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LES CAHIERS D'ETHOLOGIE APPLIQUEE

Le serv.ice, organisé autour de la chaire d'Ethologie, est com-
posé essentiellement de zoologistes naturalistes se consacrant par
priorité à l'étude du comportement, des structures socjales et de la
dynamique des populations des vertébrés sauvages. I1 pratique donc la
recherche de terrajn, en rniljeu rural et forestjer, comme dans les
sites privilég'iés que sont les réserves naturelles et parcs nationaux,
en Europe et en Afrique. Il se voue à la conservation des milieux na-
turels et à la protection des espèces.

Le servjce a de lourdes charges d'enseignement et s'adresse à
un large éventail d'étudiants susceptibles d'utiliser l'éthologie dans
leur métier (zoologues, psychologues, sociologues, zootechniciens, vété-
rinaires). I1 est l'émanation des milieux académiques et a d'étro'its
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avec des associations d'amateurs (ornithologi stes, aquariophi 1es,
). I1 côtoie des fondamentalistes, théoriciens et expérimenta-
omme des pratjcjens, producteurs, gestionnajres, décideurs. De ce
service a'le souci de prolonger ses recherches fondamentales
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du milieu rural, à la valorisation des ressources et produc-
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Dans sa composition, 1e service est d'ailleurs'le point de ren-
contre d'individualités et d'unjtés de recherche qui traduisent d'iffé-
rentes attjtudes vis-à-vis de l'animal sauvage ou domestique, iibre ou
captif, protégé ou contrôlé, menacé ou produit. Il est ajnsj un creuset
où s'affrontent et se fécondent opinions et travaux au carrefour de
1'Ecologie et de 1'Ethologie, de la Zoologie et de la Zootechnie, de 1a
Protection et de la Production,. des Sciences naturelles, économiques ou
huma'ines, des Sciences douces, fondamentales ou appliquées.

C'est pour faire connaître cette part de notre activité qui pro-
longe nos recherches à caractère plus fondamental par des engagements
dans le concret, et pour dégager 1es problèmes déontologiques et d'éthi-
que du chercheur et du praticien que ces engagements supposent que sont
créés les CAHIERS D'ETHCL0GIE APPLIQUEE. Ils s'adressent à tous ceux
- natural istes, zooiogues, zootechniciens, vétérinaires, agronomes,
forestjers, aquarjophiles, ornithologues, pêcheurs, pisciculteurs, pro-
ducteurs, éleveurs, amateurs ou professionnels - qui recherchent un
contact constructif avec les animaux sauvages ou domestiques, qu'inté-
ressent la conservation et 1a protection des espèces sauvages et de leur
habitat, la gestion des parcs et réserves, 1'aménagement du milieu ru-
ral, l'utilisatjon rationnelle des ressources animales, la promotion
raisonnable des productjons anjmales, le bien-être des animaux domesti-
ques.
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PREFACE

Pendant 1a guerre 1939-45, au pltts fort de l'isolement de la
Grande Bretagne, chaque citoyen de ce pays fut appelé à contribuer'
dans sa spécialité, au colossal effort nat'ional. C'est ainsi que des
5iolog'istes développèrent 1a diététique et calculèrent les rations ali-
mentaires pour planifier 1e ravitajllement de 1a population. Aujourd'
hui, I'humanité doit s'engager dans une guerre sans merci contre la fa-
mine. Elle nous concerne tous, mais jl n'est pas êtonnant que'les ci-
toyens du Tiers-Monde y soient plus sensibles. Les rares biolog'istes
universitaires d'ip1ômés de ces pays portent ainsi un intérêt tout par-
t.iculier au développement et à l'exploitation des ressources alimentai-
res et des productions animales. Christophe N'G0KAKA est de ceux-là.

Né le 30 septembre 1948 à Koui (Répubfique populaire du Congo)'
bachel ier en 1969, i1 conquiert 1e diplôme d'ingênieur des techniques
forestt'ères à l'Université de Libreville (Gabon) en iuin 1972, puis 1a

Maîtrise ès Sciences à l'Un'iversité de Brazzaville en octobre 1975.
Chef du Servjce des Pêches et de la Piscjculture de 7972 à 1976, Direc-
teur des Eaux et Forêts et des Ressources naturelles en L976-77, Direc-
teur de Cabinet au Ministère de I'Economie rurale en 1977-78, Christophe
N'G0KAKA se voit très rapidement confier des tâches d'administration
et de gestion, dans les arcanes du pouvoir, et représente son pay!-è
différèntes réun'ions internationales de la FAO et de l'ONUDI' de 1974

à L971. Il risque ainsi, comme tant d'autres, d'être progress'ivement
stér'ilisé, Pour sortir un pays du sous-développement, administration
et gest'ion, si elles sont essentjelles, ne sont pas les voies 1es plus
efficaces; le plus important en effet est de créer l''innovation et, à

cet effet, on n'a pas encore inventé mieux que la recherche et l'édu-
cat'i on .

Dans les périodes de crise ou dans 1es rég'ions où sévit le
besojn, on a tendance à privilég'ier la recherche appliquée suscept'ib1e
de conduire à des réalisations concrètes 1e plus immédiatement profi-
tables. C'est parfaitement compréhensible et tout à fait 1égitime.
Toutefois, 1es aménagements techniques et technologiques ne sont que

1'appljcation de faits déià connus. 0n ne peut en attendre de réels
bouleversements. Seule, la recherche fondamenta'le peut ouvrir de nou-
velles portes, dégager de nouveaux créneaux.

S'il est des domaines dont 'l'utilité n'est contestée par per-
sonne, ce sont bjen ceux de la pêche et de la pisciculture. La prem'ière
a longtemps été empirique; la seconde découle des progrès réalisés dans
la connaissance de la b'iologie de quelques espèces de poissons. Les pro-
grès 1es plus marquants de 1a pisciculture ont touiours suivi les ef-
iorts portés dans les domaines fondamentaux de 1a systématique, de 1'
écologie, de l'éthologie, de la gênétique, tant sur le terrain qu'en
I aborato i re .
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Titulaire d'une bourse du Fonds Européen de Développement en
vue de la rêalisation d'un doctorat en sciences zoologiques,
Ch. N'G0KAKA a rejoint en octobre 1978 le laboratoire d'Ethologie de
l'Université de Liège. Affecté d'abord et tout naturellement à la sta-
tion de pisciculture expêr'imentale de Tihange, il comprit rapidement
que pour progresser dans son domaine de prédilection - 1'hybridation
des Tilapia en vue de 1a production d'alevins tous mâles à croissance
pius rapide - i1 devait porter ses efforts vers la compréhension des
mécanismes naturels de régulation de 1a reproduction et de 1a sépara-
tion des espèces. Pisciculteur à I'origine, il fut ainsi amené à appro-
fondir 1'éthologie comparée des Sarotherodon,et il condu'isit I'essen-
tiel de ses observations et de ses expëÏiences dans les laboratoires de

1'Aquarium de Liège. Sans jamais perdre de vue ses préoccupations de
pisciculteur, gardanl toujours 1es pieds sur terre, il a poussê très
loin l'analyse quantitative des comportements de parade des couples
monospéc'ifiques et mixtes de ses poissons, pour êvaluer I'efficacité
et la relat'ivité des barrières interspécifiques, 1a probabil ité des er-
reurs, et pour dép'ister les voies et moyens possibles de favoriser les
hybridations souhaitées. Il a fait ains'i oeuvre d'éthologiste.

Pour son jury de doctorat défendu en octobre 1983, jury com-
posé de MM. J. G0DEAUX (B'iologie générale et marine, Président),
G.P. BAERENDS (Ethologie, Grôningen - Pays Bas), Ch. JEUNIAUX (Zoo1o-
gie), J.K. LINDSEY (Statistiques appliquées aux Sciences sociales),
J. VOSS (Conservateur de l'Aquarium) et J.C. RUWET (Ethologie' promo-
teur), ce n'est pas une mince satjsfaction de se dire qu'i1 a tenu sur
les fonds baptismaux 1'éthologie congola'ise et même africaine.
N'GOKAKA est en effet, à ma connaissance, 1e premier universitaire
d'Afrique noire proclamé Docteur en Sciences pour une thèse relevant
spécifiquement de 1'Ethologie. Pour le Professeur BAERENDS, qui avait
déjà accordé sa bienveillante attention à l'éclosion de l'Ethologie à

Liège dans les années soixante, et qui a accepté d'aider le jury de son
incomparable expérience de I'Ethologîe et des Cichlides, ce fut en quel-
que sorte I'occas'ion d'une démultiplicat'ion de son parrainage spi.tlyql.
Pour le service d'Ethologie, que Ch. N'G0KAKA fréquenta de 1978 à 1983'
c'est un motif tout part'iculier de fierté et de satjsfactjon d'avoir
mené à bien une forme nouvelle de coopération à l'échelle universitaire.

Rentré dans son pays, 1e Docteur Ch. N'GOKAKA s'est rapidement
vu confier des charges d'enseignement à l'Institut supérieur des Scien-
ces de l'Education et à l'Institut de Développement rural, charges qui
relèvent de I'Etholog'ie fondamentale et appliquée. Ces désignations
sont de bon augure pour 1ui permettre de se consacrer au progrès, à la
diffusion et à l'ut'ilisation de la science. Puisse-t-il conserver le
temps et trouver 1es moyens de poursuivre une activjtê de recherche,
et puissent nos laboratoires, sur un pied d'éga1itê et de fraternité,
poursuivre et développer une fructueuse collaborat'ion.

J.Cl. RUt^lET
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RÉsUMÉ

. Le présent travajl concerne 1'analyse des mêcanismes éthologi-
ques d'isolement de deux espèces de Cichlides africains couramment uii-
l'isées en pisciculture : les Sarotherodon nilotjcus et mossambicus. Il
comprend cinq parties : la derniêreETanîFêsrrvee à 1a corrcTusion gé-
néral e .

- La première partie fait le point dés connaissances actuelles sur l,
hybridat'ion chez les poissons Téléostêens du groupe Tilapia;

- Dans la seconde, on discute l'intêrêt et les djfficultés de 1'appli-
cation des techniques statistiques à des données êthologiques;

- Dans la troisiême, on pFésente les espèces étudiées, 1e matér'iel d'en-
registrement du comportemênt et on dêcrit les méthodes d'observation
et d'expérimentation .

- Dans 1a quatrième, on analyse et on compare la forme, 1es frêquences
d'apparition et l'êvolution des actes intervenant dans le comporte-
ment de parade.0n analyse et on compare ensuite ia séquence des évé-
nements menant à la ponte et à la fécondation.

En ce qui concerne 1a forme, ia fréquence d'utilisation des
actes sexuels et le rôle que chaque acte apporte pour le succès de la
reproduction, on remargue que les femelles des deux espèces montrent
une extraordinaire homogénéité.

Chez les mâles, on note d'abord que le rêpertoire des actes
sexuels n'est pas exactement le même. En ce qu'i concerne la forme de
ces élêments, on remarque qu'i'l n'y a aucune similitude entre les mâles
des deux espèces. Enfin, ces éléments de la cour des mâles diffèrent
tant par leur fréquence dremploi que par leur signification sexuelle.

L'analyse des séquênces d'actes dans les contextes intra et
interspêcifiques a été effectuée pour chaque sexe et pour chaque es-
pèce. Les résultats principaux sont 'les suivants :

1. L'analyse statistique montre que 1'évolution d'actes menant à la
ponte et à la fécondation nrobéit pas à un modè1e markovien où seul
l'acte précédent est lié à l'acte suivant selon un enchaînement aléa-
toi re;

2. Quelles que soient 1es espèces,1es séquences d'actes effectuês par
un poisson en contexte conspécifique et interspêcifique d'iffèrent
significativement. 0n conclut que la cour adressée aux femelles
conspécifiques n'est pas semblable à celle adressée aux femelles
hétérospécifiques. Enfin, les schémas de cour obtenus révèlent une
grande hétérogénéité chez les mâles des deux espèces.
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Enfin, l,étude de l'enchaînement des interactions comportemen-

tales condu.isant a 1a ponte et à la fécondation chez des couples con-

iiè.iriàrÀr ài ri*t"t inet en évidence des voies principales et des

,àiàt t".ondaires. Liordre de succession des échanges s'avère relative-
À".i-nàÀààânà aù niveau des voies secondaires; par contre, i1 diverge
nettement au niveau des voies principales'

doxe rencontrê dans la s

minatio

que
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0n termine 1e travail Par 1 ques remarques résumant 'le 
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@
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INTRODUCTION GENERALE

Le problème de 1'hybridation occupe une position centrale dans
de nombreux domaines biologiques, génétiques. Ce problème peut donc être
examiné sous les aspects 1es p'lus divers.

Nombreux sont les naturalistes qui ont entrepris l'étude de
1'hybridation dans un but purement taxinomique. Ainsj, lorsque deux for-
nres sont soupçonnées d'appartenir à des espèces différentes, on peut
chercher à les croiser afin de savoir si elles sont ou non interfécondes.
D'autres chercheurs ont pratiqué ou pratiquent I'hybridation, en parti-
culier chez les animaux dornestiques, soit dans le but d'améliorer ou
d'assocjer leurs caractères et leurs aptitudes, sojt pour provoquer I'
apparition de qualités nouvelles. Par ailleurs, on connaît depuis long-
temps 1es effets, qualifiés de dépressifs, de ia consanguinité. Les
unions entre les indivjdus fortement apparentés engendrent dans 1a p1u-
part des cas des descendants dont la perte de viabiljté ou de fertili-
té devient împortante au cours des générations. C'est probablement à

la suite d'observatjons de ce type que dans 1a plupart des socjétés hu-
nraines les nrariages entre proches parerrts sont jnterdjts.

A 1'opposé de I'eI'fet dépressif de la consanguinjté, on con-
naît le phénomène de "vigueur hybride" ou "hétérosjs" utilisé assez
couramment en agronomie.0n cultive couramment des mais hybrides remar-
quahles tant par leur résistance vis-à-vis des cond'itions climatiques
défavorables que par leur excellent rendement.

Chez les poissons Cichlides, 1'hybridation a fait l'objet drun
certain nombre de travaux dans les étangs de pisciculture. Dans la plu-
part de ces croisements, 1es descendants obtenus appartiennent tous
au seul sexe mâle : leur élevage en étang évite une reproduction anar-
chique qui jusqu'alors a toujours limité l'intérêt économique de ces
espèces. Enfin, comme chez les végétaux ou dans les autres groupes zoo-
logiques, ces hybrides manifestent une vigueur et des possibil ités de
cro.issance supérieures à celles des parents. L'hybridation apparait
donc intéressante dans un but de pisciculture.

Cependant, malgré tous les avantages que 1es hybrides offrent
du point de vue de 1a pisciculture, jamais les résultats des croise-
ments n'ont été stables et reproductjbles.

Une telle situation pose un excellent sujet de réflexjon.

Quelles sont les causes de cette instabilité ? Les mécanismes
qui empêchent les croisements interspécifiques ou bjen ceux quj rédui-
sent le plein succès de ces croisements sont-ils responsables de cette
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sjtuation ? Que faut-jl faire pour stabiliser le système et obten'ir des
producti ons mass i ves d' hybri des ?

