellites). Il 
n' y a pas de différence significative entre les catégories par ANOY A. F = 2.2 11 ; 0.10 < p 
~ 0.25 . 

CATEGORIES DN SE MIN MAX EFFECTIF 

0 sa le llit e 17 .3 0 .6 JO 24 45 

1-3 sa tellil es 15 . 9 0 .5 IO 21 40 

> 3 satellit es 16 .9 0.4 Il 21 43 

SATELLITES = nombre de mâles satellites et parasites gravitant autour du nid. 

DN = diarnèrre extérieur du nid . 

SE = 1 erreur standard . 

MJN = valeur minimum. 

MAX =valeur maximum. 
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TABLEAU 18 . Symphodus ocellatus. Exposition du nid il la vue (moyenne± 1 SE) 
exprimée en fon ction du succès reproducteur du mâle nidifïcateur (nombre de satellites). Il 
n' y a pas de différe nce significative en tre les catégories par ANOYA, F = 1.282: p > 
0.25. 

CAT EG OR IES EN SE MIN M AX EFFECTI F 

0 sa tellit e 3. 0 0. 2 2 4 25 

1-3 sate llit es 2.9 0.3 1 5 18 

> 3 sa tell ites 3. 4 ()2 0 5 35 

SATELLITES = nombre de mâles satellites et parasites gravitan t autour du nid. 

EN =exposition du nid à la vue . 

SE = 1 erreur standard . 

MIN= valeur minimum. 

MAX ::;; vaJeur max imum. 

TA BLEAU 19 : Symplwdus ocellatus. Incli naison du substrat sur lequel est consiruit le 
nid (moyenne en degrés± 1 SE) ex primée en fonction du succès reproducteur du môile 
nidificateur (nornhre de sa tellite s). li n'y a pas de différence significati ve entre les 
ca tégories par ANOYA , F = 2.438; 0.05 < p S 0.10. 

CA T E<;O RI ES I S SE M IN MAX EFFECT IF 

0 sa tellit e 15. 4 3.2 () 50 23 

1-3 sa tellit es 2 4 .5 6.2 0 75 19 

> 3 satellit es 32. 0 6.1 () 90 28 

SA TE LUTES = nombre de n1'iles satellites et parasites gravitant autour du nid. 

IS =incl in aison du substra t. 

SE = 1 erreur Slandard. 

MIN =valeur minimum. 

MAX = va leur maximum. 

T ABLE AU 20 : Symphodus oce/latus. Largeur du substrat sur lequel est constrnit le 
nid (moyenne en cm ± 1 SE) expri mée en fo nction du succès reproducteu r du mâle 
nidificateu r (nombre de sate lli tes). li n'y a pas de diffé rence significative entre le s 
catégories par ANOY A, F = 1.33 1; p > 0.25. 

C AT EGO RI ES L AS SE M IN M AX E FFECTIF 

0 sat ellit 13.0 0.9 5 34 34 

1-3 sate llit es 14.6 1. 3 5 34 30 

> 3 sa tellit es 15 .4 0.9 8 25 31 

SATELLITES = nombre de mâles satellites et parasites gravitant autour du nid . 

LAS = largeur du substrat sous-jacen t. 

SE = 1 erreur standard . 

MIN= valeur minimum. 

MAX = valeur maximum. 

TA BLEAU 21 : Symphodus ocellatus. Orientation du nid (moyenne en degrés± 1 SE) 
exprimée en fonction du succès reproducteur du mâle nidifïcateur (nombre de satellites). li 
n ·y a pas de différence significati ve entre le s catégories par ANOYA, F = 1.705; 0.10 < 
p $ 0.25 . 

CATEGO RIES O N SE M IN MAX E FFECTIF 

0 sat ellit e 178.9 20. l 0 340 38 

1-3 sa tellit es 22 7 . 2 19.0 18 350 32 

> 3 sa tellit es 198. 0 13.7 0 355 52 

SATELLITES = nombre de mâles satel lites et parasites gravitant autour du nid. 

ON= orientarion du nid . 

SE = 1 erreur standard . 

MIN= valeur min imum. 

MAX = valeur maximum. 



TABLEAU 22 : Symphodu.s ocellaw.s . Evolution du succès reproducteur des m:îlt: ~ lors 
des deux expériences d'enlèvement de la popu lation des mâle s nidificateur s. Le ~ul·cè~ 
reprod ucteur est exprimé en fonct ion du nombre de mâles sa1elli1es e1 pa.rasnes gra\"ll :tnt 
autour du nid A V/AP =Succès reproducteur des mâles avant la manipu la tion e t aprè~ 
celle-ci . 

PREMIERE EXPERIENCE 

MALE AV AP 

1 5 10 

2 0 10 

3 8 0 

4 4 8 

5 9 10 

6 0 8 

7 1 6 

8 6 10 

9 5 6 

10 J 7 

Il 8 10 

12 10 6 

1 3 6 4 

14 0 0 

15 J 0 

1 6 7 0 

1 7 10 6 

18 7 6 

DEUX IEME EXPER IEl\CE 

l\1ALE A\' AP 

1 9 1 

2 1 9 

3 1 J 

4 0 3 

5 6 J 

6 20 9 

7 8 1 

8 10 5 

9 0 2 

TABLEAU 23 : Symphodus ocellarus. Proponio n des mâles qui change nt de succès 
fication a cours des deux expériences d' enlève
teurs (voir tableau précédent ). Le succès re pro

re de mâles satelli1es et parasi1es grav itant autour 
eux qui concernent les changements de catégorie 

reproducteur en changeam de site de nidi 
ment de la population des mâles nid ifica 
duc teur est exprimé en fonction du nomb 
des nids. Les changements retenus sont c 
(0 satellite; 1-3 satell ites; >3 satellites). 

% CG MTS % ATION % DTION EFFECTIF 

EXPER 1 33 . 66.7 33.3 18 

EXPER 2 66.7 50.0 50.0 

MOYENNE 44.4 58.3 41.7 27 

% CGMTS = proponion des mâles qui changem de succès reproducteu r en changeant 
de site de nidification ou des si tes qui changent de succès en change:ull de m51e. 

% A TION = proponion des mâles ou des sites changeant de succès dont le succès 
reproducteur augmente. 

% DTION =proportion des mâles ou des sires chan geant de succès don1 le succb 
reproduc1eur diminue. 

286 
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TABLEA U 24 Symphodu., occllar1u . Evolution Je divers paramè m:s anal ysant k 
succès reprodutïeur des màles nidificateurs lors des l I exp!.'.rit.:JH.:t:s ck diminution du 
nombre de mâles parasites et de mâles sa1ellitcs gravitant autour du nid : 1. Si1ua1io11 ava111 
l'cxpériern.:e. 

AVANl MOYE NN E SE M I N MAX F:FH:C TIF 

SAT EL LI TES 8.6 ll .IJ ,, 1\ Il 

FEM . P AS/11 78.0 71 4 2 126 Il 

FEM .ENTfll ?ll.5 11.5 IX 1Vi Il 

PON/li 4 1() 11.2 () l(l(i Il 

FEM.PON l ll '.'0.2 8.0 " 76 Il 

PON / F E l\1 1. :i. U.2 (1 1.9 Il 

FEC /H (MAL E Nl 25.2 7.8 () K1 Il 

FE C/H t i\1ALE S) 9 .7 2.5 () 2fd 1 Il 

% PON PARASIT 2'.''/f 473 pontes 

% FEM PONDAN T 20 {;;( 1 1 J705cn11écs 

SATELLITES= nombre de mâJes parasites et de mâ!es satellites qui gravitent auiour du 
nid avant l'expérience. 

FEM .PAS/J-1 = nombre de femelles passant à moins de 50 cm du nid sans y entrer p:tr 
heure d'observation . 

FEM .ENT/H :::: nombre de femelles encrant dans le nid par he ure d'observation . 

PON/H :::: no mbre 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 m:île nidifîca1eur par heure 
d'observa!Îon (1) 

FEC/H (MALE S) = nombre de pomes fécondées par un mâle par~1si 1 e ou sa tellite par 
heure d ' observa tion ( l ). 

% PON PAR.A.SIT. =pourcentage de pontes incluant la panicipation de mâles parasites 
ou satellites 

% FEM PO~'DANT = ix>urcentage de femelles entram dans le nid et qui y pondent 

(1) Chaque ponte est panagée e ntre tous les mâles qu i la fécondent se lon 
la méthode de WAR NE R ET LEJ EUNE ( 1985). 

TABLEA U 25 Symphodus ocellatus. Evolution de divers paramèrres anal ys;rnt le 
succès reprOOuueur des mâles nidifi cateu rs lors des onze expériences de diminution du 
nombre de m<îl e~ parasites el de mâles sa te llites gravitant a utour du nid · Il. Situation 
après la manipulation . 

APRES MOYENNE SE MIN MA X EFFE CTIF 

SATEL LI TES 4 .5 0 .6 3 10 Il 

Ff.M . PAS / 11 32.S 7.9 0 74 Il 

Ff.M .El'O T / 11 102.2 13.5 ]4 196 Il 

l'ON / H 12X .4 24 . 1 74 352 Il 

F E M . PO NHI M .7 12.0 JO 176 li 

PON / FEl\1 2.0 0.1 1.2 2.R li 

FEC/H (M ALE N ) 102.J 19.8 44 J 2R5 Il 

F f. C / H ( M A L E SI 19.5 4.4 1.0 50.0 li 

% PON PARASIT. 1 5~ 141~ pontes 

% FEl\1 PONDANT 61 % ll8Jcntrées 

SATELLITES = nombre de mâles parasites et de mâles satellites qui gravitent autour du 
nid après la manipulation. 

FEM .PAS/H =- nombre de femelle s passant à moins de 50 cm du nid sans y entrer par 
heure d'observa!ion. 

FEM.ENT/H =nombre de femelles encrant dans le nid par heure d'observa1ion . 

PO N/H =nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d'observation . 

FEM.PON/H =nombre de femelles ix>ndant dan s le nid par heure d'obse rvat ion 

PON/FEM =nombre de pontes pour chaque femell e qui pond. 

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondées par Je mâle nidificateur par heure 
d'observation (1). 

FEC/H (MALES) = nombre de pontes fécondées par un mâ le parasite ou satellite par 

heure d'observation ( 1 ). 

% PON PARASIT. =pourcentage de ÇMJntes incluant la panicipation de mâles parasites 
ou sate llites. 

% FEM PONDANT= ÇMJurcentage de femelles encrant dans le nid et qu i y pondent 

( 1) C haque ponte est panagée entre tous les mâ les qu i la fécondent selon 
la méthode deWAR NER ET LEJEUNE (1985 ). 
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TABLEAU 26 : Symplwdus ocellarus. Evolution de divers paramètres analysant le 
succès reproducteur des mâles nidificateurs lors des onze expériences de diminution du 
nombre de mâles parasites et de mâles satell ites gravi tant autour du nid : Ill. résultats de 
J'analyse de variance. Tous les paramètres mesurés varient significativement sauf le 
nombre de femelles encrant dans les nids par heure d'observation et le succès reproducteur 
des mâles satellite s et parasites (exprimé en nombre de pontes fécondées par heure 
d 'observation). 

AV AP F p 

SATELLITES 8.6 4 .5 13.8 13 O.('ŒJ < p s 0.005 

FEM.PAS/ H 78.0 32.5 17.7 0.0001 < p s 0 .005 

FEM .ENT/H 79.5 102 .2 l.6-l3 O. llJ < p s 0 .25 

PON /H 43.0 128.4 10.287 O.tXIOt < p S 0.1105 

FEM.PON /H 30.2 64 .7 5.728 0 .025 < p s 0.05 

PON /FEM 1.3 2.0 10.4 75 O.!KKI 1 < p S Q( Xl5 

FE C/H (MALE NI 25.2 102.1 J:\ .(143 o.ooo: < r s 0 .005 

FE C/H (MALE S) 9 .7 19 .5 3.567 ll.05 < p S O. 10 

SATELLITES = nombre de mâles parasites el de mâles satellite' qui gra vit ent autour du 
nid . 

FEM.PAS/1-1 = nombre de femelles passant à moins de 50 cm du nid sans y entrer par 
heure d'observa tion. 

FEM .ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d·observat ion. 

PON/1-1 = nombre de pontes effectuées dan s le nid par heure d'observation. 

FEM.PON/H = nombre de femell es pondant dan s le nid par heure ct· observati on 

ON/FEM = nombre de pontes pour chaque femelle qui pond. 

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondees par le mâle ni dificateur 

par heure d 'observation ( 1 ). 

FEC/1-1 (MALES )= nombre de pontes fécondées par un n1'tle para,ite ou satell ite par 
heure d'observation ( 1 ). 

AV/AP == avant et après l'enlèvement des mâ les parasi t e~. 

(1 ) C haque ponte est panagée entre tou s les mâles qui la fécondent se lo n 
la m é thode de W ARN ER ET LEJ EUNE ( 1985). 

TABLEAU 27 : Symphodus ocellatus. Expériences d'échanges de s nids: évolution de 
divers paramètres analysant le succès reproducteur des mâles nidificateurs lors des tests 
simulant l'échange (moyenne par heure d'observation± 1 erreur standard ). 

PARAMETRES 1 MOYENNE SE f\.HN MAX EFFECTtF 

1-"EM .ENT/ l-I AV tOO.O 12.1 58 t58 tO 
AP 89.5 49.1 6 t66 tO 

PON / li AV 49.2 8.7 8 9-l tO 
AP 25.R 24.6 0 78 tO 

PARAS IT A V 19.5 3.3 4 36 tO 
AP 12.R 2.8 0 26 tO 

FEM .ENT/H = nombre de fe melles emrani dans le nid par heu re d'observation . 

PON!l-l = nombre de poni e:-. effec tuées dans le nid par heure d 'ob:-.ervauon. 

PARASIT = nombre de pontes incl uant la panicipation de mâles paras11es ou satellites . 

AV/AP = avant el aprb le lt:Sl. 

TABLEAU 28 Symphodus nccllaws. Expériences d'éc ha nges de s nids · évolution de 
divers paramètres analysant le succ:ès reproducteu r des mâles nidifir:ueurs lors des te~ts 
simulant l'échange (moyenne par heu re d'observation± 1 erreur standard). Le ~uccès 
reproducteur ne change pas de fJ~·on signi fi cative après l'exjXriem:c tA '.'\OVA ) 

PAR A METRE S F p DOL 

FEl\1 . ENT/t-1 0.2R.l p > 0.25 t9 

PON/li -l ,(X)..l p > 0.25 t9 

PARASIT 2-122 p > 0.25 1 t9 

FEM .ENT/H =nombre de femelles entrant dan'.) le nid par heure d'observation. 

PON/H =nombre de ponte~ cffenuée~ dans le nid par heure d'observation. 

PARA SIT =nombre de pon te~ incluant la panicipation de
1

mâles parasites mi satellue ~. 
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TA BLEAU 29 : Symphodus oce/latus. Expériences d ' échanges des nids : évolution de 
divers paramètres analysant le succès reproducteur des mâles nidifica teurs présentant un 
succès élevé avant l'échange (moyenne par heure d 'observation± 1 erreur standard). 

P A R AMETRE S M OYENNE SE M I N MAX EFFE C T I F 

F EM.ENT/ H AV 101.8 11.9 36 232 16 
AP 48.8 I0.3 3 136 16 

P ON / H AV 68.3 9.2 22 168 16 
AP 21.3 6.2 0 80. 16 

P A R ASIT AV 41.5 7.8 4 104 16 
AP 15.4 5.3 0 68 16 

FEM.ENT/H =nombre de femelles entrant dans le nid par heu re d'observation. 

PO N/H = nom bre de pontes effectuées dans le nid par heure d'observation. 

PARAS IT = nombre de pontes incluant la paniciparion de mâles paras ites ou satell ites. 

AV/A P =avant et après J'échange des nids. 

TABLEAU 30 : Symphodus occ/la11u. Expériences d"échanges des nids: évolution de 
divers paramètres ana lysant le succès reproduc1eur des mtll es nidificateurs présentant un 
succès élevé avant l 'échange (moye nne par heure d 'observation± 1 erreur standard ). Le 
succès reprod ucteur d imin ue de fa1·on sign ificative aprcs l' échange (A NOVA). 

PA R AMETRES F p 001. 

H M .E NT IH 1 l.3J7 0.000 1 < p $ 0.005 31 

PON / H 18.019 0.(X)(ll < p s 0.005 31 

PA R ASIT 7.744 O.CXJs < p s 0.0 1 31 

FEM .ENT/H =nombre de femelles entrant dans le nid par heure d "obscrvation. 

PON/H = nombre de pontes déposées dans le nid par heure d'observa tion. 

PARAS IT = nombre de pontes incluant la panicipat ion de méi les paras ites ou satelli tes. 

TABL EAU 31 : Symphodus oce /latus . Expériences d'échan ges des nids: évol ution de 
divers paramètres analysant le succès reprcxiucteur des mâles nidifi cateurs présentant un 
succès faible avant l 'échange (moyenne par heure d 'observat ion ± 1 erreur standard ). 

PAR A ME T R ES MO Y ENNE SE MIN MAX EFFE CTIF 

FE M .ENT/ H AV 8.3 2.0 0 22 16 
AP 16. 1 8.2 0 11 4 16 

PON/H AV 3. t 1.8 0 24 16 
AP 6.4 2.9 0 34 16 

PA R AS IT AV 0.7 0.7 0 tO t6 
AP 0.3 0.2 0 2 t6 

FEM .ENT/H = nombre de femelles entrant dans le nid par heure d'observation. 

PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heu re d'observation . 

PARASIT = nombre de pontes incluant la part icipation de mâle'.-. para'.\11e:-. ou ~atellite". 

AV/A P =avant et après l'éc hange des nids. 

T A BLEAU 32 . Symphodus ocella111.1. Expériences d ' échanges de\ nids . évolution de 
di vers paramètres analysant Je succès reproducteur des mâles nidific;ueur:-. pré~ent:int un 
succès élevé avant l 'échange (moyenne par heure d'observation± l erreur standard). Le 
succès reproducteur ne change pas de façon significative après 1 "expérience (A'.\OV A). 

PARAMETR E S F p JlllL 

FEM.ENT/ H 0.843 p > 0.25 31 

PON / H 0.934 p > 0.25 31 

PA R AS IT 0.335 p > 0.25 31 

FEM.ENT/H = nombre de feme lles entran t dans le nid par heure d"observat1on. 

PON/H = nombre de pontes effectuées dans le nid par heure d'observation . 

PARASIT =nombre de pontes incluant la panicipation de mâJes parasi tes ou sa tel li tes. 
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TABLEAU 33 : Symplwdus tinca. Divers paramètres analysant le succès reproducteur 
moyen des mâles nidificate urs et non nidificateurs en 1986 et 1987 (moyenne± 1 erreur 
standard, n = nombre de mesures). 

1986 N 1987 N 1986 NN 1987 NN 

FEC/H 43.4 ± 8. 1 85.± 13.4 9.3 ± 3.8 41.6±6.4 
n = 170 n = 77 n = 67 n = 107 

FEM/H 15.6 ± 1.7 41.7 ± 5.6 11.7 ± 0.9 17 .5 ± 1.4 
n = 170 n = 77 n = 67 n = 107 

FEC/F 2.8 ± 0.3 2.4 ± 0 .5 0.7 ± 0.3 2.5 ± 0.4 
n = 170 n = 530 n = 43 n = 323 

TG /F 46.3 ± 3.3 41.5 ± 5.9 - 64 .7 ± 6.6 
n = 163 n = 530 n = 323 

CHA/H 33.7 ± 4.5 81.0 ± 10.3 0.6 ± 0. 3 8.6 ± 1.3 
n = 170 n = 77 n = 53 n = 107 

FEC/1-1 =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d 'observarion. 

FEM/1-1 =nombre de femelles paradées par les mâl es, ou nombre de femelles entrant 
dans le nid, par heure d 'observation . 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par feme lle. 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs femell es (en secondes). 

CHA/1-1 = nombre de mâles parasites chassés par le mâle par heure d ·observation. 

N = mâle nidificateur. 

N N = mâle non nidificateur. 

TABLEAU 34 : Symphodus tinca. Divers paramètres analysant le succès reproducteur 
moyen des mâles nidificateurs (1 à 7) en 1986 (moyenne± 1 erreur standard, n = nombre 
de mesures). 

1 2 3 4 s 6 7 

FEC/H 51.3 71.3 22.8 20.3 21.1 59.I 58.2 
± 23.3 ± 22 .6 ± 7.5 ± 8.4 ± 6.4 ± 20.6 ± 14 .5 
n = 11 n = 18 n = 24 n = 13 n = 29 n = 20 n = 46 

FEM/H 15.8 20.3 6.5 19. 1 17 .0 15.3 15.4 
± 4.9 ± 4.3 ± 1.8 ± 5.5 ± 3.6 ± 3.4 ± 2.3 
n = 11 n = 18 n = 24 n = 13 n = 29 n = 20 n = 46 

FEC/ F 2.6 2.7 3.6 1.8 1.5 3.7 3.4 
± 0.8 ± 0.6 ± 0.9 ± 0.9 ± 0.6 ± 1.2 ± 0.8 
n =7 n = 16 n = li n =IO n = 22 n = 15 n = 31 

TG/F - 39.3 59.7 45.2 45 . I 37 .5 50.9 
± 4.4 ± 14.8 ± 16.0 ± 13.3 ± 11.5 ± 14 .0 
n = IO n =6 n = 10 n =IO n = 8 n = 14 

CHA/H 36.1 39.3 20.1 30.0 52.3 18.4 39 .6 
± 13.7 ± 6.2 ± 3.5 ± 8.7 ± 14. 3 ± 4.7 ± 4.7 
n =6 n = 18 n = 23 n = 13 n = 25 n = 15 n = 40 

FEC/1-1 =nombre de pontes fécondées par le mâle par heure d'observation . 

FEM/1-1 =nombre de femelles entrant dans le nid par heure d 'observarion. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par le mâle par femelle . 

TG/F =temps pendant lequel le mâle garde ses femelles (en secondes). 

CHA/1-1 = nombre de mâles parasites chassés par le mâle par heure d'observation. 



TABLEAU 35 : Symphod1~1 1ùzca. Divers paramètres anal ysant Je succès reproducteur 
moyen des mâles nidifïcateurs (1 à 8) en 1987 (moyenne± 1 erreur standard , n =nombre 
de mesures). 

TABLEAU 36 . Symphodus linca. Divers paramètres analysant le succès reprod ucteur 

2 3 4 5 6 7 8 
moyen des mâles non nidifïcateurs ( 1 à 7) en 1986 (moyenne± 1 erreur standard, n = 

1 
nombre de mesures). 

FEC/ H 1 169.7 82.6 47.6 96.0 893 68.6 74.4 54.9 
1 1 1 2 1 3 1 4 1 5 1 6 1 7 ± 56.7 ± 333 ± 1 t.2 ± 50.0 ± 38.2 ± 25.3 ± 40.2 ± 2 1.3 

n :c 7 n = 12 n = 17 n = 5 n =8 n = 16 n = 5 n = 7 

FEC /H 1 
8.2 

1 

12.0 

1 

12.6 

1 

1.6 

1 

29. ! 

1 

0.0 

1 

1.3 
FEM/H 1 49 .7 37.3 62.0 25.2 5 1. 8 43.9 51.6 12 ± 4.6 ± !0.0 ± 9.0 ± 1. 1 ± 20.0 ± 0.9 

± 12.1 ± 5.9 ± 10.7 ± 4.8 ± 16.7 ± 5.1 ± 15.9 ± 2.6 n = 11 n =9 n = IO n = 15 n = 7 n= 6 n =9 
Il= 7 n = 12 n = 17 n = 5 n = 8 n = 16 n = 5 n =7 

FEM /H 1 12.0 

1 

9.3 

1 

14.4 

1 

8.4 

1 

14 .6 

1 

12.0 

1 

11.3 

1 

FEC / F 

1 

3.4 1.6 0.7 3.8 2.0 1.6 1.5 4.6 ± 3. 1 ± 4.8 ± 3.9 ± 3.6 ± 5.7 ± 4.4 ± 5.0 
N ± 0.6 ± 0.5 ± 0.2 ± 1.1 ± 0.6 ± 0.3 ± 0.6 ± 0.8 n = 11 n = 9 n = 10 n = 15 n=7 n =6 n =9 '-0 

n = 58 n = 72 n = 174 n = 21 n = 38 n = 11 4 n = 44 n=9 

FEC / 

1 

0.7 

1 

1.0 

1 

0.6 

1 

O.! 