Les questions sont clairement posées, mais 1e pisciculteur ou

1e zoologiste ne disposent que de très peu d'éléments pour formuler
une réponse scientifique et détaiIlée. D'autre part, ces questions,
pourincomplètes qu'e11es soient, montrent f impossibjlité de trajter
ie problème de 1'hybridation chez les Cichlides dans toute son étendue
au cours des cjnq années consacrées à ce travail. Par ajlleurs, i1 est
étonnant de constater que très peu de chercheurs se sont attachés à

préc1ser le rôle du comportement dans la situation que nous avons évo-
quée ci-dessus. Pourtant, celui-ci mér'ite d'être pris en consjdération
à cause du foisonnement des traits comportementaux de ces an.imaux. Nous

n'avons donc pas manqué de porter notre attention sur cet aspect qui a
jusqu'à présent été complètement nég1igé.

Le comportement reproducteur d'un anjmal quel qu'il sojt est
généralement fondé sur la production et 1a réception de stimuli par des
partenaires des deux sexes. Les travaux réaljsés sur les Cichlides par
BAERENDS et BAERENDS VAN R00N (1950), et récemment ceux de l^lICKLER
(L962,1963, 1965 et 1966), FISHELSON et HEINRICH (i963), RUWET (1963),
VOSS (1965-1976), V0SS et RU|üET (1966), HANON (i975) ont permis de dé-
finir ces stjmuli (comportementaux). Mais ces travaux, dont lrobjet
principal était avant tout de ieter un pont entre ia systématique et
1'éthologîe, ne nous ont pas éclairé sur le rôle que peuvent iouer ces
éléments dans I'instabiIité des croisements observés chez ces animaux.

Ainsi donc, en abordant cette étude, nous nous posions 1es
questions suivantes l

1. QUELS SONT LES STIMULI (COMPORTEMENTAUX) QUI ASSURENT LA REPRODUC-

TION D'IND]VIDUS CONSPECIFIQUES ?

2. CES STIMULI PRESENTENT-ILS DES PARTICULARITES QUI EMPECHENT L'HYBRI.
DATION ?

3. DANS L'AFFiRMAT]VE, CES PARTICULARITES SONT-ELLES QUALITATIVES OU

QUANTITATIVES, OU AU CONTRAIRE, SONT-ELLES A LA FOIS QUALITATIVES
IT QUANTITATIVTS ,

4. ENFTN, CES MECANISMES PARTICULIERS SUFFISENT-ILS POUR EXPLIQUER EN-
TIEREMENÏ LA SITUATION EVOQUEE ?

Ces questions constjtuent la base de notre recherche.

Notre travail a donc trait essentiellement à l'étude du méca-
nisme d'jsolement de deux espèces de Cichljdes couramment utilisées
dans les piscicultures africaines et asiatiques.

Il est certa'in que nombre de nos résultats aboutissent à de
nombreux points d'interrogation ou à la formulatjon d'hypothèses nou-
velles. Celles-cj n'en constituent pas moins le point de départ de nou-
velles recherches dont les résultats contribueront à une me'illeure con-
naissance de 1'hybridatjon chez les Cichlides,

Nous avons subdjvjsé ce travail en cinq parties

La première revêt, à no s yeux, une importance capitale car,
' hybri dati on, i 1 étai t i ndi spensabl e 'avant d'aEorïê-r Tefroblème de I
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dans le cadre du travail de thèse, de présenter un résumé des connais-
sances acquises sur l'hybridation dans le règne animal. Cette partie,
essentjellement bib'liographique, et occupant'les pages 4 à 36 de la
thèse, n'est pas reprise dans 'la présente publ ication. Nous renvoyons
le lecteur, soit à la thèse, sojt aux travaux de Ernst MAYR et
Jean GINERM0NT, auxquels nous avions fait de larges emprunts. Le cha-
pitre traitant plus particulièrement de 1'hybridatjon chez les
Téléostéens, et spécialement chez les poissons cichlides du groupe
Tilapia, a été réactual isé avec I'aide de J.C. PHILIPPART, Directeur
du centre de pisciculture expérimentale de Tihange.

La seconde partie est un jugernent critique des avantages et
des dif f iôüTIâiETiffiëE quanti tative du comportement animal.

Dans la troisième partie, après avoir présenté les espèces que
nous avons étufi6-Ïffi-ffi-n'îîécrit le matériel utilisé ainsi que
les méthodes d'observation et d'expérimentation.

La quatrième partie expose,dans un premier et un second temps,
1es descri!'fiîfr3-Eltffifisons des différents actes sexuels exécutés
par nos animaux au cours du comportement de parade sexuelle (parade
conspécifique, parade hétérospécifique). Ces comparaisons portent sur
1a forme, 1a fréquence et l'évolution de 1a fréquence de chaque acti-
vité. Dans un troisième temps, nous nous somnes attachés à 1a descrip-
tion et à 1a comparaison des séquences du comportement sexuel et plus
particul ièrement des échanges d'informations d'abord au niveau conspé-
cifique, ensu'ite au n iveau interspécifique. Dans un quatrième temps
enfin, nous avons comparé 1es cornportemerrts de ponte et de fécondation.

La cinquième et dernière partie est réservée à la conclusion
généra 1 e. Après avojr fajt 1a synthèse de nos travaux, nous avons donné
notre avjs sur le problème de 1'hybridation en généra1 et chez 1es espè-
ces étudjées en particulier,
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PREtvlIERE PARTIE

ÉrRt RcruEL DES coNNAISSANCES suR L'HyBRIDATIoN

DANS LE RÈENT ANIMAL

CHAPITRE PREMIER

HyBRTDATToN cHEZ LES porssoNS rÉlÉosrÉErus
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L'HYBRIDATION CHEZ LTS POISSONS CICHLIDES

DU GROUPE TILAPIA

par

Ch. N'G0KAKA et J.C. PHILIPPART

I.0. AVANT-PROPOS

I.i. HYBRIDATION CHEZ LTS INCUBATEURS BUCCAUX

L'hybridation est surtout connue c hez les Cichl idae incubateurs
buccaux et en particulier dans le genre Saro the rod 0n comme ê montre

TTON 1979). La piupart

L'hybridation est un phénomène largement répandu chez les
poissons téléostéens dont au mojns 56 familles sont concernées (LAGLER

et al., 1977 ). Cornme dans les autres groupes zoologiques, il existe
des hybr.idations naturelles (C0USIN, 1967) et des hybridations.expéri-
mentaies (DAGET et BAUCHQT, 1976) obtenues en aquarium, en milieu semi-
naturel (étangs) ou par reproduction artificielle. La haute fréquence
des hybridations chez 1es poissons téléostéens par rapport aux autres
vertébrés tient à deux facteurs. La plupart des espèces ayant une fé-
cOndation externe, 1es produits sexuels Sont simplement émis dans I'eau
parfois au njveau de frayères plurispécifiques, ce qui permet la mise
en contact des spermatozoîdes d'une espèce avec les ovules d'une autre
espèce. B'ien que plus rare, 1'hybridation existe aussi chez 1es poissons
à îécondation interne comme les Cyprinodontes vivipares. Le deuxième
facteur fac'i I j tant I 'hybridation des poi ssons est d'ordre généti que :

le nombre de chromosomes varje généralement peu ar-r sein d'un mêrne ordre
(1es perciformes ont presque toujours 48 chromosornes), tandis que 1es

chromosomeS sexuels ou hétérosgmes ne se djstinguent jamais des auto-
somes (DAGET et BAUCH0T,1976).0r, il est bien connu que 1es incompa-
tibilités génétiques entre espèces de parenté phylétique vois'ine ont
souvent pour opigine soit un nombre de chromosomes différent, sojt des
problèmes à la méiose avec les chromosomes sexuels.

A 1'exception de que'lques hybridations signalées au sein du
genre cichlasoma sud-américajn, tous les cas d'hyblidation reconnus
éhez les Cichlidae se rapportent aux espèces africaines et spécialenent
aux ,,TilaEîJr-oi-T'on connait (SCHWARTZ, 1983) 114 hybrides obtenus à

partir de.30 espèces sur les B0 espèces répertoriées (PHILIPPART et
RUWET, 1982 ) .

tableau 1 repris de I'ouvrage de BALARIN et HA

des cas d'hybridation ont été obtenus dans les
(

t

x S. esculentus (iritro-Naiüsïa GffiEITt al.
duit) dans le lac Kjta
chir tous deux introd
eî;l rq76)

,-T97fl; J !!tg[igs]it
ngi ri (l,jELC0Ml\1E, 1966 ) ,
uits) dans 1e 1ac Itasy

trôd
soilurus niqer

,,Ïrtil ms-lË-t

cond i ions artificielles
de 1'étang de pisciculture ou de l'aquarium exp érinrcntal. Les hybrides
apparu s en rniIieu natureI sont beaucoup moins nomb reux : S. variabilis
x S. niloticus (ir
s.--tpEilît-îigg.

ntroduit) dans le lac Victoria (I,/ELC0f4M r-; 1966-Tq-67r
x S. leucostictus ( tous deux introduits dans le I ^^I dL

S. nîÏoTîcus x S. macro-
â Mtdagascar LÂMARq,.üE_

S. esculenIus (

S. niloticus-louillôls-în xS et S. nilot
üc5-lJu rlyorrl e NkurluL.tr

CUS X

E, 19/4). 0n remarque que toutes ces hybridations

B

en nfi.nm*fBTAoL



"naturelles" sont en fait 1a conséquence d,introductions mettant en
présence des espèces originellement allopatriques.

Les premiers travaux expérimentaux sur l,hybridation, réa1.isés
par HICKLING (1960) sur S mossambicus femelle et S. horn 0rum ( souche
de Zanzibar), donnèrent d-'es' résul tats assez surprenanFîuaîî

x S. hornorum
au

a'*ratio des rides; le croisement S. mossambicus Iproduisait
hvb

100 % de mâles fertilesl tând'IsJuE-fe c r oTsefrêî-fi:Fêîi p roq ue
donnait une proportion de tro'is mâles pour une femelle. Par la suite.
l'existence d'un sex ratio anormal che z les ides a été mis en évi-
dence pour un grand nombre de crojsements (

hybr
voi r tableau 1 ).Mais des

btenus qu'avec I es croj -
LING,1960,1968
) ai nsj

),
i loti cusue S. n q

n d'hybr des> 90-7-milEs
ement des deux espèces(S. spilurus nioe

(ELDER et GARROD, 1e617 eI de S. v-ariabilis et S. niloticus (introduit)
r et S. leucostictus introduites dans le lac Naivasha

dans le lac Victoria (|^IELCOI4ME; 1966;1967I

I.II. HYBRIDATION CHEZ LES PONDEURS SUR SUBSTRAT

q
'i

Le phénomène de vigueur de l,hybride ou hétérosjs, se tradui-
sant par un meilleur potentiel de croissance chez les hybrides par rap-port aux jndivjdus de souche pure, se marque (dans 1e cas des popula-
tions mâles surtout étudiées en pisciculture) chez S. mossambicus'x
S. hornorum (HICKLING, 1960), chez S. mossambicus x-S.ïîIô-tiîüî(«UO.
1969) et chez S. n iloticus x S. horioru1_(p-RÏmI-N-fN, TOOB')-f-6-iëiô--que
ce tte dernièrelbîervâïiofr' ne-soirlî§ coÀf i rmée pâr r es' Étuctes stat j s-
tiques de L0vSHIN et al. (r9/7). En revanche, l'hybride mâle s. niloti-
cus x _S_. aureus ne présente aucun avantage de crojssance sur Tes-frâTE
parentâux-FRUGININ et a1., 19/5).

L'hybridation a parfois un effet avantageux sur cerLajnes ca-
ractéristiques de 1'amplitude écologique des espèces; le crojsement
de S. aureus, très tolérant au froid (mortalité à 9"C) avec S. niloticus,
p1u§ tlernrophile (mortalité à 13oC) fournit des hybrides ayant TalEsîs-
tance au froid de S. aureus (CHERVINSKI et LAHAV, 1976),

Enfin, LOVSHIN et al, (7977) et DUNSETH (1977) rapportent que
1es hybrides mâles 5. nilotjcus x S. hornorum sont beaucoup plus aisé-
ment capturables à Ta sennê-êî-étang qîiA-Iê-mâles S. hornorum,
S. niloticus et S. aureus; dans ce cas 1'hybridatioi'aTEG-Tes compo-
îanïeîïônrportemdntâTe-§-d'es réactions oe füite, d'évitement, de mise' à
I 'abri .

Les Cjchlidae pondeurs sur substrat ont été beaucoup moins
étud jés que 1êîin-cÏEîteurs buccaux. Hormis le cas encore douteux d,hy-
brjdation T. zillji x T. rendalli (deux espèces introdujtes et a11opa-
triques) dâns-Te Tac vîctorîa (ilELC0M[,1E, i967), les hybridations réper-
toriées dans ce groupe ne concernent que 1e genre sud-américain

9
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Tableau 10. principaux cas d'hybridation i[t_erspécifique dan
ToN;1e79)

Femel le x Mâle % de mâles dans
I a descendance

S. mossambicus
S. mossambicus
S. mossambicus
S. mossambicus

x S. niloticus
x S. hornorum
x S. andersoni i
x S. spi 1 urus ni ger

rôo
N

N

S. hornorum
S. hornorum
S. hornorum

x S. mossambicus
x S. niloticus
x S. aureus

75

90

S. niloticus
S. niloticus
S. niloticus
S. niloticus
S. ni I oticus
S. niloticus
S. ni I oticus
S. niloticus
S. niIoticus

xS
xS
xS
xS
xS
xS
xS
xS
xS

mossambicus
hornorum
aureus
macroch'i r
spi 1 urus ni ger
I eucos t'i ctus
variabil is
ga1 i'laeus
macrocephal us

50-70
100

50 -100
50 -100 ?

B5
94

( 1oo ?)
N

N

S. aureus
S. aureus

xS
xS

ni I oti cus
andersonii (?)

S. macrochir
S. macrochi r
S. macrochi r

x S. niloticus
x S. mossambicus
x S. andersoni i

75
(100)

75
N

N

S. spilurus niger x
S. spilurus niger x

S. niloticus
S. leucostictus

43
95 .5

S. andersonii x S. mortimeri N

S. escul entus x S. amphimelas

N : sex ratio normal
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Cichlasoma cyanoguttatum d x Cichlasoma meeki 
Q

C'ichlasoma meeti d x Cjchlasoma nigrofasciatum 
Q

Cichlasoma nigrofasciatum d x Cjch'lasoma cyanoguttatum 
Q

Cichlasoma nigrofasciatum d x Cichlasoma spilurum 
Q

Ces espèces ressemblent fortement à celles du genre Tilapia en ce qui
concerne la modalité de 1a reproduction. 0ZIBKO (197i) et GRIMMINGER
ont observé en aquarium la formation d'un couple interspécifique res-
pectivement C, cyanoguttqtum x C. meeki et C. meeki x C. nigrofasc'iatum)
qui s' est reprofiiTflr.ryi-Eîîs foi sllffia'lemëntfTd hy6r
étajent sur le plan méristique, intermédiajres entre les
pures,

ides obtenus
deux espèces

I.IiI. HYBRiDATION ENTRE PONDEURS SUR SUBSTRAT ET INCUBATEURS BUCCAUX

relaïio

Sans que cela ait été confirmé ultérieurement, l^IHITEHEAD (1960)
aurait observé, dans les rivières au Kenya, le croisement S. spilurus
niqer femelle x T. zill i mâle: les hybrides auraient eu unE cffiinF
resiemblance avec S. leucostictus. Selon ELDER et GARR0D (196i), il
reste cepenoant po§si61êl[e-ÏFTIrurno ait confondu 1es hybrides avec'l'espèce S. leucostictus. IBRAHIM, N0ZAI,JA et LEMA (1976) et GEORGE (1976)
rapportenî lThfTÏlæion'entre T. zillj et S. andersonii dans 1es cages
rle culture à Nyegezi (Tanzanie); LâEîljté-de-Gîîio'i§ements en milieu
naturel ou semi-naturel est toutefois mise en doute par plusieurs au-
teurs (FRYER et ILtS, 1972).