1 

2.3 

1 

0.0 

1 

0.2 
TG/F 1 44 .8 25.4 23 .1 73.7 41.3 37.4 32.1 54.4 ± 0.4 ± 0.6 ± 0.4 ± 0.1 ± 1.4 ± 0. 1 

± 5.2 ± 3.1 ± 2.5 ± 15.8 ± 8.6 ± 3.8 ± 6.6 ± 5.9 n = 7 n =S n =9 n= 7 n = 4 n =4 n= 7 
n = 58 n = 72 n = 174 n = 21 n = 38 n = 114 n = 44 n=9 

CHA/H 0.5 0.0 1.8 0.4 0.0 0.0 

1 

1.3 
CHA/H 1 60.9 82.4 100.5 144.0 61.5 76.9 62 .0 60.0 ± 0.5 1.3 ± 0.4 ± 0.9 

± 18.4 ± 8. 1 ± 14. 1 ± 35.4 ± 9.5 ± 8.4 ± 15.5 ± !0.5 n = 11 n = 7 n =9 n = 7 n=4 n=6 n =9 
n :;::: 7 n = 12 n = 17 n = 5 n= 8 n = 16 n=S n=7 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par le mâle par heure d 'observation . 
FEC/H =nombre de pontes fécondées par Je mâle par heure d 'observation. 

FEM/H = nombre de feme lles paradées par heure d 'observat ion. 
FEM/H = nombre de femelles entrant dan s le nid par heure d 'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par le mâle par femelle. 
FEC/F = nombre de pontes fécondées par Je mâle par femelle. 

CHA/1-1 = nombre de mâles parasites chassés par Je mâle par heure d'observation . 
TG/F = temps pendant leq uel Je mfile garde ses femelles (en secondes) 

CHA/!-! = nombre de mâle s parasi tes chassés par Je mâle pa r heu re d 'observation. 



TABLEAU 37 : Symphodus tinca. Divers paramètres analysant le succès reproducteur 
moyen des mâles non nidificateurs (1 à 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 3.4 6.3 48 .3 38.0 19.0 80 .3 
± 22.8 ± 3 1.5 ± 3.4 ± 4.4 ± 25.6 ± 19.7 ± 14.7 ± 31.3 
n = 14 n =6 n =7 n =8 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 
± 4.4 ± 3.9 ± 4.3 ± 4.2 ± 4.4 ± 5.2 ± 5.9 ± 7.5 
n = 14 n =6 n= 7 n= 8 n =6 n =6 n =6 n =6 

FEC/F 3. 1 5.9 0.3 0.5 3.2 2. 1 1.2 2.6 
± 1.1 ± 3.1 ± 0.3 ± 02 ± 1.9 ± 0.9 ± 0.8 ± 1.0 
n = 53 n = 14 n = 12 n = 17 n = 17 n = 23 n = 16 n = 33 

TG/ F 59.6 104.1 27 .2 30.6 121.1 63 .0 38 .1 62.5 
± 12. 5 ± 51.3 ± 10.5 ± 7.2 ± 58.2 ± 15.7 ± 10.6 ± 19.0 
n = 54 n = 14 n = 12 n = 17 n = 17 n = 23 n = 16 n = 33 

CHA/H 6.3 5.5 2.6 5.3 7.7 13.0 2.0 14.4 
± 2.0 ± 2.4 ± 1.8 ± 2.9 ± 6.9 ± 4.5 ± 2.0 ± 5. 1 
n = 14 n =6 n =7 n =8 n =6 n =6 n =6 n =6 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le mâle par heure d 'observation. 

FEM/H = nombre de femelles paradées par heure d 'observ ation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par le mâle par femelle. 

TG/F =temps pendant lequel le mâle garde ses femelles (en secondes) 

CHA/H =nombre de mâles parasites chassés par le mâle par heure d 'observation. 
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TABL EAU JK : Sym{IJwd1ü rinca. ANOYA analysant divers paramètres mesurant k 
succès reproducteur moyen des mâles nidificatcurs au cours de la saison 1986. Le SLJL:L'l·s 

n.:prcxfoc tcur (FEC/H) ne varie pas significa11vcmcnt entre les mCiles . Les variations dt:.., 
p:iramètres annexes n'a11eigncnt pas le seuil significatif non plus . 

PARAMETRES F p DDL 

FEC/11 1.765 O. Ill < p,; 11.25 160 

FEM /11 1.654 li. Ill< p,; (!25 160 

FE C/F 1.0511 p > 0.25 1 Ill 

n; /F 1 0.311 1 0 .111<p ,;0.25 58 

C H A/li 1 2.1156 1 0.115 < p,; 0.10 1 )9 

TABLEAU 39 Symphudtü rinca . ANOVA ;malysant divers p;iramC:trc s mesuram !e 
succès n:producteur moyen des mâles nidificateurs au cours de la saison !987. Le succès 
reproducteur (FEC/H ) ne varie pas significa tivement entre les mftks . Les paramètres 
annexes varient de façon s1gnifîca1ive. 

PARAMETRES F p DDL 

FEC/H 1.249 p > 0.25 76 

FEM /H 2.252 0.025 < p ,; 0.05 76 

FEC/F 1 6.421 1 P ,; o.om 1 529 

TG /F 1 6.729 1 p,; O.()()(Jl 529 

CHA/H 1 2.751 1 0.01 < p s 0.025 76 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/1-1 =nombre de femelles entrant dans le nid par heure d'observation. 

FECJF =nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F = temps pendant lequel les rnâJes gardent leurs femelles (en secondes) . 

CHA/H = nombre de mâles parasites chassés par Je mâle territorial par he ure 
d'observation. 

DOL = nombre de degrés de libené . 

TABLEA U 40 : Symphodus rinca. ANOVA ana lysant divers paramètres mesurant le 
succès reprod ucteur moyen des mâles non nidificateurs au cours de la saison 1986. Le 
succès reproducteur (FEC/H ) ne varie pas significativement entre les mâles. Le s varia
tions des paramètres annexes n 'aneignent pas le seuil significa1lf non plus. 

PARAMET RES F p DDL 

FEC/H 1.438 0.10 < p ,; 0.25 66 

FEM/H 0.322 p > 0.25 66 

FEC/F 1.953 0.05 < p ,; 0.10 42 

CHA/H 0.845 p > 0.25 60 

TABLEAU 4 1 : Symphodus !inca. ANOVA analysant divers paramètre s mesurant le 
succès reproduc teur moyen des mâles non nidificateu rs au cours de la saison 1987 . Le 
succès reproduc teur (FEC/l-1 ) ne varie pas significativement entre les mâles. Les varia 
tions des paramètres annexes n'atteignent pas Je seui l significatif non plus. 

PARAMETRES F p DDL 

FEC/H 1.622 0 .10 < p s 0.25 58 

FEM/H 2.069 0.05 < p,; 0.10 58 

FEC/F 1.113 p > 0.25 184 

TG/F 1.315 0.10 < p ,; 0.25 185 

C HA/ H 1.448 0.10 < p $ 0.25 58 

FEC/l-1 = nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H = nombre de feme lles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F =nombre de pon tes fécondées par les mâles par femelle . 

TG;F =temps pendant lequel les mâles gardent leurs feme lles (en secondes). 

Cl-LAJH =nombre de mâles parasites chassés par le mâle par heure d 'observa1ion. 

DOL = nombre de degrés de liberté. 
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TABLEA U 42 : Symphodu.s 1i11ca. ANOVA analysant di vers paramètres mesura n1 le 
succès reprod ucteur de l'ensemble des mâles rangés par classt de taill e (1 à 3) en 1987 . 
Les variat ions du succès reproduc teur (FEC/1-1) observées entre les dasses n ·aneîgnent 
pas le seu il signifi catif. Les paramèt res annexes varient signi fi ca1ivcment sauf le nombre 
de ponies fécondées par femelle . 

C LASSE S 1 1 2 1 3 1 F 1 D 1 DOL 

PARAM ETRES 

F EC/1 1 1 21.8 65.5 84.6 3.059 a.os< r s 0. 10 1 83 
± 11.4 ± i!U ::: 16 4 

FEM / H 1 11.9 38.6 48.2 11.015 p s 0 .()()()l RJ 
:.:U = 4 .3 :.s.s 

FE C/F 1 2' l.R 1.6 O.X51 p > 0.25 52 ~ 
~ 1 lJ ~ 0 .3 :. O.:! 

TG / F 1 1.2 2X 3 30.8 1-1 . 172 p s 0.0001 527 
!. 0-l ± 3.1 :. 2.2 

C HA/ H 1 50 56.2 93.7 25.619 p s O.CXX)I 8l 
::. 15 !. 8.J :. 8.7 

TABLEA U -B : Symp/1t)dll.\ t111 ca . ANOVA analysanl divers paramètre :\ me sura nt le 
succès reproducteur de 1 ·1.:nsemblt: des nüles rangés e n deux d asses de taille en 19~7 
(< 200 mm el ;?: 200 rnm) . Le ~ucrl·s reprod ucteur (FEC/1-1) varie significativemenl. Le~ 
paramèrres annexes varient sii;nifi ca1ivemcnt aussi sauf le nombre de pontes féc ondfrs 
par femelle. 

C LASSES 1 1 1 ]:.J 1 F D 1 DOL 

PARAMETRES 

FE C / H 1 21.R 77.5 5 -!?f> (J.lll < p <; 0 .0~5 KJ 
: ]]J ::. 12 .l 

FEM / H 1 11.9 -1.l.h 20 .. 0 .N P < OOllOI "' , ). 1 :! 3.X 

FE C / 1-' 1 2.4 1.6 1.5~7 0. 10 < p s 0 .25 ~2~ 

± 1.0 ::!. 0 .. 2 

T(; / F 1 1.2 30.0 7.K99 p S O.CXlOI 527 
± 0.J :!. LS 

C H AIH 5.0 79.9 36 .-l'i:! r s o.!)(1( 11 Rl 
! 1.5 :!. 6.7 

TABLEAU 44 · Symphodus rinca. Divers paramètres analysant le succès reproducteur. 
pendant les ci nq premiers jours de nidification. des mâles qui garderon t leur ni d plus de 
cinq jours (moyenne sur 7 mâles). 

JOURS 1 2 3 4 s 

PARAMETRES 

FEC/H 55.6 52.3 69.7 81.4 119.7 
± 23.3 ± 32.8 ± 34.7 ± 34.6 ± 57 .5 

FEM/ H 15.4 23. 1 31.7 53.6 58.3 
± 2.9 ± 3.6 ± 9.2 ± 11 .1 ± 8.4 

FEC/F 4 .0 2.3 2.0 1.6 1.9 
± 1.4 ± 0.9 ± 0.5 ± 0.4 ± 0.5 

TG/F 111 .3 52.4 50.5 36.9 34.2 
± 270 ± 10.4 ± 8.6 ± 4.3 ± 4.2 

C HA / H 57.4 55.7 66.0 76. 3 82.9 
± 21.2 ± 16.7 ± 18.0 ± 15.9 ± 14 .1 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H = nombre de femelles entrant dan s le nid par heure d 'observation . 

FEC/F = nombre de pontes fécondée s par les mâles par fe melle. 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs femelles (en secondes). 

CHA/H = nombre de mâles parasites chassés par le mâl e nidificateur par heu re 
d 'observation. 
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TABLEAU 45 : Sy"'PhodlL1 tinca. Divers paramètres analysant le succès rcproduaeur, 
pend.am n cinq p-emien jours de nidification, del milcl qui 1uderont leur nid cinq jours 
mu.imum (moyenne sur 4 miles). 

JOURS 

PARA M ETRES 

FEC/H 103.5 24.8 39.0 48.0 1 
t 64.5 1 8.5 ± 33.0 ± 12 

FElll/11 27 .0 27.8 24 .0 30.0 1 
± 13.5 ± 8.3 ± 12.0 ± 6.0 

FECIF 4.0 1.1 1.6 1.5 
± 1.2 ± 0.4 ± LO ± 0.7 

TG IF 72.0 37.4 59 .5 54.1 1 ± 17.4 ± 7.8 ± 13. l ± 19.5 

C HA/ H 123.0 179.3 189 .0 129.0 1 
± 23.3 ± 109.3 ± 57 .0 ± 33.0 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par hcwe d'observation. 

FEM/H ""nombre de femelles entnnt d.ns le n id par heure d'observation. 

FEC/F =nombre de pœtcs llcond6cs pu les miles par feme lle. 

TG/F =temps pendant lequel les mile5 gardent Jeurs femelles (en secondes). 

CHA/H =nombre de miles pe.ru;itcs chassés par le milcnidificatcur par heure 
d'observation. 