En aquarium, PETERS (1963) a hybridé par fécondation artifi-
cielle S. mossambicus et T. tholloni ainsi que S. spi'lurus niger et
T. zilli. BIUER-TI366) a Féus§i] pàF fécondatiofr'aîîiFiôidlTe-T croi-
§er-Tlttrolloni femelle avec S. niloticus mâle. Cet auteur étudiait les

rts en re les alevins eî I es paren s et il ne mentionne rien qui
concerne 1e conrportement sexuel des alevjns hybrides; on sait seulement
que tous étaient du sexe fenrelle et qu'ils étaient mâtures. CH0URROUT

et ITZI(0rnICH (1983) ont obtenu par repçoduction artificielle un petit
nombre d'alevins hybrides T. rendalli 0 x S. niloticus Q. Dans 1'en-
semble, 1a viab j I jté de ces-hy6-riZês-Est taiUlE--- '

I.IV. INTERTTS DT L'HYBRIDAT]ON CHEZ LES POISSONS CICHLIDES

I.lV.1. Intérêt éco-éthologique fondamental

L'hybridation interspécifique qui existe chez les cjchlidés
est en elle-même un phénomène biologique majeur dont l'interprétation
soulève de nombreuses questions fondamentales relatives à 1'éco1ogie,
à 1'éthologie et à 1a génétique des espèces.

La conrpatiblité génétique (nombre, formes et structure des chro-
mosomes) et physiologique entre deux espèces est la condition absolue
nécessaire à leur hybridation. Mais des hybridations théoriquement pos-
sibles (et réalisées par exemple par reproduction artificjelle) n'ont
aucune chance d'avoir lieu dans la nature où les espèces occupent des
aires de distrjbut'ion séparées (voir PHILIPPART et RUWET, 19e2). De nos
jours cependant, cette donnée est complètement bouleversée car les mul-
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tiples transferts de tilapias, effectués en Afrique depuis les années
cinquanten ont rnis en présence des espèces originel lernent a1 lopatriques
qui tendent à s'hybrider. Pourtant, chez beaucoup d'espèces allopatri-
ques artificjellement mises en contact, et plus encore chez les espèces
sympatri eues, peu d'
(FRYER et ILES, 1972
logique (séparation
de nature éthologiqu
reproducteurs très é
substrat, reproducti

hybridations semblent se produire en milieu naturel
) à cause d'obstacles et d'jsolations de nature éco-
des espèces au niveau des microhabjtats) et surtout
e, crest-à-dire liés à l'exjstence de comporternenl.s
laborés (fornal.ion de couple chez les pondeurs sur
on en arène chez les incubateurs buccaux) et de nré-

urquoi et
point 1es

canismes de reconnajssance spécifique précise basé sur'les coloratiorrs
et les mouvements d'expression (RUWET et VOSS, 7974), En revanche, des
hybridations sont obtenues beaucoup plus aisé[]ent quand 1es espèces
sont volontairement ou non réunies dans des conditions tout à fait arti-
ficielles (aquarium, bassins, étangs, cages flottantes)
une rupture de l''isolation éco-éthologique. C'est 1e po
comment de ces situations qui intéressent au plus haut
logi stes étudj ant I a commun i cation animale.

qu i favori sent

D'une manjère plus généra1e, 1'étude de 1'hybridation chez les
cichlidés peut être d'un appoint très précieux pour clar.ifier'la taxi-
nomie et 1a phylogénie de ce groupe en pleine spéciation. Cet obiectjf
est ambitieux, car les cichljdés forment une fatnille extrêmement vaste,
qui compte un nonibre énorme d'espèces (p1us ou moins 1.100) et on en
décrit encore régu1 ièrement de nouvel les. D'autre part, ainsi que nous
le verrons par 1a suite, la fréquence des hybridatjons chez 1es pois-
sons en généra1, et chez les Cjchlides en particulier, est te11e qu'i1
est très difficile d'arguer en faveur du rôle que peut iouer l'étude de
1'hybridation dans la taxinomje et 1a phy1ogénie de cette fami I le.

I. IV.2. Intérêt pour 1a connaissance du déterminisnre du sexe

le
étho-

Au p'lan théorique, l'existence d'un sex ratio souvent anormal
chez les hybrides F1 des Cichlides des genres Sarotherodon pose un
très intéressant problème de déterminisme du sexel-TE-Ï9501-HiCKLING
émettait 1'hypothèse d'un déterminisme génétique conrparable à celui mis
en évidence par GORDON (1947) chez Platypoecilus où les croisements en-
tre souches de différente orjgine dôfr?iêiîîêl-ïâsultats analogues;
grâce à I'étude de Ia transmission de caractères de colorat.ion Iiés au
sexe, GORDON a montré que 1e mâle est hétérogamétique XY et la femelle
homogamétigue XX dans certaines populations naturelles (région de
Mex i co

feme I
al ors

e XY,
ue la situation des chromosomes sexuels est inverséeq

mâ le YY dans une souche d'origine géographique différente
Honduras bri tani que Selon CHEN (1969), la p

)
I

100 % mâles dans le croisement S. ntossambicus
roduct ion d'hybrides
0 x S. hornorum 0 peut
f ----t teme I le homogametlque
S, hornorum est mâle

(frZ).

s'expliquer en admettant que S. mossâm6-Tcux ês
(XX) et mâle hétérogamétique fxv)lTàn'dis que
homogamétique (ZZ) et femelle hétérogamétique

S. mossambicus Q x S. .hornorum tl

XXxZZ

ü' ü' ü' ü'

TI



S. mossambicus

XY

x S. hornorum

xWZ

/
0 0+

ü* ü' l'
Grâce à des recherches sur'l'inversion du sexe par traiterent hormonal
(JALABERT et a].,7974), 1e type génétique de plusieurs espèces de
Sarotherodon a pu être précisé corme l'indique le tableau ci-dessous
A-'rpFëîTEfTsEN et SHELToN (i979) et BALARIN et HATToN (1979).

Tab I ea rr 11. .
tspèce Sexe homogamétique

S

S

S

S

S

S

S

S

S

mossambi cus
hornorum
ni I oti cus
a ure us
mos sambi cus
spilurus niger
I eucosti ctus
variabilis
andersoni i

femel le
mâl e

femel I e
mâl e
mâ'l e

feme'l I e
mâle r
mâle *

feme'l 'le r

,( Cas douteux

La théorie simple des quatre chromosomes sexuels (LOVSHIN, 1982) n'ex-
pliquant pas les sex ratio qui résultent de certajns croisements,
JALABERT et al. (1971) ont suggéré'l'influence probable des autosomes
sur la détermination du sexe et, par la suite, AVTALION et HAMMERMAN
(1978) ont élaboré une théorie explicative selon laquelle les chromo-
somes sexuels sont cornpiémentés par une paire d'autosomes.
Des études récentes (MOAV et H0CHENBERG-GRUMET, 1983) ont dérnontré
l'existence d'une différenciation de 1'express'ion des gènes des histones
chez les hybrides F1 par rapport aux parents; ce phénomène pourrait in-
fluencer 1'expression d'autres gènes de'l'hybride, et notamment des
gènes déterminant le sexe.
Signalons enfin, pour faire un lien avec le point précédent, que les hy-
bridations de "tilapia" qui donnent des sex ratio à forte proportion de
mâles concernent des espèces (sauf dans le cas du croisement S, niloticus
x S. aureus) dont les aires de distribution ne se recouvrent ['as]:Eândi§-
que lês 1il6'r'idations qui donnent un sex ratio normal concernent des es-
pèces sympatriques (BALARIN et HATTON, 1979).

I. IV.3. Intérêt de 1 'hybridation des ti lapia en pisciculture

Dans les eaux tropicales, 1'élevage des Ti'lapia se pratique
depuis de nombreuses années, mais 1e succès de cette pisciculture a
beaucoup varié. Les études faites sur la production annuelle mettent en
évjdence une variation de 500 à 70.000 kg par ha sujvant la méthode
employée, 1e choix des espèces et la fertilité de l'eau. Lorsqu'i1s
sont élevés en étangs, les Tilapia montrent une grande résistance aux
mauvaises conditions d'élevage; ils se reproduisent spontanément dans
des situations très variées, acceptent de très nombreux aliments natu-
rels et artificiels et grandissent généralement très vite. Cependant,
malgré tous les avantages que 1es Tilapia offrent du point de vue de la
pisciculture, 1es résultats d'élevage en étangs sont rarement satisfai-
sants en raison de 1a surproduction de poissons de trop petites tailles
(sans valeur commerciale). Suivant 1es espèces, les Tilapia commencent
à se reproduire à I'âge de 3 à 6 mois et peuvent frayer 4 à 6 fois par an

Xtl
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suivant les conditions du milieu.0n assiste ainsi à une surpopulation
rapide d'jndividus entralnant le nanisme. Pour remédier à cet état de

fait, on a essayé diverses méthodes afin de contrôler la reproduction
des Tilapia (voir BALARIN et HATTON, L979 et GUERRERO, 1982). L'élevage
mixte "Tjlapia-Prédateur" (Clarias-Lates-Heterobranchus-Serranochromis-
He te ro s i s -Henr i ch rom i s ) e n vFîe co nÏrdTetrTâ-rdfiFôô ucîi o n=-tonÏ u-Ie s

sucEE§-TFè§?fiers, soit que 1e prédateur ne soit pas assez efficace,
soit qu'il contrôle trop efficacement 1a reproduction des Tilapia, au-
quel cas le rendement total par ha est faible. L'élevage intensjf en
cage fiottante (COCHE, 1977 ) ou en bassin (MELARD et PHILIPPART, 1981;
ALLISON et al., 1979) inhibe 1a reproduction, mais cette technique n'est
pas applicable en étang où les densités nécessa.ires pour obtenir cet
effet ne sont jamais atteintes. La culture monosexe des mâles à crojs-
sance plus rapide que ce'lle des femelles présente un double'intérêt :

d'une part, elle él.imine l'éventualité d'une multipiication anarchique,
c'est-à-djre 1es risques de surpopulation et de nanisme; drautre part,
elle améliore la production marchande, à conditjon de charger 1'étang
rigoureusement avec 100 % de mâles.

Pour obtenir des populations monosexe mâle, d"ifférentes techniques ont
été util'isées :

§clcg
La technique 1a plus s'irnple consiste à sexer individuellement (par
examen de 1a papille urogénitale) les Tilapia à un poids d'environ 50 g.
Toutefois, sexer sur une grande échelle les T"ilapia est un travail fas-
tidieux qui requiert beaucoup de pratique et une nlain d'oeuvre abondarrte
et qualifiée. En outre, cette technjque nécessite un élevage en deux
temps : il faut d'abord produire les alevins et les élever jusqu'au mo-
ment où les sexes deviennent apparents (+ S0 s) et ensuite pratiquer
1'élevage isolé des mâles sexés (d'où peFte de 1a production des femel-'les). EÀ région tropicale, cette technique du sexage ne senrble être
généraf isable que dans 1es petites exploitations, où de faibles quanti-
tés d'alevins suffisent à 1'empoissonnement d'étangs de un à quelques
ares. Mêrne effectué à pet'ite échelle, il y a souvent des erreurs et il
suffjt de quelques femelles dans le lot des mâles pour provoquer l'échec
(MICHA, 1974). Le sexage "manuel" est néanmoins utilisé dans'les pisci-
cultures commerciales de Tilapia en Israël et en Belgique. Lorsqu'i1
suffit d'accroître jusqu'à 80-90 % 1a proportion de mâles dans 1a popu-
lation d'élevage en bassin ou en cage, on procède parfois à un tri mé-
canique basé sur 1e dimorphisme des tailles des mâles et des femelles.

Inhibition de'la roduction

La stérilisation ou la maturation retardée des Tilapia ont été obtenues
par des traitements au moyen de rayons X et y (Al. DAHAt"l, 1970), de

chérnostérilisants (Al. DAHAM, 1970) ou d'inhibiteurs (nréthallibure) de

synthèse ou de libération d'hormone fituitaire gonadotrope (DADZiE'
L974). Ces procédés onéreux sont difficilement applicables sur le ter-
ra'in et certains d'entre eux sont dangereux à cause des propriétés téra-
togènes des produits chimiques employés (nréthallibure) (BALLARIN et HATT0t'J,

1979). La reproduction des Tilapia peut être plus naturellement inhibée
en agissant sur la salinité (plus de 20 %o pour S. niloticus, in
GUERÉERO, 1982) ou sur 1a température (moins de T6-ZZ6T-î6'Ïô'n 1es espè-
ces) mais ces méthodes, de toute manière très défavorables à la crois-
sance et à la production, sont pratiquement inapplicables sur le ter-
rain où l'on subit les conditions climatiques et hydrobiologiques du
I ieu.

e- !e!!fe l
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Inversiorr du sexe ar traitement hormonalP

En incorporant de I'hormone mâ1e (méthyltestostérone ou éthynyltestos-
térone) à l'aliment distr"ibué pendant 30 à 60 jours à oe jeunés alevins
de_Tilapia, il est possible de transformer les femelles génotypiques en
mâ1es phénotypiques (inversion) et d'obtenir une progéniiure 100'% mâle
(CL[MtNS et INSLEE, 196q). Cette technique coûteuse èt sophistiquée
est commercialement util isées aux Phjlippines (GUERRERO, i979) et en
lsraël (ROTHBARD et al., 1983); e11e est difficilement transposable aux
pays tropicaux ne disposant pas de f importante infrastructure néces-
saire au traitement hormonal de grandes quantités d,alev ins.
Production d' rides monosexe

Par rapport aux techniques précédentes, peu efficaces, ou fastid.ieuses,
ou trop sophistiquées, 1'hybridation d'espèces donnant une progéniture
90-100 % mâle apparaît comme un procédé naturel susceptible de résoudre
ie problème du contrôle de 1a reproduction en étang et surtout d'amé-
I iorer via l'élevage mo nosexe mâ1e, 1 a producti vi t de toutes les for-
mes d'

,
él

Actuel lement, (L0VSHIN, 1982
evage du tilapia en étan gs

hybridatio
en cages, en enclos ou en bassins

t
e

n est prqt
aureus 0)

tiï-fBrés
iquée à l'échelle

commerciale en Israêl oticus I x S.
sambicus x S. niloticus eî-err--îîfri q ue Ta

à Taiwan (§. mos -

(§-ïiTî'ticusx
i 1 , Panama)

A travers le monde, de nombreux autres
pForj6ï!-loi6nt Ee spoir sur 1'applicat'ion de cette technique.