36.0 

18.0 

0 .0 

43.7 
± 14.5 

162.0 

TABL EAU 46 : Symphodws linca. Analyse (par test t de Studcnt) de divers paramètre5 
utilisés pour mesurer le succès reproducteur des miles nidifie1tcurs qui gardent leur nid 
cinq jours maximum et des mâles nidificatelll$ qui le gardent plus longtemps (moyennc5 
établies sur les cinq premiers jours de nidification ± l erreur standard). 

PARAMETRES ,, .5 J OURS S 5 JOURS 1 p 

FEC / H 7'5.7 ! 16.6 .S2.8 :t 21.2 0.7511 0.10 < p S 0.375 

FEM / H 36.'I :t 4.3 26..S :t 4.7 1.2112 0.10 < .p S 0.37S 

FECIF 20 ! 0.3 2.2 1 0.S - 0.247 p>0.40 

TG/F 46.2 ! 3.7 S4.3!7.3 - 1.032 0.10 < p S 0.37S 

C llA/11 67 .718.9 IS44 .t 32.9 - 3.S34 p S O.OOOS 

l'EC/11 = nombre de pontes fécoo.dées par les mâle.s par heure d'observation. 

l~:.M/1 1 = nombre de femelles entrant dans k nid par heure d'observation. 

A~C/F = nombre de pontes fécond6e& par 1es mâles pu femelle. 

TG/F =temps pendant lequel 1e.s mâle.s gardent leurs femelles (en sec:oOOes). 

CHA/H =nombre de mâles panisites ch1ss6 par le mâle nidificateur par heure 
d'observation. 

DDL =nombre de degrés de liberté. 

> 5 JOURS =nids gardés plus de cinq jours. 

S 5 JO URS =nids abandonnés après 5 j ouu muimum. 

DDL 

.. .. 
207 

211 .. 

T ABLEAU 47 : Symphodus rinca. Résul tats de la mesure des divers paramètres utili sés 
pour carac tériser les mâles nidificateurs (1 à 7) au cours de la saison de reproduc1ion 
1986. 

MAL ES 1 2 3 4 5 6 7 

PARAMETRES 

TA ILLE 232 252 276 - 281 263 282 

PR OF . NID . 7.0 5.0 3.5 7.0 5.0 6.0 5.0 

AG R ESS I V. 36. 1 39.3 20. 1 30.0 52.3 18.4 39.6 

SOINS PAR. 45.5% 72. 1% 74 .5% 64 .6% 63.6% 62.8% 49.9% 
n = 10 n = 10 n = 17 n =9 n =6 n = 28 n = 34 

TAILLE= Longueur Siandard en mm. 

PROF. NID.= profondeur de nidification en m. 

AGRESS IY. =nombre de mâles parasites chassés par le mâle par heu re d 'observation. 

SOINS PAR. = pourcentage de survie des œufs dan s le nid (n =effectif). 

TABLEAU 48. Symphodu.< rinca. Ré sultats de la mesure des di vers paramètres u1ili sés 
pour carac1éri ser les mâles nidificateurs (! à 8) au cours de la saison de reproduc1i on 
1987. 

MALES 1 2 3 4 5 6 7 8 

PARA M ETR ES 

TA ILLE 252 243 250 277 - 218 - -

PROF. NID. 3.5 3.5 2.5 3.0 2.5 4.5 7.0 4.0 

AGRESS I V. 60.9 82.4 100.5 144 .0 61.5 76.9 62 .0 60.0 

TAILLE = Longueur S1andard en mm. 

PROF. NID. = profondeur de nidifica1ion en m. 

AGRESSIV. = nombre de mâles parasites chassés par le mâle par heure d'observation. 
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T AR LEAU 49 · Symphodus rinca. Absence de corrélation entre le~ divers paramCtrc'.'i 
u1ilisés pour caractériser les màle'.'i et leur succès reproducteur (exprimé en nomhre de 
pontes fécondées par heure d'observation) ;iu cour'.'! de la '.'!ai son dt: rqiroduction 1986 

R' C.C. F p 

PARAMETRES 

TAILLE 0.229 0479 1. 1 X9 p > 0.25 

PROF. Nlll. 0 .01 0.091 0.050 p > 0.25 

A(;RESSIV 0 .0003 - O.OlX 0 .002 p > 0.25 

SOINS PAR. 0 .072 - 0 .2X7 0.385 p > 0.2.' 

TABLEAU 50 · Symphodus tinca. Absence de corrélation entre les divers paramètres 
utilisés pou r ca ractériser les mâles et leur succès reproducte ur (exprimé en nombre de 
pomcs f éc:ondécs par heure d'observation) au cours de la saison de reproduc 1ion J 9X7. 

R' c.c. F p 

PARAMETRES 

TAILLE O. 133 0.364 (J.:106 p > 0.25 

PROF. l\ID. - 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 mâle s parasites chassés par le m;ile par heure d'observation. 

SOINS PAR.= pourcenwge de survie des œufs dans Je nid (n =effectif). 

TABLEAU 5 1 : Symphodus rinca. Répart ition des femelle s en trois classes de taille et 
selon le type de stratégie adoptée pour la ponte (ponte dan s un nid ou ponte hors des 
nids). Pour la ponte hors des nid s, la répanition des femell es dan s les troi s classes de 
taille définies suit celle qu 'on observe pour l 'ensemble de la population . Par contre, la 
raille des femelles qui pondent dans les nids se répartir différemment entre ces mêmes 
classes (les femelles de wille moyenne et grande fonnent la majorité). 

p M G EFFECTI F 

HORS NIDS 81 % 17 % 2% 105 

NIDS 45 % 34 % 21 % 253 

P = petite taille (± 100 mm). 

M = taille moyenne(± 150 mm). 

G =grande taille(± 2(XJ mm ). 

T AB LEAU 52 : Symphodus tinca. Evolution de la stratégie de ponte adoptée par le s 
femelles, et du nombre de nids disponi~!eo, au cours de la saison de reproduction ( 1986 
et 1987). On distingue pour chaque année troi s pics d'activité en dehors des nids (en 
début et fin de saison et lors du pic d'activité sexuelle de la saison ). 

PER IODES 1 2 3 4 5 6 7 8 9 

1986 #N ID S 0 0 1 2 4 4 4 2 2 

PON / H 4 12 3.5 6.3 24.5 0 6.9 0 13.3 

1987 #N ID S 0 8 10 l i 9 4 4 1 0 

PON / H 41 67 38 73 21 24 0 0 80 

PERIODES = 9 périodes successives de sept jours. 

#NJDS =nombre de nids disponibles (actifs depuis au moins cinq jours et ne devant 
pas être abandonnés avant cinq jours). 

PON/H = nombre moyen de pontes effectuées par heure d'observation en dehors des 
nids. 
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TABLEA U SJ : Symphodw 11nca . EJ1.péncncc de monalué de\ lru f, dans le s nid ~ et 
hors des nids. 

SIT UA TI ON 'lo SUR Vl t : t:t·n ·:<.:Tlt' 

TOTAL l'i l OS ,, .. '" 
T OT AL HO RS NIDS , ... llU 

NIDS P EIUOUt: 1 61 5 "' "' 
Pt:RIO O•: 2 60 7"' "' 

ll O RS NIU S 1 r•:RIOIH: 1 JI% " 
l'ERIO D•: 2 11% 72 

M ALt: S h211 "- '" 
74.5% 11 

49)% 

6 l6'1, 

455% 

j\f % 19 

"''"' 
72 14 10 

TOTAL NIDS : ~urv1c moyenne êtabl1e avec la 1otalue ck~ echarmllon' pl:ic~~ dan~ i..-, 
md~ {du 'i au 17 rn.·u 19M6) 

TOTAi . l l(>RS NIDS = survie 1110yennc êtah11e avel· la t01al1 té des t'chan11 l lon~ plm:6 
hor~ de~ n1th (du 'i au 11 ma1 19Kb l 

PFRIODE 1 "' ~urv1c moyenne fo1bhe avec les ëc han1illo ns pla..:és du ~ au 7 m:11 19Xll 

PERIODE 2 = 'urv1c moyenne é tahl 1e avei.: les ëchant1 llons pl ai.:és du 1 'i :iu 17 nw 
l9R6 

MAI.ES "' surv ie moyenne é ta blie avec les éi: han11llon ~ p l acé~ dan~ les mds de~ mJlc, 
1à 8 !du 5 au 17 rna1 19K6) 

T ARtf:A U 54 · Spnph,,.J11.1 unca AnalySC' CANOVA! de~ eApénences de mon al1 1ë des 
u:u f\ C'l>rnpar.11\tlfl du pc•un:en1;.igl· de 'urv1e moyen des 6.:hanu llon' p lacé~ dans le~ mds 
avec le po ,un.cnt;.igc de 'urv1c nk1yen de~ êchanullons plai.:ë \ hor~ de~ n1(h (pour k\ di:-u • 
péno<lcq le \ d 1ffércnn\ ob~ervci:-' \Onl s1gmfica11ves. Compar;u ~on de\ po un;:c nral!.eS 
de \urv1e de' u·uh emrc le' mâle' md1fil· a1eur~ le~ di ffë rcnrcs observées ne w nt pas 
s1gmfli.:a11vo au cour ~ 1.k la pën odc 1. mais soot s1gmfii.:auves au cour.; de la pémxk 2 

SIT UAT I ON 1)1>1. 

N ll>S · ll N 1 . ll N 2 64 p s 0 00'11 24\ 

MAU :S l'ERIOIJE 1 2 227 Ol0<P S 02~ '\ 
l'EMI O OE Z 2 n6 0025 < f' S OO'i "' 

l l N l l IN 2 :: hor' <k' n id~. penode 1 (du 5 ;.iu 7 rna1 19Xfi) c l pcrn•k 2 !du \ S au 
17 mai PJK6) 

Df)L = no mbre rJe dq:r6de l1b1:nc 

TABLE AU 55 : Symphodu.s zinca . Expérience de mani pu la tion du nombre de mâles 
satellites. Analyse de divers paramèrres u1 ilisés pour mesurer le succès reproducteur des 
mâles nidificateurs (moyenne± t erreur standard). Toutes les différences sont significa
tives par A NOVA (p < 0.05 entre les colon nes 1 et 2. 2 e t 3. 1 et 4) sauf celles pou r 
lesquelles le ni veau de probabil ité est donné dans la table (ti ré de V AN DEN BERGHE. 
WERNERUS et W ARNER. 1989). 

PARAMETRE S 1 AVANT A PR ES R ETOU R AB S E l" C E 
(n = 11 nids) (n = 11 mds) (n = 6 nids) (n = 3 nid)>) 

SATELLIT ES 
1 

5.7 ± 0 .3 1.3 ± 0 .2 4 .3 ± 0.3 0.7 ± 0.3 

FEM / 10 min 1 118 ± l. 1 7.5 ± 0.8 10.5 ± 2 .0 7. 3 ± l.1 
p = 0.()9 

PON/ I O min 6.8 ± 1.9 4 0.7 ± 4 .5 2.7 ± l. 3 38.3 ± 8.R 

F EM Q UITT E 9.0 ± l. 2 t.U o 0.3 7.8 ± 1.0 0.0 

r oN IF 2.3" 0 .4 6 .0 = 0.2 1 3 .:O . ~ 6 .3 = 2 .0 

FECIH CMALF. N) t.S ' t.O 40.7 ± 5.4 2 .6 :!. 1.2 38.2 ± 8 .7 

FECll l (MALE 5 ) 5 .J :!: 1.7 0.7' 0.3 2 .1 :!: 1.2 0 .3 ± 0 .3 

p = 043 p = 0 18 

% PON PA RAS IT. 1 74'k 2<;f 100 c,.; t 'k 
n = 77 n = 447 n = 8 n-=115 

t;t. F EM PONDE NT 1 li'* Hlo/r 25% 9 ! 9i 

n = 11 4 n = 82 n = 65 n = 22 

A V A!\T =j uste avant l'expérience. 
PDT =pendan t que les satellites sont maintenus à l'écart . 
RETOU R = les sa te ll i1es sont de nouveau présent~ 2-1 heures après J"expérience. 

ABSE\!CE =les sate llites sont toujours absents après 24 heu res. 

SATELLITES =nombre de mâles parasites e1 de m:iles satelliles qui gra v1ten t au tour 
du nid . 
PON/10 min = nombre de pontes effecwées d:lll!<. le nid en 10 minu1es. 

FE\1/10 min nombre- de feme lles encrant dan~ le nid en 10 minute~. 
FEM QU llTE = nombre de fe melles 4u i11 an1 le nid sans pondre. 

PON/F =nombre de pontes pour chaq ue fe melle qui pond . 

FEC/H (MALE N) = nombre de pontes fécondées par le mâ le nidifica1eur en 
10 minutes. 
FEC/H (MALES)= nom bre de pontes fécondées par un mâle parasi te ou sate ll ite en 
10 min utes. 
% PON PARA SIT. =pourcentage de pontes incluan t la pamcipa tion de mâles parasites 
ou sa tellites. 
% FE M PONDENT = pourcentage de fe me lles entrant dan~ le nid et qui y pondent. 
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TABLEAU 56 : Symphodus melanocercus. Divers paramètres mesurant le succès 
reproducteur moyen des mâles territoriaux, par année (moyenne± 1 erreur standard, n = 
nombre de mesures). 

PA RAMETRES ANNEE 1985 ANNEE 1986 ANNEE 1987 

FEC/H 77.5 ± 8.7 69.9 ± 12.9 56.4 ± 10.7 
n = 124 n = 67 n = 58 

FEM/H 8.8 ± 1.2 15.8 ± 2.6 13.5 ± 1.9 
n = 81 n = 67 n = 58 

FEC/F 5.6 ± 1.1 5.9 ± 2.0 5.5 ± 0.9 
n = 124 n = 185 n = 129 

TG/F 195.4 ± 26.3 168.0 ± 38.9 189.0 ± 27.3 
n = 124 n = 185 n = 130 

CHA/H 59.1 ± 6.5 39.1 ± 11. 3 18.0 ± 1.7 
n = 124 n = 66 n = 58 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs femelles (en secondes). 

CHAJH = 1985 : pourcentage des couples mâle territorial-femelle qui se séparent suite 
à 1 'interaction d'un autre mâle. 1986 et 1987 : nombre de mâles parasites chassés par 
les mâles territoriaux par heure d'observation . 

TABLEAU 57 : Symphodus melanocercus . Divers paramètres anal ysant le succès 
reproducteur des mâles terri toriaux en 1985 (moyenne± 1 erreur standard , n = nombre de 
mesures) . 

PA RAMET RES BI Cl Dl El F I GI H l 

FEC/H 71.6 84.4 40.5 95.6 111.6 61.7 77 .3 
± 8.8 ± 10.0 14.2 ± 30.6 ± 21.6 ± 20.8 ± 15.3 
n = 10 n = 23 n = 10 n = 10 n = 8 n = 18 n = 16 

FEM / 10.5 10.9 4 .1 8.2 11.3 11.5 4 .8 
± 1.6 ± 1.0 ± 3.0 ± 2.5 ± 54 ± 1.5 ± 1.9 
n = 23 n=9 n =2 n = 10 n =9 n = 19 n = 14 

FEC/ F 4 .7 4.8 . 2.2 11.3 6.3 2.9 7.4 
± 1.0 ± 1.4 ± 0.8 ± 3.9 ± 2.2 ± 1.8 ± 1.3 
n = 39 n = 24 n = 10 n = 10 n = 8 n = 18 n = 16 

TG/F 245 180 140 330 175 140 160 
± 35 ± 35 ± 30 ± 130 ± 50 ± 50 ± 40 

n = 39 n = 23 n = 10 n = 10 n = 8 n = 18 n = 16 

C HA/ H 76% 82% 66% 44% 50% 61 % 35'k 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d 'observation . 

FEM/H = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle . 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs femelles (e n secondes). 

CHA/H =pourcentage de couples mâle territorial-femelle qui se séparent à cause d'un 
autre mâle. 
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TABLEA U 58 : Symphodus me/anocercus . Di vers pa ramèt res analysant le succès 
reproducteur des mâles territoriaux en 1986 (moyenne± 1 erreur standard , n = nombre de 
mesures). 

PARAMETRES B 1 DI E2 F2 G2 

FEC/H 64 .2 36.3 11 3.2 79 .6 56.2 
± 12.6 ± 14.0 ± 23.9 ± 18.6 ± 9.9 
n = 13 n = 11 n = 10 n = 15 n = 18 

FEM/H 17.5 9.4 10.1 19.2 22 .6 
± 2.2 ± 3.0 ± 1.9 ± 2.2 ± 2.9 
n = 13 n = 11 n = 10 n = 15 n = 18 

FEC/F 3.7 4.8 13.8 4.2 3.0 
± 1.1 ± 2.3 ± 4.4 ± 0.9 ± 0.7 

11 = 48 n = 19 n = 17 n = 40 n = 63 

TG/F 145 175 320 11 5 100 
± 25 ± 75 ± 88 ± 25 ± 20 

n = 48 n = 19 n = 17 n = 40 n = 61 

CHA/H 64.2 12.9 12 .9 43.3 62 .6 
± 5.0 ± 4.6 ± 4.2 ± 9.2 ± 7 .1 
n = 10 n = 10 11 = 15 n = 13 n = 18 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

EM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d 'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle . 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs feme ll es (en secondes). 

CHA/H = nombre de mâles parasi tes chassés par le mâle terri tori al par heure 
d 'observation 

TABLEAU 59 : Symphodus melanocercus. Divers paramètres analysant le succès 
reproducteur des mâles territoriaux en 1987 (moyenne ± 1 erre ur standard , n =nombre de 
mes ures). 

PARAMETRES B2 Dl E2 G3 

FEC/H 5 1. 8 35.2 52.0 86.4 
± 12.6 ± 12.9 ± 10.7 ± 26.2 
n = 11 n = 15 n = 25 n = 7 

FEM/H 18.8 10. 1 11.1 13.8 
± 3.1 ± 1.6 ± 0.9 ± 3. 1 
n = 11 n = 15 n = 25 n=7 

FEC/F 3.5 4 .8 5.5 8.0 
± 0.8 ± 2.5 ± 1 1 ± 2.4 
n = 34 n = 27 n = 45 n = 23 

TG/ F 116 212 180 182 
± 23 ± 58 ± 31 47 

n = 35 n = 27 n = 45 23 

CHA/H 21.8 19.6 14.5 16.0 
± 5.3 ± 5.2 ± 2. 1 ± 3.9 
n = 11 n = 15 n = 25 n=7 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation . 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d 'observation·. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs feme lles (en secondes). 

CHA/H = nombre de mâles parasi tes chassés par le mâle territorial par heure 
d 'observation 
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TABLEAU 60 : Symphodus melanocercus. ANOV A analysant di vers paramètres 
mesurant le succès reproducteur des mâles territoriaux au cours de la saison 1986. Tous 
ces paramètres varient significativement. 

PARAMETRES F p DDL 

FEC/H 2.799 0.025 < p 5 0.05 66 

FEM/H 4.833 0.0001 < p 5 0.005 66 

FEC/F 5.837 0.000 1 < p 5 0.005 186 

TG / F 4.288 0.0001 < p 5 0.005 184 

CHA/H 7.66 1 p 5 0.0001 65 

TABLEAU 61 : Symphodus me/anocercus. ANOVA analysant di vers paramètres 
mesurant le succès reproducteur des mâles territoriaux au cours de la saison 1987. Le 
nombre de visites de femelle par heure d'observa tion varie significativement. 

PARAMETR ES F p DDL 

FEC/H 1.510 0.10 < p 5 0.25 57 

FEM/H 4.296 0.005 < p 5 0.01 57 

FEC/F 1.124 p > 0.25 128 

TG / F 1.11 2 p > 0.25 129 

C HA/H 0.745 p > 0.25 57 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation . 

FEM/H = nombre de feme lles paradées par les màles par heure d 'observarion. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle . 

TG/F = temps pendam lequel les mâl es garde nt leurs femel les (en secondes). 

CHA/H = nombre de mâles parasites chassés par le mâle territorial par heure 
d 'observation . 

DDL = nombre de degrés de libené. 

TABLEAU 62 : Symphodus melanocercus. Divers paramètres analysant le succès 
reproducteur des mâles parasites en 1986 (moyenne± 1 erreur standard, n =effectifs). 

PARAMETRE s 1 S2 S3 S4 SS S6 S7 

FEC/H 82.6 25 .8 23 .7 33.0 68 .5 38 .4 48 .6 
± 14 .6 ± 10.6 ± 14 .9 + 16.0 ± 19.1 ± 15 .0 ± 24 .9 
n = 11 n=7 n =7 n =5 n = 14 n = 16 n = 7 

FEM/H 18.9 9.7 10.8 11.9 20.9 20.9 22 .8 
± 3.4 ± 1.8 ± 2.3 ± 3.3 ± 3.3 ± 2.5 ± 4.9 
n = 11 n =7 n =7 n=5 n = 14 n = 16 n = 7 

FEC/ F 5. 1 3.3 3. 1 2.7 3.5 1. 8 2 .9 
± 1. 1 ± 1. 3 ± 1.8 ± 1.5 ± 0 .8 ± 0.6 ± 1.1 
n = 34 n = 15 n = 16 n = 12 n = 42 n = 40 n = 16 

TG / F 153 228 15 1 138 84 43 87 
± 26 ± 65 ± 55 ±40 ± 15 ±JO ± 15 

n = 34 n = 15 n = 16 n = 12 n = 42 n = 40 n = 16 

C HA/H 22. 1 14.9 22.8 4 .2 37.3 
± 4.6 ± 4.9 ± 4.3 ± 1.9 ± 37.3 
n = 11 n=7 n = 14 n = 16 n = 7 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation . 

FEM/H = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle . 

GIF = temps pendant lequel les mâles gardent leurs femelles (en secondes) . 

CHA/H = nombre de mâles parasites chassés par Je mâle par heure d'observation. 
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TABLEAU 63: Symphodus melanocercus . ANOVA analysant divers paramèt re s 
mesurant le succès reproduc1eur des mâles parasi1es au cours de la saison 1986. Le 
nombre de femelles paradées par heure d'observation e1 le temps pendant lequel les mâles 
gardent ces feme lles varie significa1ivement. 

PARAMETRES F p DDL 

FEC/H 1.526 0.10 < p s 0.25 66 

FEM/H 2.276 0.025 < p s 0.05 66 

FEC/F 1.257 p > 0.25 174 

TG /F 2.935 0.0001 < p s 0.005 174 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les milles par femell e. 

TG/F =temps pendant leq uel les mâles gardent Jeurs femelles (en secondes). 

DDL =nombre de degrés de libené. 

TABLEAU 64 : Symphodus melanocercu.J. ANOVA analysant divers paramèt res 
mesurJnt le succès reprOOucteur de l 'ensemble des mâles rangés par classe de taille en 
1986. Le nombre de fécondations par heure d 'observation varie significa1ivement. 

PARAMET RES F p DDL 

FEC/H 3.510 0.025 < p s 0.05 133 

FEM /H 0.419 p > 0.25 133 

FEC/F 1.543 0.10 < p s 0.25 376 

TG/F 158.4 0.05 < p s 0.1 0 359 

CHAIH 0.022 p > 0.25 50 

FEC/H = nombre de pontes fécondées pM les mâles par heure d'observation. 

FEM/H = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d 'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F = temps pendant lequel les mâles gardent leurs femelles (en secondes). 

CHA/l-1 =- nombre de mâles parasites chassés par le mâle territorialpar heure 
d 'observation. 

DDL =nombre de degrés de liberté . 

TABLEAU 65 : Symphodus melanocercus. Valeurs de R2 et équation des droites de 
régression montrant la fone corrélation existant entre le nombre de pontes fécondées par 
chaque mâle territorial et le temps pend ant lequel il se trouve effectivement avec une 
femelle. Les résultats du test t de Student effectué entre les pentes des droites de régres
sion n'indiquent aucune différence significative entre les mâles. 

MALES EQUATION DES DROITES VALEUR DE R2 

B y = 2.539 X + (- 1.479) 0.993 

D y = J.490 X + (- 0.633) 0.994 

E y= J.863 X+ 3.441 0.920 

G y= 1.398 X+ 3.33 0.904 

Résultats des tests t de Student effecrués entre les droites de régression . 

MALES B D E 

G p > 0.20 p > 0.80 p > 0.20 

E p > 0.50 p > 0.50 

D p > 0.20 



TABLEAl J 66 : Symphodus mdanocercus. Ab!<>eno.: de corrëlat1on entre la lon!!uetir 
(e n mm et en Lo ngueur St:rndard) de ~ mâles 1crritori;1UX cl leur !<>UC:C:è !<> reproducteur 
(t'xpnmë en fonction du nombre dl' pome!<> f&:ondét:!<> par heurt: 1.J'oh-.crvauon ). 