L'engouement pour 1'hybridation ne doit toutefojs pas masquer
la réaljté des problèmes encore assocjés à 1a généralisation de cette
technique, strictement biologique certes, mais néanmojns hautenBnt
sophistiquée et d'application très djfficjle sur le terrajn, notamment

S. ni

s
)

en Afrique, en dehors des
concerne essent'iellement i

rands centres spéc'ialjsés. Ce problème majeur
I'obtention de souches pu res de Sarotherodon

garantissant après croisement une progéniture 100 % mâ1e (des souches
pures sont commercialjsées à des prix astronomiquement é1evés) etjj) la conservation de ces souches à l'abri de toute contaminatior: gé-
nétique. Cela étant acquis, i1 faut encore disposer ou élaborer'les
recettes pour 1a mise en charge des étangs (proportion des mâles et fe-
melles, densité absolue et tailles-âges des géniteurs, durée des cycles
de production) et pour 1a récolte des alevins. Et c,est surtout dans ce
domaine qu'une meilleure connaissance des mécanismes éthologiques de
1'hybridation pourrait contrjbuer à optimaf iser les systèmes de produc-
tion massive d' alevins.
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DEUX I EIV]E PART I E

CHAPITRE DEUXIÈME

JUGEMENT CRITIOUE DES AVANTAGES ET DES DIFFICULTÉs nE T,ÉTuoe
OUANTITATIVE DU COMPORTEMENT ANIMAL
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II.O. AVANTAGES ET D]FFICULTES DE L'ETUI]E QUANTITATIVE DU COMPORTEMENT

AN I MAL-

Bien qu'il soit presque jnutile de iustifier l'intérêt des
études quantitatives dans de nombreuses branches biologiques tant les
travaux à leur sujet sont nombreux, il nous faut pourtant situer l'étho-
logie pour souligner 1es aspects sur lesquels elle diffère des autres
sciences.
Dans son développement primitif, la méthode éthologique était essentiel-
lement intuit'ive et qualitatjve. Cette méthode, savamment utilisée par
les fondateurs de 1'éthologie moderne, avait permis en quelques années
d'élaborer une synthèse exp'licative du comportement qu'i a rendu de nont-
breux services. Mais, malgré son apport jndiscutable quant à la com-

- L'analyse de la forme :

Plusieurs attjtudes peuvent être composées par un certain nombre d'é-
léments identiques. Il est possib1e que ces attiludes partaqent des
facteurs causaux.

préhension des actions de I'animal, on doit cependant lu'i reconnaître
certains défauts. t-n effet, iI faul. d'abord reconnaltre que 1es cottclu-
sions et les modèles explicatifs qu'e1 le permet d'élaborer ont toujours
souffert d'une certaine imprécision. Le chercheur qui suit cette métho-
de observe 1e comportement de I'animal qu'i1 étudie et ensujte essaie
immédiatement de 1'expliquer. Ce faisant, il est antené à concentrer
son attention sur des aspects particuliers qu'i1 juge de première va-
1eur, ce qui bien str lui masque des détails,secondaires certes, ntais
cependant non nég1igeab1es. De plus, comme le fait remarquer si bien
TINBERGEN, 1a démarche éthologique ne permet que difficjlement d'éta-
bljr une preuve concrète des hypothèses qu'elle avance. La synthèse ex-
plicative qu'elle réalise se fajt en effet à partir d'observations qua-
l.itatives selon un processus qui re1ève de I'inductjon et de la déduc-
tion logique ntajs où l'influence de l'observateur est nral définie.
L'expérimentation ultér'ieure, qui devrait iustifier avec
plus de rigueur 1es hypothèses avancées, reste trop souvent influencée
par ces mêmes hypothèses et, de ce fajt, n'atteint pas son type d'obiec-
tivité propre. L'objectivité des conclusions n'est donc garantie que
par 1a rigueur du raisonnement de leur auteur, Iaquelle peut dif-
ficjlenient être dénrontrée de façon formelle. L'éthologiste peut de cette
manière élaborer des concepts de très grande valeur mais dont la vali-
di té n'est pas évidente.
Devant cette situation,'il a dû faire appel à d'autres technjques, telle
que 1a méthode quantitative.
L'étude de la causalité du comportement a été fortentent influencée par
1*. p.g.n:Éç_og L_gREry4_(1935-1937), ma'is c,est à TINBERGEN (1e63; et jn
BALTHAZART,1971-1972) que nous devons la première formutâiion'piocise
et complète des méthodes d'analyse de la causalité que nous pouvons
d'ailleurs rappel.er brièvement. En effet, TINBERGEN distingue trois ty-
pes de méthodes dans l'analyse de la causalité :

a situation extérieure :

ans 1aque11e un comportement apparaît peut apporter
renseignements de nature causale, Par exempie, si un

onné se produit exclus i vement en présence d'un conjoi nt
eut raisonnab'lemerrt en déduire qu'une tendance sexuelle
' appari ti on de ce comportement.

I
d

ES

d
p

I

- L'analyse de
La situation
e l le aussi d

comportement
possible, on
prend part à

- L'analyse des associations temporeiles :

Cette méthode permet de baser 1'analyse de la causaljté sur des don-
nées quantitatjves. Elle permet ainsi de voir quelles sont les ten-
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dances présentes, d'obtenir une mesure de l'importance de chacune des

tendances par 1a proportion d'act'ivités associées qui 1es représen-
tent; enfin, cette méthode permet d'obtenir une estimation du niveau
absoiu d,activation de ces deux tendances.0n dOit donc reconnaître
1'apport 'incontestable de la statistique dans l'étude de la causal'ité
du comportement animal puisque déià ici sa démarche permet de tirer,
par déduction stricte,des explications dont 1'objectivité ne peut être
rnise en doute.

Depuis,l'étude des assoc'iations temporelles entre les mouve-
nrents d'un animal ou entre les mouvements dtun groupe d'animaux a per-
mis à plusjeurs auteurs (ANDREl^l, 1965; BLURT0N-JoNES, 1968; NELSoN ,
1965; PETER J.B.; SLATER et al., 1972; BURTON, 1969; BALTHAZART,I9TI-1972;
tr1. auLrts) de rnesurer par 1a rnéthode des corrélations 1e degré d'associa-
tion causale des mouvements étudjés. Tous ont appliqué et confjrmé la
théorje de TINBERGEN sur la structure hjérarchjque du comportement.
L,animal est observé pendant une longue période et chaque activité est
dénombrée sur une échelle de temps. Ce dénombrement analysé met en évi-
dence des corrélatjons positives ou négatives entre les fréquences des

djfférentes activités. L'analyse suggère que 1es activités apparaissent
en groupes et que celles appartenant à un groupe donné sont plus 9u
moins incompatjbles avec cel les groupées dans un autre ensemble. C'est
ce que fit lôlITPKEMA (1961). En effet, étudjant 1a façon dont toute-une
série de comportements se succèdent au c6urs du cycle de reproduction
de la Bouvière (Rhodeus amarus, Block), lllIEPKEMA se rend compte que cet
animal présente unE-dilzâin'ilTe comportements bien stéréotypés. .Il tint
'le raisonnement Suivant: quand on observe toute une série de séquences
rle conrportements, on s'aperçoit que l'on a 1es séquences A, B, C, D, E'
K et d'autres on a les séquences A, C, D, B, K.0n peut alors se deman-

der, en répétant les sérjes d,observations, s''il est poss'ib'le de prévoir
quei comportement on va avojr en fonction du comportement qui vient de

se produire, autrement dit s'il est possibie de prévoir la séquence
comportementale. c,est ce qu'i1 parvint à montrer statistiquement par
1,ana1yse factorielle des corrélations entre leS mouvements. Chaque Com-

portemônt apparaît alors comme un vecteur. En fonction des corrélations
qui les lient aux autres, 1es vecteurs apparaissent regroupés autour
.jes ures principaux. La distance séparant deux vecteurs exprime le de-
gré de corrélation qu'i1 y a entre eux, c'est-à-dire la probabilité qu'
it y a de les voir apparaître ensemble. Et on constate que' dans ces
conâjtions, tous les différents comportements qui ont été étudiés dans
1e comportement reproducteur de la Bouvière se répartissent, tous les
calculs de corrélation étant faits, entre trois groupes principaux:
- agressifs;
- fuite;
- sexuels.
0n peut clonc regrouper aisément plusieurs mouvements en fOnction de la
s.imititude des iacteurs causaux qui provoquent leur apparition. Il est
clair que cette méthode d'analyse de la causalité par le biais des don-
nées quantitatjves a éclairci i'étude des condu'ites animales. Son rôle
est triès net puisqu'el1e nous permet désormais de proposer une hypo-
thèse rle travail synthétique concernant la structure hiérarchisée du

r:omporl.ement animal .

La fe:r rrnclité 11e 1,ana1yse sLatistique dans l'étude du compOrtement ani-
mal n'r:sl pas près d'être éPuisée.
l'oute l'étude des réponses composjtes en est une preuve. En fait, lors-
qu'0rr rtbserve leS animaux, 1e SChema "il y a une COmbina'iSOn de StimUlj
qui agit sur cles mécanismes de sélection des stimuli et qu'i permet de

clébloàuer un comportement déterminé" apparaît un peu simpliste dès

lors que 1'analyse statistique est devenue
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courante en éthologie. En fait, si on poursuit par exemple 1'analyse
iiitiitiquu proposée par 1^1IEPKEMA dans l'étude du comportement repro-
àràt"r" de tâ Aôuvièrà, on vo1t qu'i1 y a des comportentents_qui se:]-
i;à;a entre deux faiscéaux. 0n ne sait-pas 1es attribuer à I'un ou l'au-
iiÀ oràro".Ce sont des comportements mé1angés résultant des conflits
;;;.; ivliÈÀÀt-àifférents bt que 1' analyse-statistique peut désormais

iiiuà.."ùous disposons ainsj d'un outil- très efficace qui nous aide à

confirmer la notion de BAERENDS concernanL la hiérarchjsation du compor-

tement et à enlever toute rigidité au schema explicatif de TINBERGTN'

Le principe du conditionnement operant-,utilisé p0ur nlesurer

l,intensité cl,une motivation,base son analyse sur les données quantita-
tivôs. ôn sait depuis que toute situation de condjtionnement operant
i*piiqrà une relation entre une réponse de 1'organismg ql un renforce-
*ô[t.-iÀfàn 1e problème étudié, 1'expérimentateur peut disposer d'une

réponse operante susceptible dé varjâtion de débit, de fréquencg i
obienir aisément de i,animal, peu suiette à se modifier sous l'effet
Oà la fatigue. Une réponse qui'réunit toutes ces qualités,_et qui"a
fait fortune,,: c,est la pesée sr. un petit levier (RICHELLE' 

-1966).
t-;enregistrement de ces pesées qui constituent la réponse et la dist..i-
OriioÀ'tèrporelle Ae-ieuis fréquences donne une mesure de la motivation
et de son évolution.

L,éthologie comparative, clont 1es principaux concepts ont été

fortement inttr.néet par'LSRENZ ét ttNAERgfN, se fonde sur. I ' inventajre
.i là o.r..iption des'patrons-moteurs héréd'ités (fixed actjon pattern),
les mouvements expressjfs et 1es patrons de coloration. S'i1 est plus

rare d'obServer de véritables patrons-moteurs hér'ités, par contre ies
mÀuvements expressifs, c'est-à-dire les ensembles comportementaux ex-

;;;t;ii;,-Uàiâ tnaispénsaUle à toute étude comparative, ont une consti-
[ution tiès senrblable chez 1es espèces proches parentes, ce qui compli-
q;u i; tâche des taxonomistes. Cepenclant,-malgré cette parenté de for-
,ià-et cl'origine, chaque espèce dans une rrême séquence peut soit insis-
i.. trr cetie méme séquence, soit. sur'1es parties djfférentes de cette
Ààr"-ieqr.nce. C,est le cas du comportetnent par leqggl-les Laridés mar-

qràrt-ieur présence-au-tàiiitoire '(cfr. 
TINBÊRGEN, 1959, in RU1n1ET, 1969).

i.i .r.or., 1a quantification et 'lianalyse statistique.s'avèrent indis-
pàntàoiàt-àans le but de préciser d'yfg part 1es frontières exactes et'
à;âùi.. partn 1e traitement quantitatif est nécessaire parce qu'i.1 sera
p.àiiqùuir"nt irnpossible de décjder si oui ou non i1 y a une différence
àntre'les deux îormes sjmilaires. La compara.ison des systèmes de stjmu-
iatjon chez deux formes de Drosophiles : DIgJ-gP.U-I3 pseud-oobscura
(fornre A) et Drosopr'iii pà.iiÀiiTs (forme BT-!ITTontire-presquîimpossibles
à sepa.ei surJâ--EIî6-I'-e-;Jïêies morphologiques est une^bel le i I lustra-
tiàÀ'àu ce qui vient d,être évoqué. Dans_ce.genre, 1es rnâ1es stimulent
les femelles au moyen de quatre modes principaux : stjmulation chimique,
tààtiie, visuelle ét enfin la stimulatjon audit'ive. Ce dernier stimu'lus
àÀ i, pàrace, qui constitue un véritable chant que 1'on.peut enregistrer,
est le mieux connu et, dans bjen des espèces, sa prédominance parmi 1es

facteurs qui rendent ia femelle réceptive fait pe! dg doute. SH0REY

IiSOZ) et'6ALt)R6t,,l (1964) ont étti les premiers à dticrire les sons procluit:;

iar 1es ntanoeuvres alaires des nrâles, maiS notre Connajssance des aspr:cts

âcoustiques de ia parade nuptiale de Drosophila a été corrsidérahrlement
irôÀànteiu par 1e tiÀvàii quântitatif Ae-SEfi-NET:CLARK (1e70); BENNET-cLARK

Ài"rwrng ('tg67,1968, 1969, 1970). chez les deux formes' comme chez

toutes lei Oroiopfriles, ce chant est discontinu : i1 comporte une suc-
cession d'émi ssions dont chacune dure quelques mi I I i secondes, séparées
par les interval les de quelques dizaines de mi I I isecondes. Les auteurs
àÀt roÀtre, après 1'étude quantitative, que les chants- des mâles A et B

àiffèrent Éar la fréquence du son émis durant chaque émjssjon, par 1a
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durée de l'interval le entre deux émissions successives; par exemple,'il est de 34 ms à 25'C chez D. pseudoobscura et de 42 ms chez D. pers.i-
nilis. Grâce donc à 1a quantîfiôa-fiôî'-TeJ-h'ants émis, on a réussT-â---
G[îfer ces deux formes en deux espèces distinctes qui avaient été au-
trefois considérées comme une seule.
Au niveau intraspécifique, les mêmes constatations ont été faites. Dans
1e groupe melanogaster, par exemp1e, les intervalles à 25oC sont les
suivantes 34 ms pour me lanogaster, 42 ms
s imul ans, 52 rns pour têi§§iâFiâGï g6 ms
GT-â-ce aussi à 1a quantilic-îîi6fr--du chant,
parade chez les 0iseaux ont noté également
différences chez les espèces apparentées (

r erecta, 48 ms pour
vâkîEn'.

chercheurs étudiant la
nature quantitative des
E, i959 ) .

pou
pour
les
la
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tn définitive, l'étude quantitat.ive des mouvements expressifs chez les
espèces voisines perrrret donc de déceler des différences dans la fré-
quence d'emp1oi, 1a durée de l,'intervalle ou dans I'intens.i té de ceux-c.i .
De telles analyses ajdent consjdérablement à élucider 1a systématique
dans de nombreux groupes zoologiques.
De p1us, au cours des parades sexuelles, sociales ou jeux d,ensemble,
1es espèces voisines peuvent uti l iser,dans un ordre propre à chaque
espèce, 1es patrons-moteurs hérjtés en commun. Seule l,étude de l,asso-
ciation temporelle des différents mouvements peut confirmer l'existence
ou I'absence des combinaisons spécifiques. L'utilisat'ion de cette tech-
nique quantitative, alors que 1a technique trad'itionnelle basée sur la
forme des mouvments était épuisée, a permis à de nombreux spécialistes
tlont LORENZ de décrire plus é1éganrn.rent 1es parades des canards de sur-
face, définissant ainsi la position s.ystématique cle chaque espèce au
sein du groupe.

Dans la recherche éthologique, on se pose le plus souvent une
foule de questions : les individus témoins se comportent-i ls différem-
rnent que 1es sujets soumis à 1'expérimentation (par exemple, 1es mâ1es
d'une espèce donnée se battent-i1s plus que 1es mâles d,une telle autre
espèce ? ) , 1es séquences d'une tel le action diffèrent-el les des séquen-
ces du nodèle dû au hasard ? En dehors des données quantitatives, on ne
peut pas répondre d'une manière évidente à ces quelques questions.
D'une manière générale, i1 est très rare,de nos jours,d'extraire toute
la substance d'une expérience biologique sans soumettre les observations
à une analyse statistique convenable. L,emploi des méthodes stat.ist.iques
pour 1a planification, puis f interprétatjon des expériences, est devenu,
au cours de ces dernières années, une pratique tout à fait courante
chez les biologistes et chez les agronomes.0n ne conçoit plus mainte-
nant qu'un"essai au champ"puisse être valablement réalisé sans que 1a
disposition des parcelles soit conforme à des règles qui permettent
d'obtenir, avec une approximatjon nresurable, 1'ensemble des renseigne-
ments que l'on attend de l'essai et, parfois, quelques autres par sur-
croît. Mais cela ne se fait pas sans peine, surtout dans le domaine qui
nous intéresse. En effet, malgré ces avantages combien mult.ip1es, .i1

reste que l'introduction de 1'analyse statistique comme méthode de
l'étude du comportement animal présente beaucoup de difficultés théori-
ques et pratiques. L'éthologie étant une sc'ience neuve et analysant des
phénomènes très complexes, on conrprend aisément que 1e degré de préci-
sion auquel est parvenue cette technique soit assez faible. La prîncipale
rajson est qu'il est presque impossible de mesurer une mot.ivation. Le
plus souvent, on s'appuie sur des méthodes indirectes pour est'imer son
importance. L'étude quantitatjve du comportement apparaît dès lors comme
une opération aléatoire. D'autre part, nous ne travaillons pas sur une
batterie de test reproductibles dans des conditjons expérimentales suf-
fisamment identiques. Le botaniste qui compare deux espèces de plantes,
mesure la hauteur, 1a surface follière quand'il le décjde. L,éthologis-
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te, qui doit observer I'animal vivant, intact, s

miljeu,de façon à inventorier et décrire l'assor
comportements, est confronté aux facteurs du mjl
différences entre les observations peuvent vrais
source d'erreur. Par exemple, i1 peut être en tr
une observatjon et non pondant une autre; quelqu
tion peuvent se produire alors que 1es animaux
1er; d'autres quand ils ont récemment vu un pr
mité entre les observations tendra à être faib
d'éviter de tomber dans des préjugés qui rende
conclusions sur 1a population dans son ensembl

cons i ste à découper I 'acti vi té de I 'animal en certaj
ments ou patrons-moteurs, largement répandue en étho
reuse que lorsque les mouvements de l'animal sont su
et stéréotypés de sorte que 1'on puisse considérer q

éd
le
nt
e.

i possible dans son
timent complet de ses
ieu. De ce fait, les
emblablement être une
ajn de pleuvoir pendant
es péri odes d 'observa-
i ennent de se réve i I -
ateur. Ainsi, l'unifor-
, ce qui ne permet pas
diffici le I 'énoncé de

ombre de mouve-
ie, n'est rigou-
samment constants
tous les mouve-

Même quand on contrôle parfaitement les facteurs du milieu
(ce qui n'est possib1e que dans.les conditions de laboratoire), la va-
l idité des résultats n'est qu'empirique. En effet, le comportement des
arr 

.imaux en captivité ref lète rarenent 1e conrporterletnt de l'aninlal à

l'état libre. Par exemple, en aquarittnt, 1e poisson confronté à un rjval,
la femelle mise en présence d'un nrâle n'a aucune possibilité de se sous-
traire à cette présence ou à celle du groupe de poissons avec 1eque1
il cohabite. Certains comportentents peuvent ou ne peuvent pas apparaître
à cause des contraintes du miljeu de captivité. Ainsi, 1a fréquence de

certains éléments comportementaux en relat'ion avec sa motivation peut
être plus ou mo'ins variable. Ce type d'analyse n'aura d'objectivité
qu'en comparant les résultats obtenus dans les conditions naturelles
et dans plusieurs contextes expérimentaux analogues (ce -qui ne pe^ut-Ê-tf-e..^^
réalisé que de façon rarissirne').Comme nous l'avons signalé,c'est à BAERENDS

et à TINBERGEN que nous devons le scherna organisant le comportement en

niveaux hiérarchiques d'intégration. Nous sommes certains que l'idée de
séquences comportdmentales eit dérivée de ce schema. Cette méthode, qui

nn
log
ffi
ue

ments que l'on décrit sous un même nom sont absolument jdentiques' Ce

qui est rarement le cas. En effet, si les différents mouvements de l'a-
nimal sont assez aisément identifiables ('lorsqu'ils se représentent
avec une jntensité suffisante), ils restent cependant très variables
quant à leur forme, leur orientatjon et surtout leur intensjté ou leur
durée. Cecj limite grandement la précjsion de 1'analyse que lron peut
espérer obtenir. Par exemple, 1'éthologiste qui étudie la causalité du

comportement lors de 1'enregistrement des données compte de la mêrne ma-
nière des mouvements qui, s'ils se ressemblent, diffèrent cependant par
une ou plusieurs des caractéristiques c'itées.0r, il est évident que

ces djfférences comportementales expriment une différence de la causa-
1ité sous-jacente. Le plus souvent, ces différences ne sont pas notées
lors de la prise des données par 1a technique utilisée et, dès lors,
1'analyse reste assez grossière. Il serait donc souhajtable de pouvoir
scinder le comportement de l'animal en unités beaucoup plus nombreu-

ses, et par 1à plus homogènes, unités qui tiendraient compte de toutes
les caractéristiques des mouvements de I'animal (forme, orientation,
intensjté), ce qui est difficilement réalisable.

De p1us, le déroulement de 1a séquence comportementale peut
présenter une certaine variabilité.0n sait qu'une séquence comporte-
mentale est constituée d'une succession temporelle plus ou moins fixe
d'actes moteurs différents ou répétjtifs. Chaque acte moteur peut être
considéré comme un acte consommatoire par rapport à l'acte qui 1e pré-
cède ou comme un acte appétitif par rapport à l'acte suivant. Le pas-
saqe d'un acte à I'autre dépend de plusieurs factertrs, notamntent 1es
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stimuli déclencheurs, 1es stimuli suppresseurs, et enfin les seu'ils
de réactjon. Par ailleurs, en particul ier chez les animaux supérieurs,
dans une chaîne homogène d'actes fonctjonnels, crest-à-dire orientés
vers une fjnalité unique, conservatrice de I'espèce, peuvent se succé-
der sans transition des maillons instinctifs innés et des maillons ac*
quis individuellement. L'intégration dans une même séquence comporte-
mentale de composantes jnnées et de composantes acqujses a été appelée
par L0RENZ (1970) "alternance instinct-dressage". La nature d'une telle
alternance réside dans le fait que dans le déroulement d'une chaîne
d'actes par ailleurs innés et jnstjnctifs, est inséré un acte de dres-
sage qui doit être acquis par chaque indivjdu au cours de son déve1op-
pement ontogénique. A cet effet, la chaîne d'actes innés possède une
faculté d'acquérir qui peut être plus ou mojns considérée comme une la-
r;une. Cette faculté d'acquérir peut être d'une nature très spécifique
et Ies innovations acquises par 1'apprentissage se répandent dans le
groupe; mais e11e peut aussj manifester une certa'ine variabilité au
sei n
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de I 'espèce.
elles situatjons compliquent davantage 1'utilisation de la statis-
e en éthologie.
aines méthodes de description du comportement, par exemple la des-
tjon orale que 1'on utilise le plus souvent en milieu naturel,
fatalement entachées d'erreurs : les mouvements se présentant à

rop faibles jntensités sont d'iffjcilement reconnus; de même, lors
équences très rapides, certains mouvements peuvent échapper à l'ob-
ateur, Ces erreurs sont probablement très importantes. En effet,
observatjons 1es plus banales ont montré que des enregistrements

même poisson réaljsés simultanément par deux observateurs jndé-
ants diffèrent parfois de façon très marquée. Cela est dû essentiel-
nt à des djfférences d'interprétation des mouvements d'intensité
le. Deux personnes différentes ne décident pas de la même façon du
1 à partir duquel on considèr'e qu'un mouvement se produit. En p1us,
reqistrenrent des durées est sounrjs à d'autres erreurs provoquées
les délais de réaction de l'observateur (temps mis pour identifier
olnner un comporternent). Tout cela signifie que 1'enregistrement
observations te1 qu'on le réal ise 1e plus souvent souffre d'une
aine imprécision, et les résultats des tests statistiques ne peu-
qu' être approximatifs.

L'étude quantitative du comportement animal comporte certes
avantages, mais il y a de nombreuses djfficultés suivant que 1'on

ide d'observer l'animal dans les conditions naturelles ou en capti-
é. La personne organisant le plan d'étude du comportement dojt en'ir compte. L'approche 1a plus féconde dépendra de 1'aspect particu-
r du comportement qu'on étudie. Il serajt beaucoup plus pratique
dapter l'étude quantitative du comportement au laboratoire, mais i1
également des difficultés dans la tentative de général iser de tels

ultats.

Après avoir discuté des aspects généraux et tenté de répondre
à la question: "pourquoi quantifier le comportement animal ?"n nous
devons à présent essayer de répondre à une autre question: "que doit-
on quantifier ?".

II.I. LTS CATEGORIES DE COMPORTEI'lENTS ET TYPES DE DONNEES

L'étude du comportement animal repose essentiellement sur
l'étude des éléments comportementaux génétiquement déterminés et phy-
1ogénétiquement adaptés. Ce sont 1es organes éthologiques. Le plus
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élémentaire de ces comportements est 1e patron-moteur hérité (fixed
action pattern) (TINBERGEN, 1953; in RUt,lET, 1969) '

Le patron-moteur hérité, ou F.A.P., est une coordination hé-
réditaire de contractjons musculaires. Une fojs libéré, le F.A,P' se

déroule en effet sous une forme fixe, îndépendante et résistante à

l,environnement immédiat. Des combinaisons déterminées d'excitation
agissent comme des clefs en déclenchant de man'ière très spécifique des

rËactions détermjnées. Ces mêmes réactions peuvent ne pas être déclen-
chées par des combina'isons d,excitations très semblables. Il exjste
clonc uhe corrélation qui, un peu comme lne Serrure complexe, !e répond
qr,a a"r combina.i sons'déterminées cl 'excjtations et déclenche 'l 'acte ntti-

teur. L'expérience susceptible de démontrer de la manièr'e 1a plus pro-
bante l,inclépendance totale de I'acte moteur par rapport aux excjta-
tions est ce11e que L0RENZ a désjgnée par réactjon à vjde. sj un acte
moteur n,a pas été déclenché pendant un certajn temps, le seuil à par-
tir duquel agissent les excitatjons nécessaires à son déclenchement
s,abaisse coisidérablement. Le seuil d'abaissement des excitations dé-
clencheuses peut tomber sj bas que 1a réact'ion longtemps contenue
éclate finalement sans excitatjon apparente. Ce sont ces comportements
à vide qui nous'incjtent à trouver 1a preuve de l'innéité de'l'acte
moteur. Il est donc important de constater que ceS coordinations mo-

trjces héréditajres sont très stables et conservatrices. Leur impor-
tance dans l'étude du comporternent est évidente: elles permettent
d'établir l'unjté d'un groupe taxonomique (LORENZ, 1970' in VOSS,

(te76-1e77).

Le patron-moteur hérjté se caractérise donc par :

- ia programmation génétique;
- son indépendance par rapport à 'l'expérience;

- la rigiOite de forme (stéréotypie) même dans les cond'itions environ-
nementales très djversjfjées;

- 1a dépendance quasi totale aux stimulations internesl
- 1a spontanéité de réponse;
- une îojs déclenché par un stimulus particu lier, le comportement

s' achève complètement.

Grâce à ces caractères, les patrons moteurs hérités se révèlent extrê-
mement utiles pour 1a caractérisati0n de groupes taxonomiques
(SCHLEIDT, 1964; EIBL-EIBESFELDT, 1970; L0RENZ, 1970). Ce sont des

eléments très utjles dans l'étude quantitative du compgrtement. Seule-
ment, si on pouvait observer de véritables F.A.P., cette quantificatjon
serait chose assez facile. Malheureusement, cela est loin d'être le
cas. En effet, l,acte comportemental (mouvenrent, énrissjon sonore, sé-
crétion d,une substance) te1 qu'i1 est observé est 9énéralement cons-
titué par la contbinajson Simultanée ou Successjve d'un ou de plusieurs
patrons-moteurs hérjtés (F.A.P.) dont la forme est indépendante de l'
ânvjronnement,et d'une composante taxique ou d'olientation qui, elle,
dépend constamment de la stimulat'ion extérieure. Contra'irement à l'ac-
te d'exécution, cette Sorte de mouvement n'est pas caractérisé par une

manjfestation motrjce stéréotypée, mais plutôt par sa varjabilité, sa
plasticité, ainsi que par son caractère dirigé
D'autre part, grâce aux techniques d'enregistrement sonore, visuel et
quantitai.if, 1ès méthodes d,observation se sont perfectionnées et le
concept de F.A.P. a évolué. En effet, les études récentes montrent que

1a composante fixe, innée, le F.A.P. n'éta'it pas tout à fajt aussi ri-
gide qu'jl étajt supposé auparavant. Le F.A.P. varie chez un même indi-
v.i clu et chez les individus d'une mêrne espèce.
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La variabilité des actes moteurs

Une des raisons fondanrentales pour laquelle les étholog'istes
ont souvent tenté de mettre l'accent sur la fixjté du patron-moteur
hérité, c'est qu'auparavent leurs travaux se concentraient surtout sur
les mouvements signaux, spécialement chez les ojseaux et 1es poissons.
D'autre part, avec 1'hypothèse selon laquelle 1es patrons-moteurs
étaient hérités, peu de gens se sont intéressés à leur ontogenèse; aus-
si, peu de travaux ont été consacrés à la mesure de leur varjab'ilité
alors que leur invariabiljté était considérée comme une loj' L'élargis-
sement du champ d'jnveStigation, notamment les observations des mouve-
nrents s.ignaux chez les vertébrés supérieurs, les progrès des technj-
ques rl 'r:ÀregisLrenrenl., onl. pertnis à rertains auteurs, dorlL tsARL0[l'l

(1970) et SCHLEIDT (1974) d'adopter une attjtude interrogative sur la
variabi l ité des patrons-moteurs hérjtés. En fait, bien des actes mo-

teurs, et parti.culièrement 1es plus simples d'entre eux' comme la coor-
dination des mouvements de la marche, sont Susceptibles de variations.
Les expériences de BETHE (jn L0RENZ,1970) sur l'aptitude à'la.régu1a-
tion des mouvements de la marche chez les animaux'les plus var'iés l'ont
confi rmé.