ANNEE 19KS 

MAL ES B 1 C l Dl E l F I r.1 Hl 

LS XII 76 7'> 79 7X xo 79 
FE C/ 11 7 1.6 X4 .-l 411 .'> 95 .6 11 1. 6 61.7 77.3 

R' Cot>ffirit>nl dt' C"orrd~tiu n F p 

11 .117 0 .26'> 11.379 > 0.25 

ANNEE 1986 

MAL ES BI Dl E2 1 F2 1 (; 2 

L S 83 80 75 1 
80 7.1 

'-'° 1 FE C/ 11 64 .2 36.3 1 13.~ 79 .6 '>6.2 
0 
N 

R' 1 Coerfic ient de corrtl;ition 1 F 

----
0.167 

1 

- 0.409 
1 

0.601 
1 

> 0.25 

ANNEE 1987 

MAL ES 82 Dl E2 r; J 

L S 79 83 80 79 
FE C/H 51.8 3.1.2 52.0 86.4 

1 
R ' Cot' ffi r ient dt' cor rf l:Hinn F 

1 

0 .530 - ll.72 8 2.251 
1 

> 0.25 

LS =Longueur S1andard des mâles territoriaux. . 

FEC/H = nombre de pomes fécondées par les mâles territoriaux par heure d'observation. 

TABLEAU 67 : Symphodus melanocercus . Absence de corréla11on entre la su rface du 
1erri1oire (en m2) défendu par les mâle s territoriaux el leur succès reproducteur (e xprimé 
en fonction du nombre de pontes férondée s par heure d'observation ). 

ANNEE 1985 

MALES 81 C l Dl E l FI GI Hl 

SURFACE 328 127 290 455 434 231 219 
FE C/ 11 71.6 84.4 40.5 95 .6 111.6 6 1.7 77.3 

R ' Co~Hidenl d e cn rr t l ~l ion F p 

0.209 0.457 1.323 > 0.25 

ANNEE 1986 

MALES 81 Dl E 2 F2 G2 

SU RFA CE 558 627 455 533 354 
F EC/H 64.2 36.3 11 3.2 79 .6 56 .2 

R' CoeHicienl d e cor rtlati on F p 

0. 123 - 0.351 0.4 2 1 > 0.25 

ANNE E 1987 

MALES 82 Dl E 2 GJ 

SU RFA CE 558 627 11'>4 317 
FEC/H 51.8 35 .2 52 .0 86.4 

R' Cot rl'icie nl dt' corrtla lion F p 

0.246 - 0.496 0.652 > 0.25 

SURFACE= surface plane du 1eni10ire. exp ri mée en m2 

FEC/1-1 = nombre de pontes fécondées par le mâle territorial par heure ctlebserva1ion 
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TABLEAU 68 : Symphodus melanocercus. Mesure de l' inclinaison du substrat sur 
lequel s 'effectue nt les pontes et mesure de la profondeur à laquelle elles s'effectuent 
(moyenne± 1 erreur standard , n = nombre de mesures). 
Absence de corrélation entre ces paramètres et le succès reproducteur exprimé en nombre 
de pontes fécondées par heure d'observation . 

MALES BI Cl Dl E l FI GI Hl 

FEC/H 7 1.6 84.4 40.5 95.6 111.6 61.7 77.3 

IN CLI NA ISON 41.2 47.1 57.0 45.7 34.4 35.5 37.3 
DU ± 2.7 ± 3.3 ± 8.2 ± 2.7 ± 3.5 ± 3. 1 ± 3.3 
SUBSTRAT n = 178 n = 13 1 n = 57 n = 134 n = 51 n = 57 n = 76 

R2 Coeffi cienl de corrélalion F p 

0 .297 - 0.545 2. 11 > 0.10 

PROFONDEU R 9.0 8.7 9 7.9 6.0 6 .2 6.7 
DE ± 0.2 ± 0.3 ± 0.2 ± 0.5 ± 0.5 ± 0.3 ± 0.3 
PONTE n = 3 1 n = 32 n = 12 n = 19 n = 14 n = 24 n = 18 

R2 Coefficien l de corrélatio n F p 

0. 187 - 0 .432 1. 15 > 0.25 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par le mâle territorial par heure d 'observation . 

Inclinai son du subsrrat =exprimée en degrés par rappon à l'horizontale (0 degré). 

Profondeur de ponte =exprimée en mètres. 

TABLEAU 69 : Symphodus melanocercus. Locali sa1ion des femelles dans les diffé 
rents territoires au cours de la période journalière d 'ac1îvi1é sexuelle (nombre 
d 'observations par territoire) . Seules les femelle s marquées totalisant plus de cinq obser
vations ont été retenues. On cons tate que 85 % des femelle s visitent au moins troi s des 
quacrc territoires (46.5 % des femelle s sont observées dans tous les territoires et 38.5 % 
sur trois des quatre territoires). 

FEMELLES Territoire D Territoire B Territoire E Terri toire G 

I * 7 2 3 3 

2 1 1 5 -

3 17 1 3 -

4 36 8 4 2 

5 8 4 2 2 

6 3 5 Il 4 

7 3 23 Il -

8 7 2 3 -

9 - - 3 8 

10* 2 1 12 Il 

1 - 3 3 2 

12 7 2 5 3 

13 - - 6 3 

"'Les feme lles marquées d'un astéri sque sont des feme lles que nous avons suivies 
jusqu'au boui du chemin de migra1ion . 
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TABLEAU 70: Symphodus melanocercus. Divers paramètres analysant le succès 
reproducteur des mâles territoriaux lors de l'expérience d'enlèvement du mâle BI 
(moye nne± 1 erreur stand ard, n =nombre de mesures). 

BI SI B2 Dl E2 

PARAMETRE AV AP AV AP 

FEC/H 64.2 82 .6 66.5 36.3 58.7 113.2 26.9 
± 12.6 ± 14.6 ± 12.2 ± 14.0 ± 32.3 ± 23.9 ± 14.2 
n = 13 n = 11 n = 15 n = 11 n =3 n =IO n= 3 

FEM/H 17 .5 18.9 16.0 9.4 12.8 10.1 9.2 
± 2.2 ± 3.4 ± 2. 1 ± 3.0 ± 2.3 ± 1.9 ± 1.9 
n = 13 n = 11 n = 15 n = 11 n = 3 n = 10 n = 3 

FEC/F 3.7 5 . 1 5.4 4 .8 4.5 13.8 3 .3 
± 1 1 ± 1.1 ± 1.7 ± 2. 3 ± 2. 3 ± 4.4 ± 1.8 
n = 48 n = 34 n = 15 n = 19 n=3 n = 17 n = 3 

TG/F 146 153 150 175 148 32 1 162 
± 26 ± 26 ± 36 ± 75 ± 38 ± 88 ± 28 
n = 48 n = 34 n = 15 n = 19 n = 3 n = 17 n =3 

C HA/H 27.4 22. 1 25.5 12.9 31.3 12.9 17 .9 
± 5.0 ± 4 .6 ± 5.6 ± 4 .6 ± I0.2 ± 4.2 ± 3.0 
n = 13 n = 11 n = 15 n = Il n = "l n = 10 n = 3 

NOTE · S 1 et 82 sont un seul et même mâle (parasi1e avant l'expérience, territoria l à 
la place de B 1 après l'expérience). Dl et E2 sont mesurés simultanément en qualité de 
<émoins, le tableau donne leur succès avant l'expérience (AV) e< après celle-ci (AP). 

FEC/H = nombre de pontes fécon dées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d 'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondé es par les mâles par femelle. 

TG/F = <emps pendant lequel les mâles garden< leurs femelles (en secondes). 

CHNH =pourcentage de couples mâle tenri<orial-femelle qui se séparen< à cause d'un 
autre mâle. 

TABLEA U 71 : Symphodus melanocercus. ANOVA analysant divers paramè tre~ 
mesurant le succès reproducteur des mâles B 1, SI et 82 lors de l'expérience d'enlève
ment du mâle B 1. S 1 et 8 2 sont un seul et même mâle, parasite avant ! 'expérience, 1e rri 
torial à la place de B 1 après : vo ir tableau précédent. Aucun des paramètres mesurés ne 
varie significativement. 

PARAMETRES F p DDL 

FEC/H 0.535 p > 0.25 38 

FEM/H 0.333 p > 0.25 38 

FEC/F 0.585 p > 0.25 96 

TG/F 0.0 16 p > ()25 96 

CH A/H 0.233 p > 0.25 38 

TABLEAU 72 : Symphodus melarwcercus. A NO VA an<llysant di ver~ para mè tre.1. me
surJn t le succès reprOOucceur du miile D 1 mesuré avant e t après l'cnlèvemen1 du mâle B l. 
Aucun des paramètres mesurés ne varie significativement. 

PARAMETRES F p DIJL 

FEC/H 0.509 p > 0.25 13 

FEM IH 0. 308 p > 0.25 11 

FEC/F 0.003 p > 0.25 21 

TG/F 0.019 p > 0. 25 21 

CH A/JI 3.4 16 0.05 < p 5 0.10 12 

TABL EAU 73 : Symphndus melanocerrns. ANOVA ana !ysam divers paramè tre s r.ne
surant le succès reproduc te ur du mâle E2 mesuré avant ci après l'enlèvement du mâle ll l . 
Aucun des paramètres mesurés ne varie significativement. 

PARAM ETRES F p DDL 

FEC/11 3.587 0.05 < p 5 O. 10 12 

FEMIH 0.065 r > 0.25 12 

FEC/F 0.976 p > 0.25 19 

TG/F 0.54 2 p > (J.25 19 

CHA/H 0.396 p > (J.25 12 
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TABLEAU 74 : Symphodu.\ mela11<1ceruo-. ANOVA analy ... :rnt divers paramè1 rc.., 
mcsuran 1 le sun.:ès reproducteur du màlc D 1 lors de l'ex péric1H.:c de déviai ion du chemin 
dn femelles . Le SU(.Tb reproducteur du m5lc D 1 varie s ignifica1ivcment (nomhre de 
panics fêl.:ondfr~ par heure d'observation) ainsi que le nombre de visi 1c~ de femelle par 
heun.· d'obscrvat10n. 

PARAMETRES A Il ( F 

FEC/11 4.l . 4 .15 .2 ... 5.376 
-- ---

FEM / 11 l K.9 1o . 1 .l . -' 19.189 
-- -

1-' El' / F 1.7 4 .X 2.7 O.JOl 
--

TC; / F ll X 212 166 1 770 

C ll A/ 11 24 .2 19.6 IH . .5 () 559 

FEC/H = nnmtirc de ponte' fêcondécs par les mâles ix•r heure d'nh'>C'rva11on 

1-l::M/H = nomhrc de feme lles parnûées p;1r les m:il e' par heure d 'observat ion . 

FECJl= = nomhrc de ponics fêcondccs par le:-. mâks p;,t.r femelle 

TG!F = 1cmps rendant IC(J ud Je., rn:Jlcs gardent leur~ fe melles (en sttondcsJ 

p 

'$ 0 .0 1 

< 0.0001 

> 0.25 

> {) 1() 

> 0 .25 

CHA/H = norntirc dr mi1k:-. para.,11c., c has.-.és par Je rn:Jl r temto ri:.il par heur(' d'oh-.crvauon . 

A= che min ck m1gral1U11 dévié vers l'Ouest (vers le 1cmL01rc 0 ). 
B = situauon norma le. 

C = c hemrn dr mig rau on dévié vers l'Est (à l'opJX>sé de OJ. 

ODL 

(;.J 

'" 
RX 

RX 

'.>l 

TABLEA U 75 : Symphod11 s mela11ocercus. ANOVA analysant divers paramè1res 
mesurant le succès rcproduc1c ur du mâle 82 (mâle témoin) lors de !'expérienc.:e de dévia · 
1ion du chemin des femel les. Aucu n des paramètres mesurés ne varie signi fi cativement. 

PARAMETRES A Il c F 

FE C/ li 71.1 52.J 68.7 0.558 

FEM / H 13.5 15.4 17) 1.1 32 

FE C / F 7.7 5.4 4.8 0.79] 

TC. I F 130 198 170 0.792 

C ll A/H 21.6 27.J 34.3 2.403 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par tes màles par heure d'obscrvmion . 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'obscrvauon. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femel le . 