D'autre part, nous pouvons aussi considérer les différences
d'intensité dans le déroulement d'actes-moteurs.0n doit se garder de

croire que 1es actes-moteurs ne se manifestent qu'absolument ou pas du

tout. Selon L0RENZ (1970), pratiquement tous les actes instinctifs
d'une espèce animale sont perceptibles dans 1e comportement d'un indi-
vidu de cette espèce, ne serait-ce éventuellement que sous la forme
d'une réactjon d'intensité très faible, donnant une indication sur les
chaînes d'actes auxquels elle correspond. Ces indications disent à

I'observateur avertj dans quelle direction, si 1'jntensjté de la réac-
tion était suffisante, s'effectueraient les actes de I 'animal ; cornme

ils nous dévoilent pour ainsi dire les intentions de 1'animal, ces
Cgmmencements d'acteS Sont Souvent désignéS par "m6uvementS d'intention"
(RU|,{ET, 1969, p. 122). Si nous faisons abstraction du fait que, chez
CertaineS formeS SocialeS d'animaux, ces mguvementS d'intention Ont aC-
quis une significatjon secondaire, comme moyen expressjf, dest'iné
à transrnettre un état d'esprit d'un aninlal à l'autre, i1 nous faut re-
connaître qu'entre les ntouvements d'intentiOn à peine ébauchels et uni-
quenrent perceptibles par celui qui connaît bien le conlportenlent en ques-
tion. et 1es processus achevés, destinés à remplir la fonctjon conser-
vatrice de 1'espèce de la réaction, i1 y a toutes les sortes de transi-
tions immaginables. Le comportement du Héron bihoreau à 1'époque de 1a

construction du nid pendant 1a période de reproduction peut servjr
d'exenrple pour illustrer I'existence de degrés d'intensité dans le
déroulement d' actes-moteurs :

"L'0jseau, posé au début du printenrps sur des branchages, indique
au spécialiste que ses réactions de reproduction sont en train de

s'éveiller uniquement parce qu'i1 passe sans transition du repos 1e

plus absolu à une excitation apparente, QU'jl se penche, sajsit une
brjncljlle clans son bec et exécute, nrême une seule fois, 1a coordina-
tion des nlotlvements de la construr'lion du nid, pour retontber, un

instant plus tarrj, apaisé, dans 1e repos prtcédent. " (LORENZ, 19/0).

A partir" de ces actes préliminaires à peine ébauchés, se développe irn-
perceptiblenrent, au cours des iours et des semaines suivants ,1e pro-
cessus des actes de construction menant à la réalisation d'un nid.

De p1us, f intensité avec laque'lle se déroule un acte est
fonction de ce qui 1'a précédé. Par I'action répétée d'une situation
excitatlice demeurant identique à e1 le-même, f intensité avec 1aque1 1e

se déroulera un acte-moteur peut aussi bien être abaissée par 1a fatigue
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ou l'accoutumance. Un exemple bien connu de diminution de l'excitation
nous est fourni par 1es réactions de fuite d'animaux sauvages en tràin
de s'appri voi ser. Les exci tati ons provoquées par 1 'approche de I 'homnre
en-deçà d'une certaine distance de I'animal provoquent des réactions

peut déclencher cles réactions djfférentes liées de fait à des excita-
tions de force d'ifférente.

D'autre part, 1a manière de se dérouler d'un acte est forte-
rnent influencée par 'l'expérience in<ljviduelle. Celle-ci déternrine rlans
une certaine mesure l'jntensité avec laquelle l'acte se déroulera ainsi

d'intensité décroissante jusqu'à ce que 1

te originels cèdent 1a place à un 1éger t
absence totale de réaction. L'anima1, pen
cjtation, se comporte exactement comme si
c i tat i on qui al I ai t en décroi ssant. C'est

es violents mouvernents de fui-
resaillement ou même à une
dant qu'il s'accoutume à I'ex-
c'éta'i t l'intensité de l'ex-
ainsi que la même ex:itation

onnée. 0n peut
un caractère

aquelle se ma-
se n'engendre
nde à un degré

acti on
de façon
P, ex-
oir le

les

déterminé de la réaction et qui ne puisse être déclenchée à tout mo-
ment, donc sans être précédée de la mojndre expérience, par une excj-
tation déterminée plus clu moins forte. Les réactions correspondant à

des excitations d' intens'ité déterminée restent sembl ables à el les-mêmes
avec une fjdélité proprement "photographique", indépendamment du moment
historîque de leur déclenchement (L0RENZ, 1970).

[-nf in, lr:s jnteraction., enlre inné c.t acquis sonl. très rror]rbrerr-
ses et 1es cornportements typiques observables d'une espèce ne sont. ja-
mais exclusivement innés. Ce n'est pas parce qu'un comportement est
stéréotypé et identique chez différents indjvidus qu'on peut 1e quali-
fier d'inné; car jl est normal que des'individus de même espèce, pla-
cés dans des circonstances identiques, aient tendance à apprendre la
même chose et à l'exprimer de la même façon (RUWET, 1969). Une stéréo-
typie donnée peut donc être une habitude acquise. Un exemple bien connu
à cet égard est le chant de nombreux passereaux qui est cornposé à ia
fois d'un élément fixe hérité, et d'éléments acquis par 1'jmitation.

que la nature de cette réaction face à une excitation d

même dire que, dans certains cas, cette influence revêt
adaptatif. Par exemple, f intensité décroissante avec I
nifeste la réaction de fuite d'un animal qui s'apprivoi
pas une seule combina'ison de mouvenents qui ne correspo

BARLOI^I (1970) propose de remplacer le terme de "
pattern" (F.A.P.) par celui de "modal actjon pattern"(M.A
à ce que 1e concept du moyen d'expression contenu dans le
prime mieux les faits essentiels du phénomène expressif,
concept spatiotemporel de mouvements coordonnés et 1a faç

fixed
.P. )
FA

à sav
on de

grouper qui rend 1e comportement reconnaissable. Le concept du M.A.P.
déterm'iné serait donc plutôt opérationnel. Il s'appliquerait conrnuné-
ment à 1'espèce mais le rôle exercé par 1'influx périphérique resterait
à déterminer dans chaque cas. De la sorte, 1a classification du compor-
tement serait basée sur la structure même du comportement.
Le concept du 1,1.A.P. proposé par BARL0l^l nous paraît ainsi très inrpor-
lant lorsque notre intérêt est dans le chojx des catégories de compor-
tement pour la col lection des données quantjtatives.

Comme nous 1e voyons, 1'anaiyse de tous 1es comportements ani-
maux nous amène à constater que 1e patron-moteur hérité est un ensemble
plus ou moins variable. Cette variab.ilité dépend de la fonction du com-
oortement. Par exemple, le même mouvement des ché1ipèdes d'un Crabe

arajgnée est plus varjable lorsqu'i1 remplit une fonction aljmentaire
que -lorsque sa fonction est communicatjve (HAZLETT, 1972). Le patron-
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moteur fixe (F.A.P.) se construit au cours de 1'ontogenèse de l'jndi-
vidu et peut, chez certains groupes zoo'logiques, dépendre d'un appren-
tissage social et devenir une tradjtion culturelle. Dans tous 1es cas,
1e concept de F.A.P. est beaucoup plus théorique que pratique. Dans la
pratique, on accorde une place de choix aux mouvements expressifs (dé-
clencheurs) utjlisés comme moyen de communication dans la vie sociale
des an i maux .
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II I.O. LES POISSONS

IIL0.1. Le choix de S. niloticus et de S. mossambicus

III.0. ?, 0rigine et distribution

III.0.3. Caractères anatomiques

Le choix de S. niloticus et de s. mossambicus a été dicté par

des rai sons d, ordre éEon6ifrî!ÏEl-N-otre obiectiilËîâît-?e tester 1' hybli -
ààiion, 1e premier impératif à sat'isfaire concernait les espèces qui
ont un intérêt parmi les mil.ieux piscicoles.

D'autres raisons pourtant rendaient ce choix intéressant'
ces espèces étant bien connues (sEITZ,1949; BAERENDS and BAERENDS VAN

R00N, 1950;PETERS,1961; BAERENDS et BLOKZYL,1963; NEIL,1964; BURT0N. 1970;
vgSS;1975; HANSN,1978), il était possible de choisir avec sûreté
les éléments comportementaux que nous vgulions comparer. Utiljsant des

patrons moteurs COnnuS, nous limitionS au maximum 1es 'impréciSions d'

observation inhérentes à toute prem'ière description'

S. nilotjcus a une très large distribution couvrant les bas-
sins du Nîl ,-Tl-Tdffil, du Niger, du Sénéga1 et du Jourdain, ainsi que

les lacs Turkana et Mobutu, iésultant d'une jnterconnect'ion des bas-
s'ins du Tchad et du Nil (f ig. 2).
0riginaire du Haut-Nj1 uganàais, 1'espèce a d'abord propressé vers le
sud"en colonjsant tous lès lacs du Graben jusqu'au Tanganyka et même

le Lualaba, alors lié au Nil avant sa capture par 1e Congo. Elle a en-

suite coloÂisé le centre et I'ouest africains par 1es bassins dU Tchad

Àt O, Uiger. Il semble que son expans-io_n est encore en cours. Elle n'a

Èàt-àtl"int la Gambie, ài certain's afflu-ents du H-aut Niger, et est rare
dans les rivières côtières oe 1'Afrique 0ccidentale.

La d.istribut.ion naturelle de S. mossambicus couvre la côte est
cle l,Afrique Oepuis le nord du Kenya j[squtr'ü-î[d'-îî Tanganyka (f jg. 3)

I1 peuple les eaux calmes associées au système de drainage côtier de

cetie iégion (C0pLEY,1958). Depuis plus de trente ans, il a été intro-
duit en Àsie àu Sud et en Polynésie où i1 se reproduit très bien dans

un habitat tel que 1es rjz'ièrês par exemple (CHIMITS,1955) et où i1
const'itue un apport en protéines très appréciab1e.

sarotherodon niloticus a fait 1'objet de nomb_reus-e_s études
systémat.iqÏê§;loÏîrifien'f-ÏeTlEs réa]'isées pâr L. X. B 0EL (i970
nôus limiderons à reproduire ci-après les caractères anatomiques qui
s ingularisent 1'esPèce.

S. nilotjcus Se reConnalt imnrédiatement auX rayures verticales de sa

nagêô-jï6*caudale. La bouche protractjle se trouve sous la naline.
La"nageoire dorsale, faite d'une seule pièce, comprend une partie
àpinÀür. où l,on peüt compter 17 ou 18 èpjnes et une partie mo11e

ayant 12 à 14 rayôns mous Ecailles en lignes longitudinales 29 à
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32; ljgne 1atéra1e supérieure : 27 à 24; écailles de 1a figne laté-
rale inférieure:14 à 18 écai11es; branchiospines:21 à 26 en bas;
sur I'arc branchial : 5 à 7 en haut.

Selon NEIL (1964), 1es animaux décrits par BAERENDS and
BATRENDS VAN R00N (1950) et, avant eux, par SEIZT (1949) sous le nom
de T. natalensis doivent être considérés comme des S. mossamb'icus
(règle-Trâlt$iorité). Pour WICKLER (1960) enf in, T: hildêTôÏildE SEITZ
doit être considéré comme un S. mossambicus.

S, nrossambicus a le corps élancé relativement al'longé. Le profil su-
périffiÏîfÏ'êaucoup plus cortcavc que f inférieur. BAERENDS and

BAtRtNDS VAN R00N (1950) relèvent les caractères su'ivants :

La nageoire dorsale est unique et possède 16 rayons épineux et
11 rayons mous; la nageoire anale comprend 3 rayons épineux et
10 raÿons ntous. La nageoire caudale, aussi bien chez 1e mâ1e que

chez ia femelle, ne porte pas de rayures verticales; 1a nageoire
pectorale enfjn est caractér'isée par 13 rayons mous.

III.0.4, Dimorph isme sexuel

Chez S. niloticus, le dimorphisme sexuel
n'est
NOUS S
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entre
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morph i
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rat i on

pas marque
emble y vo
le est all
rt peti te,
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ependant
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ongée, de f
arron d i e,

ort à I 'axe
I'orifice u

, en ce qui concerne 1a papi11e génitale
phisme sexuel net. Chez le mâle, 1a papi
orme p1ate, alors que chez 1a femel'le, e

et présente en son milieu une fente tran
généra1 du corps. Cette fente est situé

rénal. Chez S. mossambicus, bien que le

il
le

I le
S-
e
pa-

e coloration et la morpholog'ie générîÏdldl-corps soient fort voi-
hez le mâle et la femelle, i1 nous semble cependant y voir un di-
sme sexuel. En effet, la femelle est de taille plus petite que

e. Mais le caractère le plus marquant est sans conteste la colo-
noire que porte 1e ntâle au moment de 1a reproduction.

IIi.0.5. Pisciculture

C'est I
Sarotherodon ni loticus

emen
est très important en pisciculture.

etenu ces dernières années pour ia pis-
us est une espèce beaucoup plus robuste

r
cicul tu ni lotic
et témo i gne d'une résistance ex aordi nai re aux mauva i ses cond i ti onsr
d'é1evage, de transPort, et aux fl uctuat i ons de températures. I l faut
rappeler que sa croissance est
généralement utilisés dans les
ta1 e, te1 s q S

C'est pourquoi ,
-al ors que ES ES

plus rapide que ce1le de
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s autres Tilapia
rale et Occiden-en Afrique Cent

ue S. macrochir, mossanrbicus,
;pEîesTiï6s

T. rendalli T. zilli.
Ei -Aæsu§-â aienEffi très

Chez S. mossambicus, la croissance n'est pas rapide;100 à

150 9. en un ai'; ceTTeTes mâles est supérjeure à celle des femelles.
pour ces raisons, .iI est de mojns en moins utjI'isé en pisciculture.
Actuellement, jl n'est utilisé en Afrique Occidentale que pour réa'liser
des crojsements (S. hornorum mâle x S. mossambicu feme'l1e qui four-
n iisànt des hybri6es-ffi-fr'âl es permêttîfrîTféTffiôtuer commodément des

élevages mono-sexe à production élevée.

1 argement ut i 1 i sées en pisciculture intensjve jusqu'en 1956, e11es ont
été, depuis cette date, progressivement remplacées par S. ni lgtic.us.



III.I. MATERIEL

Nous avons utilisé au total 10 aquariums;
- aquariums de stockage de dimensions varjables dont trois pour 1es

mâles et trois pour 1es femelles;
- 4 aquariums expérimentaux disposés différemment dans le laboratoj-

re. La capacité de ces derniers aquariums variait de 200 à 500 1i-
tres.