TG/F =temps pendant lequel les mâles gardent leurs fe melles (en secondes). 

p 

> 0.25 

> 0.25 

> 0.25 

> 0.25 

> 0.25 

CHA/H = nombre de mâles partL<; Hes c hassés par le male temtonal par heure d 'obscrvaLion . 

A =c hemin de m1grJU011 dév ié vers l'ouest (vers le terri to ire D). 

B = Situat ion nonnalc. 

C =chemin de migration dév ié vers l' es1 (à l' opposé de 0 ). 

DOL 

46 

46 

46 

46 

46 

TABLEAU 76 : Th.alassoma pavo. Divers paramètres analysant le succès reproducteur 
des mâles terrilorîaux par année (moyenne ± 1 erreur standard, n = nombre de mesu re ~). 

PARAMETRES ANNEE 19K6 n ANNEE 1987 

FE C/ H 3.1 ± O.R 41 2.1 ! 0.2 

FEM /11 9.4 :! 1.6 41 6.4.::. 1.6 

FEC /F 0.4 .::. 0.1 110 0.-l .::. 0 .(~ 

T(; / f 89 ~ 10.9 

C llA fl-1 !:U ± 2.6 41 14 . 1 :!: 2.0 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les milles par he ure d'observation. 

FEM/H = nombre de femell es paradées par les mâles par heure d' ob~ervation . 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les m51es par feme Jle 

TG/F =temps pendant lequel les mftles paradent avant d'ob1enir une ponte (en 
secondes) . 

CHA/H = nombre de milles parasites chassés par les mâles territor iaux par he ure 
d 'observation. 

58 

58 

479 

479 

19 

TABLEAU 77 : Thalassoma pava. Local isation des femelle s sur les troi s territoire s 
exprimée en fonction du nombre de visites qu'elles y effectuen1. Q uatre femelle s sur six 
visitent tous les territoires tandis que globalemen1. les territ oi res semblent tous visités 
régulièrement (n =nombre tocal d'observation s par femelle ). 

FEMELLES TERR ITOIR E 1 TERRITOIRE 2 TERRITOIRE 3 n 

1 67.J % 32.7 .. 0 .. 7 

2 14.8 % 43.2 % 42.0 '* 17 

3 29.8 % 42.6 % 27.6 'h- JO 

4 13.3 % 28.0 % 58.7 % 23 

s 62 .5 % 12.7% 24.8 % 10 

6 25.6 % 74.J'i- 0% 7 

TOTAL 35.6 % 38.9 % 25 .5~ 94 
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TABLEA U 78 : Thalassoma pavo. Divers paramètres anal ysant le succès rep roducteu r 
des mâles territoriaux en 1986 (moyenne± l erreur standard , n = nombre de mesures). 

PARAM ETR ES MALE 1 n MALE 2 

FE C/H 2.9 ± 0 .7 4 1 3.6 ± 2.4 

FE M/H 11.2 ± 1. 8 41 4.8 ± 2.9 

FEC/F 0 .3 ± 0 . 1 105 0.8 ± 0.2 

C HA/H 8. 1 ± 3.3 41 8.4 ± 4.5 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les m âle:, par heure d ' observat ion . 

FEMJH =nombre de femelles paradées par les m;i les par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mf1les par femelle. 

CHAJH = nombre de mâles parasi tes chassés par les mâles 1erritoriaux par heure 
d'observa1ion . 

TA BLE AU 79 : Thaiassoma pavo. Divers paramètres analysan 1 le succès reproducteur 
des mâles terri1oriaux en 1987 (moye nne± 1 erreur siandard. n = nombre de mesures ). 

PARAM ETR ES MALE A MALE B MALEC 

F EC/H 2.7 ± 0.3 1.8 ± 0. 3 1.1 ± 0 .3 
n = 179 n = 163 n = 44 

FEM/H 7.8 ± 0 .8 6.5 ± 1.0 2.6 ± 0.7 
n = 179 n = 163 n = 4.:l 

FEC/F 0.5 ± 0 .1 0.4 ± 0.1 0.5 ± 0 . 1 
n = 2 13 n = 234 n = 32 

T G /F 81.2 ± 13.0 67.6 ± 9.7 2.10.8 ± 49 __ , 
n = 2 13 n = 234 n = 32 

FEC/H =nombre de ponte:- fél:ondées par les mfdes par heure d·obscrvarion. 

FEM/ H =nombre de femelles paradées par les m:i lc :- par heure d 'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les m;il cs par fe melle . 

TG/F = temps pendant lequel les mâles paradent avant d'obte nir une ponte (e n 
secondes) . 

T AB L EAU 80 : Thaiassoma pavo. Analyse de di vers paramè1res mesurant le succès 
reproduc1eur des mâles territori aux en 1987. Toutes les différences observées enrre les 
mâles soni signific at ives par ANOVA sauf pour le nombre de pon1es fécondées par 
femelle. · 

PARAMETR ES MOYENN E F p DDL 

FEC/H 1.9 5.374 0.005 < p s 0.0 1 387 

FE M/H 5.6 4 .491 0 .01 < p s 0.0 25 387 

FEC/F 0 .5 1.1 15 p > 0 .25 478 

TG / F 126.5 13. 12 1 p s 0 .0001 478 

FEC/H = nombre de rx>ntes fécondées par les mâles par heure d 'observation. 

FEM!H = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observarion. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F = temps pendant lequel les mâles paradent ava nt d·obrenir une pon te . 

T ABLE AU 81 : Tha/assoma pavo. Di vers paramètres ana lysant le succès reproducteur 
des mâles terri tori aux placés d:ms des conditions apparemment similaires sur les si tes 1 et 
2 de la zone de rravai l enl987 (moyenne± 1 erreur standard , n =nombre de mesures). 

P ARAMETR ES SIT E 1 n SITE 2 n 

FEC /H 3.0 ± 0.3 139 3.4 ± 0.6 18 

FE M/H 8. 7 ± 0.9 139 4.2 ± 0.8 18 

FEC/F 0.4 ± 0 .1 195 0 .9 ± 0.1 14 

TG / F 82 .5 ± 14.7 195 90.5 ± 40. I 14 

FEC/H = nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d·obscrvation. 

FEMJH = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F = temps pendam lequel les mâles paradent avan t d ·obtenir une ponte. 
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TABLEAU 82: Thalassoma pavo. Analyse de divers paramètres mesurant le succès 
reproducteur des deux mâles territoriaux placés dans des conditions apparemment simi · 
laircs sur les sites 1 et 2 de la zone de ttavail en 1987 . Le succès reproducteur (exprimé en 
fonction du nombre de pontes fécondées par heure d'observa1ion) ne diffère pas de façon 
significative par 1est t de Srudent. Le nombre de visites de femelles et le nombre de pon1es 
fécondées par femelle diffèrent signi ficativement. 

PARAMETR ES 1 p DOL 

FEC/ H 1.036 O.IO < P :s 0 .375 405 

FEM/H - 2.085 0 .01 < p :s 0.025 405 

FEC / F 2.661 0 .005 < P s O.Dl 493 

TG / F 0.278 0.375 < p s 0.40 493 

FEC/H. =nombre de pon tes fécondées par les mâles par heure d'observa tion. 

FEMJH = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation . 
FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F =temps pendant leque l les mâles paradent avant d'obtenir une ponie. 

TABLEAU 83: Thalassoma pavo. Résultats de la mesure des dive rs paramètres utili sés 
pour carac tériser les mâles et les territoires qu'il s défendent (celui qu' il s ont occupé le plus 
longtemps durant la saison de reproduc1ion 1987 , ierrito ire 2 pour le mâle A. territoire 1 
pour le mâle B et territoire 3 pour le mâle C). 

PARAME T RES A R c 

TAILLE 140 127 110 

INT. PARADE 66.5 !. 12. 1 42.6 ± 6.R 

SU RF ACE 3300 3000 2500 

PROFONOEllR 5.5 13.0 3.5 
2.0 

COU RANT 50% 50 % 25 % 

TAfLLE = longueur du mâle mesurée en Longueur Standard e1 exprimée en mm. 
lNT. PARADE= temps pendant lequel un mâle parade une femelle non réceptive (en 
secondes) . 

SURFACE= surface du territoire. exprimée en m2. 
PROFONDEUR =profondeur moyenne du site de ponte des 1erri1oires J (mâle C) et 3 
(male B) el des deux sites de pontes du territo ire 2 (mâle A). exprimée en m. 