Chaque aquarrum comportait un fjltre; 1'eau était ainsi soigneuse-
ment fi ltrée.
La température de I'eau étajt majntenue entre 26oC et 28"C.
La dureté de cette eau fluctuait entre 10 et 25 THo, ]e PH étant
voisin de la neutralité.
Les mil ieux recevaient chacun un éclairage artificiel, par des 1am-
pes de 15 w fonctionnant toute la journée de 7 H à 19 H (commande
par minuterie), et la salle expér'imentale était aussi éc'lairée par
la lumière diurne. Sans nuire aux condit'ions d'observation, nous
avons tenté de réaliser des décors de manière à fournir à nos su-
jets des abrjs et des cachettes indispensables pour la survie des in-
dividus se trouvant dans des situations de forte densi
Les poissons étaient nourris deux fois par jour, sauf
avec du Tubifex ou des granulés (Trouvit), la première
9 H, la seconde fojs à la fin de la journée vers 17 H.

té.
le d

foi
imanche,
S VETS

I II . I I . PROCEDURE EXPERIMENTALE ET I.4ETHODE D'OBSERVATION

III. II.1. Choix des cr.itères éthologiques

Selon LORENZ (1950, .in VOSS, 1976), la seule manière lé-
gitime d'étudier'le comportement d'un an'imal est de commencer par 1'ob-
servation approfondie et la description de tous ses patrons moteurs com-
portementaux : de réaljser ce que lui-même appelle une morphologie du
comportement. Idéalement, la base de toute étude éthologique est donc
le relevé de tous les patrons comportementaux de l'animal étudié, c'est-
à-dire son éthogramme (EIBL-EIBESFELDT et KRAI'4ER, 1958; TINBERGEN, 1963;
EIBL-EIBESFELDT, 1970).

Cependant, il nous semble 'important de préciser que notre ob-
jectif premier étant l'analyse du succès ou l'insuccès de l'hybridation
en fonction du comportement, nous nous sommes plutôt attachés à djscu-
ter certaines unités comportementales. Il est bjen évident que seu'le
une connaissance approfondie et, si possible exhaustive, du répertoire
éthologique des espèces étudiées nous autorisait à sé'lectionner certaj-
nes activités plutôt que d'autres. Nous devions d'abord être assurés que
1es comportements retenus appartenaient au registre des activités spé-
cifiques à caractère soc'ial et surtout sexuel, et qui interviennent
dans la conrmunication entre les sujets. En fait, de l'avis de nornbreux
spécialistes, 1es comportements qui assurent l'unité taxinomique du
groupe des Sarotherodon sont surtout ceux utjlisés dans les actjvités
de majntenai6lî6üGfri6nt de confort, alimentation, nage). Malgré leur
intérêt taxinomique, nous pensons qu'i 1s sont sans importance dans I'é-
tude que nous avons entreprise.

Les comportements qui interviennent dans les situations plus
complexes des relations sociales et familiales sont plus susceptjbles
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de diverger (RUl^lET, 1969; RtltJET et VOSS, 1974). Ils ont fait l'obiet
de nos investigations. Comme le fait justenrent remarquer VOSS ( 1976,
1977), jls constituent en quelque sorte leur langage (non verbal )
et permettent la comnrunicat.jon entre les'indivjdus d'une même espèce
e.L riventuellerlent d'espèces différent.es. Cependant, au cours de ce tra-
vai1, nous ne nous sommes pas préoccupés des mouvements expressifs liés
au comportement parental qui, nous en sommes certains, auraient pu nous
éloigner de notre préoccupation. Ainsi que nous l'avons souligné plus
haut, notre travail a pour objectif premier'le rôle du comportement
dans le succès ou l'insuccès de 1'hybridation; nous avons donc préféré
nous attarder aux conduites utjlisées dans le rapprochement, 1a ren-
contre et 1a synchronjsation des partenaires sexuels : autrement dit
1a parade sexuelle, 1a ponte et la fécondat.ion : soit aux act'ivités
de la reproduction, sauf la défense du territoire.0n le sait, 1es mou-
vements utilisés au cours de 1a parade sexuelle sont de 1a plus haute
importance dans la mesure où'ils jouent le rôle de déclencheurs spéci-
fiques et assurent la reconnaissance et l'jsolement des espèces (RUWET

et VOSS, 1974).
It4ais ces mouvements expressifs sont parfois très diffic'iles à utiliser
dans un but de comparaison, surtout lorsquron s'adresse à des espèces
proches parentes. Bien que quelques différences puissent être relevées
dans la forme de certa'ins mouvements, i1 est très rare de pouvoir trou-
ver des différences profondes entre les espèces quî font 1'objet de no-
tre étude. Aussi avons-nous décidé de faire une analyse à la fois qua-
litative et quantitat'ive. Chaque parade est analysée en tenant compte:

l'absence ou I'exjstence des mouvements stéréotypés identifiés
z 1es espèces de travail;
la forme de chaque mouvement;
leur fréquence par unité de temps;

a

b

c
d

e

de
che

s temps d'exhibition (durées) de chaque patron-moteur par unité
temps;
la succession des mouvements les uns par rapport aux autres

utrement dit leur association temporelle); qui précède qui ? qui
it qui ?

iiI. Ii.2. Procédure expér'imentale

Les rnéthodes d'observation d'une parade peuvent varier selon
les chercheurs. D'après RUWET et V0SS (1966, et in VOSS, i976),
pour assurer un ensemble d'observations se rapprochant le plus de celles
que I 'on peut attendre en situation naturelle, i1 est indispensabie d'ob-
server des groupes d'adultes sans aucune intervention et dans les condi-
tjons sociales les plus variées, de diversifier les conditions sociales
de rencontre.

Notre étude étant à la fois qualitatjve et quantitative, i1
était jndispensable de s'astrejndre à une discîp'line strjcte en évj-
tant la diversificatjon dans les condjtions de rencontre entre nos pois-
sons. Pour homogénéiser nos mesures, nous avons étudié nos poissons
de 1a façon qui suit.

A l'aide de plaques opaques, nous avons partagé nos aquariunrs
d'observation en deux compartiments égaux A et B. Dans chaque compar-
timent, nous avons essayé de reproduire le même décor et les conditions
du mi I ieu naturel .

A partir de 1a population de mâles dont nous disposons au laboratoire,
nous prélevons un sujet pour l'isoler dans le compartinrent A. Le mênre

de
de
de
de
de
(a
SU
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jour, t.rois femelles sont retirries des aquariunts de stockage et sont
affectées dans le compartiment B. Par contraste avec la vie communau-
taire, le mâle profite cjes conditions favorables qui lui sont offertes
et en vient à construire un njd et se pare d'une coloration nuptiale.
D'autre part, par un phénomène que nous ignorons à présent, 1es femel-
les ovulent rapidement. Lorsqu'une d'elles dev'ient agressive (nous y
reviendrons plus ioin)
nr0re. L'examen de 1a p

confirme. Si l'une des
Iors nous retirons Ies
ver la cloison. Après quoi, nous observons la rencontre entre le mâle
et la femelle, c'est-à-dire l'entrée de la femelle dans le territojre
du mâle.
Cette manière de procéder a été pratiquée par BAERENDS et BAERENDS

VAN R00N (1950). Ainsi, pour observer la rencontre d'un mâle et d'une
femelle d'Hémichromis bjmaculatus, c'est-à-dire l'entrée de la fernelle
dans le teiFiTdirâ-drun-mâf€æ auteurs précités ont placé les deux
animaux de part et d'autre d'une cloison de zinc. Dès que 1es poissons
ont été quelque peu habitués à leur envjronnement, ils ont enlevé la
cloison et observé 1es particularités de la rencontre. Par 1a suite,
d'autres auteurs, dont VOSS (1976-1977) ont pratiqué de façon fort sem-
blable. En opérant de la sorte, nous pensons nous placer dans un cadre
logique. Car, faut-j1 1e rappeler, chez les animaux étudiés i1 n'y a
pas de formation véritable de couple; les rencontres entre partenaires
sexuels sont toujours spontanées, soudaines et brèves.
Cependant, il y a des djfficultés nréthodologiques qui surgissenl. lors-
qu'on étudie de tel les rencontres. t.l les tiennent essentiel lernent à

deux fai ts.

III. II.3. Le problème du chojx des femelles

La première exjgence qui s'impose est de s'assurer que 1a fe-
me11e qu'on présente au mâle cantonné est sexuellement mÛre. En fait,
même si l'on considère qu'un mâle paradant et défendant un territoire
est toujours prêt à se reproduire, il nous est par contre impossible 

_

de savoir quand une femelle est prête à pondre. Nous nous sommes basés
sur I'observation du développement ovarien et
surtout 1'agressivité et la territorialité des femelles. En effet, si
1'acquisjtion d'un territoire et sa défense sont généralement le fait
des mâles, i1 n'est cependant pas rare que les femelles deviennent
agressives et territorjales. En effet, contra'irement à l'opinion de cer-
tains auteurs qui affirment que chez les incubateurs buccaux des groupes
Sarotherodon et Haplochromis, 1es mâ1es sont nettement terrjtoriaux et
agreffiiorsque-res-Temellesnesontpasterritorjalesetnema.
nifestent guère d'agressiv ité, nous observons que dans les conditions
artific'ielles, les femelles des espèces étudiées construisent des nids
en fornre de cuvette et des relations de type agonistique ou homo-
sexuel s'établ i ssent entre el les. Auss i , nous avons assj sté à ma i ntes
reprises à la construction de nid par 1a femelle. Le 14 mai 1980, nous
avons assisté à une ponte entre deux femelles de S, niloticus, chacune
déposant ses oeuf s dans le n id construit par I 'une dGTi-e§-eî 'l es re-
l)renant en bour:he ensui te.
La livrée de ces femelles rappelle celle du mâle territot'jal en ce sens

ce moment aucune tâche colorée et aucune bande ne sont visibles.
résence du mâle de son espèce, cette territorialjté et cette agres-
té des femelles ne se manjfestent jamais. Les femelles territoriales
gressives sont à cent pour cent celles qui sont. en ét.at d'être fé-

condées rapidement. lrlais, lors de nos travaux, nous nous sommes efforcés

, nous sommes certajns qu'e11e est sexuellement
api11e génitale qui devient hypertroph iée nous le
femelles est donc prête à pondre, dès
deux autres. C'est le monrent choisi pour enle-

qu'à
tnp
si vi
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rl'utiI iser aussi des femelles qui présentent man'ifesternent un cléve1op-
pement ovarjen très avancé, qu'e1les sojent terrjtoriales ou non.

IIi.II.4. Le rôle du milieu expérimental

L'autre exigence qui s'impose est de srassurer que 1es po'issons
réagissent aux caractéristiques du partenaire sexuel et non pas aux
caractérjstiques des milieux qui serajent connues pour 1,un et incon-
nues pour l'autre. Nous avons pris cette précautjon en constjtuant cie
nranière identjque 1es deux compartiments d'jsolement de nos animaux.
Nous pouvons espérer que les variations minimes relatives aux diffé-
rences de décclr n'ont eu aucun effet systématique sur les résultats.
Il ne faut pourtant pas exclure la possibilité que les poissons aient
détecté des dr'fférences de décor minirnes dans 1a disposition des pier-
res, d'éclairement par exemple qui affecterajent significativement le
temps de réact jon du mâ1 e ou de I a femel le.

III.li.5. La prise des données

Elle se fait en trois temps.

- A I'exception de quelques expériences où les comportements éta'ient
étudiés par observatjon directe avec prise de notes par écrit, pour
tous nos travaux nous avons fait intervenir la camera Thomson, équi-
pée d'un objectif 700 15-150 nrm (Rank-Tay'lor Thomson Monital) pou-
vant être allumée et commandée à distance. Les images observées sur
monjteur Thomson THV 250 étaient enregistrées sur un magnétoscope
LV.C, 601. De la sorte, 1'observation est rendue plus minutieuse,
puisque 1es séquences conrportementales enregistrées peuvent être
revues plLrsieurs fois. Ces enregistrements perntettent ajnsj une ana-
lyse plus fine de la forme et des particularités dans la forme des
divers mouvements.

- Ces enregjstrements sont ensujte retranscrits sur un papier à l'ai-
de d'un polycraphe. Cet appareil, précédemment utilisé par BALTHAZART

(1972) , et avant 1ui par BURTON (1969-19701 est essentiellement
constitué d'un moteur" synchrone qui provoque le défilement à v'itesse
constante d'une bande de papier. Celui-ci passe ainsi sous une sér'ie
de marqueurs de couleurs différentes qui correspondent à un type de
mouvement observé. Le procédé employé à cet effet était très simple.
A chaque apparition sur le moniteur Thomson d'un nrouventenI stéréo-
typé employé par 1e poisson, on appuie sur un marqueur qui provoque
l'irrscripLion sur papier tI'un trait dont la longueur est propor-
tionnel 1e au temps d'exh'ibition du mouvement consjdéré. Ainsi, cha-
que parade et chaque ponte est tr3n5pq55s sur un document djrecte-
nrent lisible et interprétable.

- l-e troisièrne temps errfin consiste en la lecture de ces papiers en-
registreurs et au report des données en tables de contingences et en
matrice de données. Trois types de renseignements sont ainsi obtenus
1. les fréquences des différents patrons-moteurs par unité de temps;
2. les temps d'exhibition (durées) de chaque patron-moteur par unité

de temps (1)

(1) La vitesse de défilement du papier enregistreur n'était pas rigoureu-
sement constante (1a pression d'un marqueur sur le papier ralentjt
sa vitesse de défilement). L'enregistrement de l'intensité (durée)
des mouvements ains.i que de la durée de l'jntervalle entre ceux-ci
était ainsi soumis à de nombreuses erreurs. A cause de celar nous
avons renoncé à l'étude de ces deux aspects qui étaient in'it'ialement
prévus.
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3. les fréquences de transition entre les différents patrons-moteurs
et la durée des intervalles entre ceux-ci.

La méthode d'enregistrement du comportement que nous venons
de décrire marque, à notre avis, 1a limite 1a plus importante à 1a pré-
cision du type d'étude que nous avons réalisée.
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PRÉSENTATION DES RÉSULTATS

CHAPITRE OUATRIÈME

LES MoUvEMENTS o'rxpnesstor't : DESCRIpTIoN eÉruÉnnlr
ET coMpARAISoN nrs rnÉoUENCES D'AppARITI0N

AU COURS DU COMPORTEMENT DE PARADE SEXUELLE
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Dans la parade complète de Sarotherodon njlotjcus ou de Saro-
üslqqoq mossambicul, ii est possibte*dE?iffiîguEFâi3êfrânt 14 aiïE§
môGurs (Tf-Aar,s lê-cas de parade hétérospécif iôue), caractérisés so.it
en tant qu'attitude dans le cas où aucun mouvement n'est exprimé (ex-
empie : immobilisation), soit en tant que séquence motrice simple lors-
que plusieurs postures se succèdent et se répètent dans le temps de fa-
çon dynamique (exemple : parade 1atéra1e).

La description de ces postures avajt été faite par BAERENDS et
BAERENDS vAN R00N (1950), BAERENDS et BL0KZIJL (1963); matheureusement,
celle-ci était basée essentiellement sur la forme et ies particularitéi
dans la forme de ces postures.

Dans la recherche au niveau comportemental d,une expljcatjon de
l'isolement reproducteur ou non entre Sarotherodon njlotjcus et Sarothe-

IV.O. INTRODUC-iION

rodo! mcissambicus, 1'utiIjsation de la forme des pos
que ne pouva it nous satisfaire entièrement,

ures comme crifëre
S

En effet, nos travaux ont porté sur des espèces proches paren-
tes qui utilisent pratiquement les mêmes conduites au cours de leur pa-
rade sexuelle. Bien que quelques djfférences puissent être relevées dansla forme de certains mouvements, ce11es-ci paraissent parfois insuffi-
santes pour prouver l'existence ou non de la barrière biologique. Dès
1ors, il nous paraissait jndjspensable d'analyser, outre la-fornre et lesparticularjtés dans la forme des divers actes, la fréquerrce d,apparition
de chacun rireux,

Au moment où nous avions entrepris ce travail, aucune donnée
ne permettait de comparer directement le nombre des actjvités sexuelles
présentées par nos animaux de travail au cours de leur comportement de
parade. Par ailleurs, i1 était impossible de connaître I'ordre d'appa-rition de ces activités au sein de chaque espèce. Ains.i, par exemple,
on pouvait se demander sio au sein de chaque espèce, ces condui-
tes.sexuelles apparaissaient toutes avec la même fréquence ou, au con-traire, certaines conduites étaient plus fréquentes ou moins iréquentes
que d'autres,

Dans un but de comparaison, on pouvait se poser également ia
même question : les comportements homologues observés chez-les poissons
des deux espèces apparaissent-jls ou non avec des fréquences identiques ?
Dans la négative, peut-on conclure que de telles conduites sont spécifi-
ques et joueraient un rôle important dans le maintien de la barrière
biologique ?