COURANT= pourcentage des(• jours à courant »(effet sensihle pour Je plongeur) sur 
le to tal des jours d'observation. 

~~~~~~~~~· -~~~-

TABLEAU 84 : Thalassoma pavo. Répanition des pontes effec1uées par six femelles 
marquées entre les troi s territoires. Les femelles semblent privi légier le territoire 2 (n = 
nombre total d'observations par femelle). 

FEMELLES TERRITOIRE 1 TERRITOIRE 2 TERR ITOIR E 3 n 

1 40.7 % 59.3 % 0 % 7 

2 0% 69.8 % 30.2 % 17 

3 30. 1 % 41.5 % 28.4 % 30 

4 0 % 43 .5 % 56.5 % 23 

s 58.3 % 14.1 % 27.6 % 10 

6 0% 100 % O 'k 7 

TOTAL 25 % 54.7 % 20.3 % 94 

T ABLEAlJ 85 : Thalassoma pavo. Divers p&ramètres analysant le succès reproduc.:tcur 
moyen des mâles territoriaux qui se sont succédés sur chacun des Lroi s 1erri1oîres en 1910 
(moyenne ± 1 erreur standard, n = nombre de mesures). 

PARAMETRES TERR \TOI RE 1 TERR ITOIRE 2 TERR ITO I RE 3 

FEC/H 1.5 ± 0.2 2.8 ± 0 .3 1.8 ± 0.5 
n = 153 n = 175 n = 58 

FEM/H 3.4 ± 0 .5 8.4 ± 0.8 9.2 ± 1.9 
n = 153 n = 175 n = 58 

FEC/F 0.5 ± 0. 1 0.4 ± 0. 1 0.3 ± 0.1 
n = 87 n = 269 n = 123 

T G/F 11 9.5±2 1.6 73 .5 ± 13.5 61.9 ± 10 .9 
n = 87 n = 269 n = 123 

FEC/1-1 =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observa1ion . 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation 

FEC/F = nombre de pontes fécondée s par les mâles par femell e. 

TG/F =temps pendant lequel les mâJes paradent avant d 'obœnir une ponte. 
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TABLEAU 86 · Tha/a.unma pavo . Analyse des divers paramètres utilisé s pour mesurer 
k succès re producte ur des mâles territoriaux qui se sont succédés sur cha<..:u n de s troi s 
territoires (1 à 3) en 19R7. Toute~ le s différence s observées entre les terri to ires son t 
significatives par A NOVA. sauf le nombre de pontes fécondées par femelle (FEC/F). 

PARAMETRES 1 2 3 F p DDI. 

FEC/ H 1.5 2.8 1.8 6.16 0.000 1 < p $ 0.005 153 

FEM/H 3.4 8.4 9.2 13.776 P s O.lkkll 153 

FEC / F 0.5 0.4 0.3 2.165 0.10 < p $ 0.25 478 

TG/F 1 l9.5 73.5 61.9 2.623 0.05 < p $ (l. 1 0 478 

FEC/H; nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d 'observation . 

FEM/1-1; nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observati on. 

FEC/F; nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F ; temps pendant lequel les milles paradent avant d'obtenir une ponte. 

TABLEAU 87 · Thalassoma pavo. Succès reproducteur de s mâles territoriaux en 1987 
exprimé en fon ction du nombre de pontes fécondées par heure d 'observation et en fonc
tion des territoires que ces mâles onr occupés successivement (moyenne± 1 erreur sta n
dard, n ; nombre de mesures). 

FEC/H MA LE A MALE B MALEC 

TERRITOIRE 1 1.9 ± 0.6 1.6 ± 0.4 1.1 ± 0.3 
n ; 40 n; 69 n; 44 

TERRITO IR E 2 3.0 ± 0.3 2.3 ± 0.5 
n ; 139 n ; 36 

TERRITOIRE 3 1.8 ± 0 .5 
n; 58 

FEC/H ; nombre de pontes fécondée s par les mâles par heure d'observation. 

TABLEAU 88 : Tha/assoma pava. Succès reproduc teur des mâles territoriaux en 1987 
exprimé e n fo nction du nombre de visi1es de femelle par heure d 'observation et e n fonc-
1ion de s territoires que ces m âles ont occupés successivement (moyenne± 1 erreur stan
dard, n ; nombre de me sures). 

FEM / H MALE A MALE B MALE C 

TERRITOIR E 1 4 .7 ± 0.9 3.4 ± 0.7 2.6 ± 0 .7 
n ; 40 n; 69 n; 44 

TERRITOI R E 2 8.7 ± 0 .9 7 .7 ± 1.9 
n ; 139 n ; 36 

TERRITOIR E 3 9.2 ± 1.9 
n; 58 

FEM/H; nombre de femelle s paradées par les mâl es par heure d'observation. 

TABLEAU 89 : Tha/assoma pavo . Succès reproducteur des mâles territoriaux en 1987 
exprimé en fonct ion du nombre de pon1es fécondées par femelle et en fonc1 ion des terri 
toire s que ces mâles ont occupés successivement (moyenne ± 1 erreur sta nd ard, n :;;;; 
nombre de mes ures). 

FEC/F MALE A MALE B MALEC 

TERRITOIRE 1 0.7 ± 0.1 0 .5 ± 0.1 0.5 ± 0 .1 
n; 18 n; 37 n; 32 

TERRITOIRE 2 0.4 ± 0 . 1 0.3 ± 0 . 1 
n ; 195 n ; 74 

\ 

TERRITOIR E 3 0.3 ± 0 . 1 
n; 123 

FEC/F; nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle . 
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TABLEA U 90 : Thalassama pava. Succès reproducteur des mâles terri toriaux en 1987 
exprimé en fonction du temps pendant lequel les mâles paradent avant d'obtenir une ponte 
et en fonctio n des territoires que ces mâles ont occupés successivement (moyenne± l 
erreur standard, n = nombre de mesures). 

TG/F MALE A MALE B MALEC 

TERRITOIRE 1 76.6 ± 31.4 90.6 ± 14.9 230.8 ± 49 .5 
n = 18 n = 37 n = 32 

TERRITOIRE 2 82.5 ± 14 .7 19.3 ± 3.7 
n = 195 n = 74 

TERRITOIRE 3 61.9 ± 10.9 
n = 123 

TG/F =temps pendant lequel les mâles paradent avant d'obtenir une ponte. 

TABLEAU 9 1 : Thala.<.<ama pava. Analyse de divers paramètres mesurant le succès 
reproducteur du mâle territorial Ben fonction des terri10ires que celui -ci a successiveme111 
occupés en 1987 (T 1 à 3) (ANOV A). Les différences de succès reproducteur (exprimé en 
fonction du nombre de pon tes fécondées par heure d'observation) observées entre les ter
ritoires n'atteignenr pas le seuil significatif. Les paramètres annexes varient significative
ment d'un territoire à l'autre sauf le nombre de pontes fécondées par femelle . 

PARAMETRES T 1 T 2 T3 F p DDL 

FEC/H 1.6 2.3 1.8 0.473 p > 025 162 

FEM /H 3.4 7.7 9 .2 4 .·D3 001 <pS0.025 162 

FEC/F 0 .5 ()3 0 .3 0 .677 p > 0.25 233 

TG / F 90.6 19.3 61.9 4.903 0.01 < p s 0.025 233 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H = nombre de femelles paradées par les mâles par heure d ·observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle . 

TG/F = temps pendant lequel les mâles paradent avant d·obtenir une ponte. 

T AB LEA U 92 : Thalassoma pavo. Anal yse de divers paramètres mesuran1 Je ~uccès 
repnxiucteur du mâle terrüorial A en fonction des territoires que ce lui -c i a successivement 
occupés en 1987 (Tl-et T2) (tes1 1 de Student ). Les différences de succès reproduc1eur 
(exprimé en fonction du nombre de pontes fécondées par heure d'observation) observées 
entre les 1erri toires sont significatives. Les paramètres annexes varient significativement 
d'un 1erritoire à l'autre sauf le temps pendant lequel le mâle parade avant d 'obtenir une 
ponte . 

PARAMETRES T 1 T 2 1 p DDL 

FEC/H 1.9 3.0 - 1.726 0.025 < p $ 0.05 178 

FEM/H 4 .7 8.7 - 2.312 0.01 < p $ 0.025 178 

FEC/F 0 .7 0.4 J.899 0 .025 < p $ 0.05 212 

TG / F 76.6 82 .5 - O. t 83 p 2 0.40 212 

FEC/H = nombre de rx>ntes fécondées par les mâles par heure d 'observation. 

FEMJH =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation . 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F =temps pendant lequel les mâles paradent avant d'ob1enir une ponte. 

TABLEAU 93 : Thalassoma pavo. Analyse des dive rs paramètres utili sés pour mesurer 
le succès rcproduc1eur des mâles terri1oriaux A. B e1 C sur le territoire 1 qu'ils ont occupé 
1\m après l'autre. Tou tes les différences observées entre les mâles sont non significatives 
par ANOV A sauf Je temps de parade du mâle C. nenement plus élevé que celui des deux 
autres mâles. 

rA RAl\t E TR ES A 1 B 1 c 1 F p DDL 

FEC/H 1.9 1.6 1.1 0 .81 6 p > 0.25 152 

FEM/H 4 .7 3.4 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 rx>ntes fécondées par les mâles par heure d'observation . 

FEM/l-i =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F =nombre de rx>ntcs fécondées par les mâJes par femelle . 

TG/F =temps pendant lequel les mâles paradent av:int d"obtenir une ponte. 



TABLEAU 94 : Thalassoma pavo. Analyse des divers paramètres utili sés pour mesurer 
le succès reproducteur des mâles territoriaux A et B sur le territoire 2 qu'il s ont occupé 
l'un après l'autre. Toutes les différences observées entre les mâles son t non significatives 
par test t de Student sauf le temps de parade de A qui est plus élevé que celui de B. 

PARAMETRES A 2 8 2 t p DOL 

FEC/H 3.0 2.3 - 1.211 0.10 < p s 0.375 175 

FEM/H 6.0 8.7 0.544 O.l O<ps0.375 175 

FEC/F 0.3 0.4 0.8 14 0.10 < p s 0.375 268 

TG/F 82.5 20.0 5.47 p s 0.0005 268 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation. 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par femelle. 

TG/F =temps pendant lequel les mâles paradent avant d'obtenir une ponte. 

TABLEAU 95 : Thalassoma pavo. Analyse des divers paramètres utilisés pour mesurer 
simultanément le succès reproducteur des mâles territoriaux A, B et C sur les territoires 
qu'ils ont occupés le plus longtemps : territoire 2 pour le mâle A (A2), territoire 3 pour le 
mâle B (83) et territoire 1 pour le mâle C (Cl). Toutes les différences observées entre les 
mâles sont significatives sauf le nombre de pontes fécondées par femelle (ANOV A). 

PARAMETRES A 2 8 3 c 1 F p DOL 

FEC/H 3.0 1.8 1.1 6.699 0.0001 < p s 0.005 221 

FEM/H 8.7 9.2 2.6 7.403 0.0001 < p s 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 s 0.005 268 

FEC/H =nombre de pontes fécondées par les mâles par heure d'observation. 

FEM/H =nombre de femelles paradées par les mâles par heure d'observation . 

FEC/F = nombre de pontes fécondées par les mâles par feme lle. 

TG/F =temps pendant lequel les mâles paradent avant d'obtenir une ponte. 
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Glossaire 11
i 

AIRE DE REPOS NOCTURNE : Zone géographique à l'i nté ri eur de laquelle un poisson 
sédentaire retourne tous les soi rs pour passer la nuit (cas particulier du home range*). 

ARENE DE REPRODUCTION (LE K): Les mâles sont te rritoriaux seulement au moment de la 
période d'activité sexuelle. A ce moment, ils forment des« agrégati ons » de petits territoires sur des 
sites précis que les femelles viennent vis iter. 

DIANDRIE (D IA NDR Y) une même population contient des mâles primaires* et des mâles 
secondaires*. 

DICHROMATISME (DICHR OMA T!SM) : certains mâles (mâles terminaux *) ont un patron de 
coloration différent de celui des autres mâles et des femelles (individus initiaux*). 

DICHROMA TISME NON PERMANENT ou TEMPORAIRE : les mâles terminaux* 
peuvent revenir au patron de coloration initial*. 

DICHROMA TISME PERMANENT : les mâles terminaux* ne peuvent pas revenir au patron de 
coloration initial*. 

FECONDATION PARASITE (STREAKING) : action d'un mâle qui s'associe à une ponte en 
couple* pour tenter de féconder une partie des œ ufs de la femelle du couple. 

FECONDATION VOLEE (SNEA KING): un mâle non territorial parade avec une femelle et 
féconde ses œufs dans le terri toire d ' un mâle territoria l. 

GONOCHORISME (GONOCHORISM): 

relatif à des individus qui n 'ont pas la faculté de changer de sexe ou une espèce qui n 'est pas 
hermaphrodite. 

HAREM (HAREM) : mâle ayan t un territoire permanent* et y maintenant un groupe de femelles qui 
ne pondent qu 'avec lui. 

HERMAPHRODISME PROTANDRE (PROTANDROUS f-!ERMAPHRODIT!SM): mâle qui 
change de sexe pour devenir une femelle. 

HERMAPHRODISME PROTOGYNE (PROTOGYNOUS llERMAPHRODIT!SM) : femelle 
qui change de sexe pour devenir un mâle. 

(!) La plupart des définitions sont repri ses de LEJEUNE (1985) e t suivent la mise au point termi
nologique concernant la biologie de la reproduction des Labroides de WARNER et ROBERTSON 
(1978). L 'expression anglo-saxonne se trouve entre parenthèses après l'expression francophone. 
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HERMAPHRODISME PROTOGYNE STRICT : voir protogynie stri cte. 

HOME RANGE : zone géographique à l'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 (S1ANDARD LENGTH): taille d'un poisson mesurée du bout des 
lèvres à la dernière vertèbre (celle qui soutient les os hypuraux) (LS). 

LONGUEUR TOTALE (TOTAL LENGTH): taille d'un poisson mesurée du bout des lèvres au 
bout de la queue (L T). 

MALE INITIAL (INITIAL PHASE MALE) : mâle appartenant à la phase initiale*. 

MALE PARASITE (STREAKER) : mâle effectuant des fécondations paras ites*. 

MALE PRIMAIRE (PR/MARY MALE): mâle ne provenant pas de l'inversion sexuelle d ' une 
femelle, mais né comme tel. 

. MALE SATELLITE (SATELLITE MALE): mâle non nidificateur qui reste à proximité du même 
nid pendant toute la phase d ' activité sexuelle du mâle nidificateur (Symphodus nidifi cateurs), ou mâle 
non territorial qui res te plus ou moins longtemps dans le territoire d'un mâle territorial (p.ex . to ute la 
saison de reproduction). 

MALE SECONDAIRE (SECONDARY MALE ): mâle provenant de l ' in version sexuelle d ' une 
femelle. 

MALE TERMINAL (TERMINAL PHASE MALE): mâle appartenant à la phase terminale* . 

MODE D'APPARIEMENT : voir système d 'appariement. 

PARASIT AGE : voir fécondation parasite. 

PARASITER : voir fécondation parasite. 

POPULATION : ensemble limité d' « individus», d'unités de même espèce tro uvés ensembles, sur 
lesquels on fait des statistiques. 

SYSTEME D'APPARIEMENT (MATING SYSTEM) : ensemble des re lati on sociales qui 
président à la rencontre des sexes pour la reproduction. 

PHASE INITIALE (INITIAL PHASE): patron de coloration caractéristique des jeunes adultes 
mâles et des femelles chez une espèce dichromatique*. 

PHASE TERMINALE (TERMINAL PHASE) : patron de coloration carac téri stique des grands 
mâles chez une espèce dichromatique* . 

PONTE EN COUPLE (PAIR SPAWNING ) : un seul mâle pond avec une seule femelle. 

PROTOGYNIE : voir hermaphrodisme protogyne. 

PROTOGYNIE STRICTE : tous les mâles de la populati on ou de l'espèce sont des mâles 
secondaires* . 

SUCCES REPRODUCTEUR ou D ' APPARIEMENT (MAT! NG SUCCESS) pour les 
espèces à fécondation ex terne, nombre de pontes fécondées par un màle, ou déposées par une femelle, 
abstraction faite de phénomènes de sélection naturelle tels que la prédation ou l '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 : mâle territorial au-dessus de son nid. 
(Photo Ch. MICHEL) 

Photo 10. Symphodus !inca : mâle en parade territoriale. (Photo J. VOSS) 
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