Nous nous sommes proposé d,examiner sous ces différents angles
les conduites sexuelles des animaux qui nous jntéressent en jnsis- "

tant dans; le présent chapitre sur la fornre et sur la fréquence: r'e1a-
t.ive de chacune des conduites. D'autres chapitres fourniront des'infor-
matjons sur I 'évolution et I 'organisation séquentiel le de ces condujtes
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IV. I. METHODOLOGIE STATISTIQUE

Pour dél imiter l ''identité ou la variabilité des fréquences com-
portementales au njveau interspécifique, nous n'avons, selon les beso'ins
de 1'analyse, pris en considération que 1es parades s'étalant sur une
durée é9a1e à une heure. Trois fajts justifiajent ce chojx;
- D'abord, il n'éta'it pas nécessaire de réaljser 1'analyse de la varia-

bilité des fréquences comportementales au niveau conspécifique qui,
comme on le sait, devait nous permettre de m'ieux évaluer la variabj-
lité interspécifique. En effet, nos observatjons chiffrées (non pré-
sentées) montrent que, pendant une heure, 1a fréquence des diverses
unités sexuelles ne révèle pas de différence nette à I'intérieur d'une
espèce, tant pour 1es mâ1es que pour 1es femelles;

- Ensujte, d'un point de vue pratique,les parades s'étalant sur une durée
éga1e à une heure nous permettajent d'observer et de noter 1e plus
longtemps possible ce que le mâle et la femelle étaient capables de
faire;

- Enfjn, du point de vue statist'ique, ce choix était pleinement justi-
fié. En effet, l'analyse statistique, on le sait, demande des unités
de temps aussi iongues que possible, de manière à avoir dans chaque
échantillon des observations suffisamment nombreuses pour tamponner
les fluctuations dues au hasard.

En abordant I 'étude au niveau interspécif.ique, 1 ,hypothèse
testée consistait à vér'ifier si les fréquences observées étâient .issues
d'une même populatjon ou de populations'identiques; en d,autres mots,
nous voulions savoir si on a les mêmes comportements pour'les deux es-
pèces. Cette hypothèse est vérifiée en appf iquant la formule :

rk
L L (oij jjx' C

I

j=1 j=1

oir 0.,, = nombre observé dans

ij = nombre calculé sous
de la colonne j.

cij
1a rangée j de la colonne j

1'hypothèse nu11e (Ho) dans

(tableau n" 13)

1a rangée iC

Nous avons util'isé 1e programme GLIM 3 pour calculer le ch.i-
carré incomplet, étant donné I'absence du sixjème comportement chez
S. niloticus mâle.

Sous I'hypothèse nu11e, la distrjbution du chi-carré ca'lculé
sujvant la formule ci-dessus est approximatjvement semblable à celle du
chi-carré théorique, avec ddl = (k - 1) (r - 1). Si une valeur observée
de chi-carré est éga1e ou plus grande que celle donnée dans la table à
un seuil choisi (0,05) et avec ddl = (k - i) (r - i),1,hypothèse nulle
(Ho) Oeut êtr:e rejetée à ce seuil de s'ignification.

Ce test de chi-carré exige 1es conditions suivantes (0. SCHI^IARTZ,
1eB0) :

- les diverses catégories sont représentées par des effectifs, jamais
par des pourcentages;

- 1es fréquences attendues (fréquences théoriques) doivent atte.indre
ou dépasser 5.

Signalons que 1'accord n'est cependant pas unanjme en ce quî
concerne la dernière condition. En effet, certa'ins auteurs tolèrent la
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présence d'un pet'it nombre de fréquences attendues jnférjeures à

5. Selon C0CHRAN (1954,'in DAGNELIE, I975), on peut admettre au maxj*
mum une valeur conrprise entre 1 et 5 pour 6 ou 10 classes et detlx va-
leurs comprjses entre 1 et 5 pour plus de 10 classes.
Quoigu'1.l en soit, les conditions d'application sont remplies dans le
cas présent.
Enfin,.une fois 1'hypothèse nulle vérifiée, on peut poursuivre l,analy-
se, notarnment en précisant les comportements qui montrent une d-ifférencesignificative entre les deux espèces.
La réponse sera fournie par le rapport :

Y = (x.. - fl..)'IJ IJ'

m..'rJ

dans Iequel :

- x, est 1a fréquence observée de la table de contingence (tableau 13);

- mr, étant la fréquence attendue (fréquence théorique).

Si Y est posjtif (Y> 0) et grand (Y>1,96), on peut conclure que te1
comportement est plus fréquent chez telle espèce que chez telle autre.
Nous introduisons ici un exemple pour faire mieux comprendre 1a procé-
dure de calcul et faciliter ensuite la discussion de nos résultats.
Comparons 1a fréquence d'apparition du rnouvement de rapprochement chez
les deux espèces, Les données relatives à ce comportement se trouvent
dans le tableau 13.

n
( 156 204 ,8 )

204,8

Y, = (153 104,2) 4,78

104,2

Y- est positjf; de plus o 4,78 est largement p'lus grand que 1,96. 0n
p'ëut conclure sans hésjter que 1e mouvement de rapprochement est plus
f réquent chez §. mossambi-cus que chez S. ni I oli-c-u.s.

IV.Ii. ANALYSE DES RESULTATS ET DISCUSSION

Dix parades sexuelles (5 pour chaque espèce) ont été observées
Nous avons dû nous limiter à'l'analyse de quelques parades seulernent en

raison de la durée de celles-ci qui nous était imposée par nos animaux.
In effet, contrait'etrtettt à l'exptirirrtetrtatiorr classique oir le chercheur
s'appuie sur la comparaison des fréquences exprinrées par 1es animaux en

fonctjon d'une unité de temps choisie arbitrairement, la nôtre reposait
sur des comparajsons de données fournies par 1es animaux en un temps
déterminé par eux-mêmes, soit une parade. En utjlisant 1a parade comme

unité de temps, ce qui nous paraissait plus logique d'un point de vue

(1) Y- est la valeur du rapport chez S, nil.otic.us et Y,1e rapport cor-
Il _ rir

respondant chez S.. mossamb_i c.us ) .

- 3,41 (i)
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it.holoqique, i1 clevenait par ailleurs Lrès diff.i cile de réunir chez-les deux espèces urr grand nombre de parades qui avaieni là-même durée.
Nous pensons cependant que 1a connaissance approfondiô oe-nos polisàns,qui a été acquise au fil des ans, compense en'partie cette carence.

Les actes sexuels enregist.rés sur une ba
à un nragnetoscope de type Thomsàn étaient retranspapier à l'ajde d,un polygraphe. Ainsi, tous ies
avec suffisanrment de précision pour permettre leté. Le nombre total des unités qui 1es constituen
-S. nilgtj.cus mâ1e, 1.265 pour S. n.i loticus femell,
respectivement pour S. mossambicuîilâ'l6Ef pour S

nde rlagné
crits sur
actes éta
décompte
t étaient
e, et 561
. mossamb

itique grâce
' une bande de
ient relevés
de la totali-
de 818 pour
puis 1.035

'i cus femel le.
Les résultats rapportés c'i-dessous concernent, dans un pre-mier temps :

- la forme et les particularités dans la forme des diverses conduites
sexuel 1es;

et, dans un second temps :

- 1es fréquences comparées des diverses unités au sein de chaque espèceet de chaque sexe. pour permettre une comparaison di"Ààte, ces frè-quences ont, égalenrent été transforrnées en pourcentages.
Dans un troisiènte temps enfin, nous avorrs comparé

- les fréquences d'apparition des mouvements ou attitudes homologuesdes deux espèces.

IV. i I . 1. Les actes sexuel s mâ'les

Ra rochement (RA)

c'est la première réaction du mâre lorsque ra femerle se pré-sente devant son territoire ou lorsqu,elle hésite à le,riu.e vers lenid ou.encore lorsqu'elle s'éloigne du centre du terr.i to.i re. Le mâleva au-devant d,elle le museau pointé vers le sol.

Chez S. ni ]p_tjc.u:, .pendant_ce temps, toutes 1es nageoires sont
!éplovées, exceptë_]E-ffiTvjennes; 1a nageo.iie cauaàte-àri îu.g"ràni-éta1ée, la dorsale est bien dressée et sà parti" èpinÀrià est tendueperpendiculajrement au corps.

Chez S. mossa.mgicu.s, par contre, toutes 1es nageoires sontcouchées contre 1e-corps. -

Au sein de.chaque espèce, re crassement des actes sexuels parordre de fréquence (tableau L2 A,3ème colonnel,nori.à-orà cette con_duite_occupe le troisième rang (19, 07 %) de r;ensàmnie-ààs un.itéssexueiles de S. nilot'icus mâlé. par contre, chez S. rorràÀùi.rr. onnote que cet.âctE ap!îiâîI.l. p]us_fréquemÉent-[rirq ffiiu"or._mière p1 ace (?7,?l %) (tableau 12 B, 3ème colonne):'" '

- Ënfin, 1'exanren du tabreau 15 révère que cette conduite estplus fréquente chez s. mossarlbicus et moins fréqu.ni. àr,ài s. niloticus
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Mouventents

E spèce

I niloticus A

1 ?
)J 1 2 3

Rapprochement
( RA)

Nase d, inri,uf 
i,TT

Parade I atérale
(PL )

Danse nupt i a1 e
(DNP)

Creusement
(CRE)

Naqe en arrière" (NA)

156

128

135

278

181

19,07

15,64

16,50

26,65

ll, L1

J

5

4

1

2

153

93

2

i45

t3

145

)1 
'7

16,57

0,3 5

25,84

4,09

25,84

1

4

6

2

5

?

IOTAT 100 ,/" 561 100 Y"818

TablSau 13.. A, B:
Fréquencesdes6unitéssexuellesmisesenévjdencechezS.li-]gJig§.
et S. mossambicus mâle.
Les*diîffinGîolonnes correspondent :

1 : à I'effect'i f de chaque unité
à, u, pourcentage de chaque un'ité par rapport à la somme totale de

toutes les unités
3 : au rang attribué à chaque unité.

N.B. Les abréviations présentées entre parenthèses, aprè1-le nom de'-'àt,àqr. 
type de mouvement, sont celles qui seront utilisées dans

la suite de notre trava'il.
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Mouvements
RA PL NI DNP CRT NA TOTAL

S, nilo.ti_c-u.s
156

204,8

135

90,82

IzB

146, 5

218

240,6

181

135, 2

818

818

§ mossamb'i cus
153

r04,2

2

46,18

93

7 4,5

145

122,4

23

68,77

145

145

561

561

TOTAL
309

309

737

137

22r

22r

363

363

204

204

145

145

1379

13 79

TaU-ea.u 13_ Compara'ison des fréquences d'apparition des
actes sexuels présentés par S. niloticus et
mâle au moyen du test de chi-caffiI-
Détails des résultats participant au test de chj-carré.
Dans chaque cellule, nous avons deux chiffres :

en haut, le nombre de cas observés; en bas, 1es fréquences
théori ques .

d i fférent s

S. mossambicus
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Es pèce s
Valeur de X2

observée
ddl Valeur de X2 0,05

S. n.i loticus
( espèce A)

S. mossambicus
(espèce B)

195, 1 4 9,49

Tableau 14

Is!-leq!.-E

Va l eur
est rej

de
et

Chi-carré pour 1aquel1e 1'hypothèse nulle (Ho)
ée ou acceptée au seuil de 5 %.

Le seuil de sjgnification est d = 0,05. Dans l'hypothèse nulle, les
fréquences des djfférents mouvements ne sont pas liées aux espèces
A et B.

Le tableau 14 montre que LA VALEUR DE CHI-CARRE 0BSERVEE EST LARGEMENT

SUPERIEURE A CELLE CORRESPONDANT AU SEUIL ADOPTE. ON DOTT REJETER IN-
DISCUTABLEMENT L'HYPOTHESE NULLE

lulouvements

RA PL NI DNP IRF NA

§ n iloticus

§ mossambicus

-?al

4,78

4,63

- 6,50

1 , 52

? rl4

- 1,45

2 î0-

3 ,93

r E1

Comparaison des fréquences d'apparition des différents
actes sexuels chez S. nil-ot-ic.us et S. rn-os.s.albjc!s mâ1e.

Tablcau des valeurs, rle Y.
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lgse,l__I!_!-q!ig! (tl I )

Selon les espèces, 1a nage d'invitation suit généralement 1e
rapprochement, 1a danse nuptiale ou la parade latérale (voir 1'étude
des séquences ) .

Toutes 1es nageoires étalées, excepté 1es nageoires pelviennes
repliées sur le corps, S.r,tJotjçf,f mâ1e nage lentement, 1e corps obli-
que, museau incliné ver§ lêlî.Il-Fécédant et côtoyant la femelle tour
à tour,iI la conduit vers le centre de son territoire. Si à ce moment
la femelle ne présente aucune réaction positive ou bat en retraite, e]1e
est aussitôt poursuivie et chassée; si au contraire elle s'arrête ou
nage ientement ou encore se rapproche du centre du territoire, le mâ1e
redouble d'activité et renouvelle sans cesse cette nage d'invitation.

Chez S. mossambicus au contraire, les nageoires impaires ne
sont pas étalées,-feîETfiênnes sont couchées contre 1e corps, 1a pec-
lorale située du côté où se trouve la femelle est couchée contre]e
corps, la nageoire caudale est complètement fermée, 1a membrane branchio-
stéga1e nrest pas tendue,

Dans certaines circonstances, nous avons observé que I'att'itude
d'invjtation de S. mossambjcus se combjnajt avec quelques éléments de la
parade latérale ô-ù on--r-einarque le redressement des n ageoires dorsale

I 'exécut ion deet anale; 1'étalement de 1a nageoire caudale, et enfin
1a parade latérale. Pendant ce temps, 'la membrane branchiostéga1e est
tendue et la coloration noire s'éclairc'it 1égèrement.
Cette posture est élémentajre. Dans I'un comme dans l'autre cas,1e
mâle se dirige vers le centre de son territoire.

L'examen du tableau 12 A,B montre que 1a nage d'invjtation est
la conduite la moins fréquente chez S. njloticus puisqu'elle tient la
dernière p1ace. Chez S. mossambicus,-ceîîEÏffillite n'est pas très fré-
quente non p1us.

Enfin, la compa raison S. niloticus - S. mossambicus montre que
cet acte, comme le précédent, e§t fiôin=Ç-ffiquen
plus fréquent chez S. m.ossambicus (tableau 15).

t alez 5. n i-l ot icu.s et

Le rapprochement et 1a nage d'jnvjtation existent bien chez
les deux espèces, mais leur forme est très différente.

L'apparition de ces deux conduites, venons-nous
plus fréquente chez S. mossambicus et moins fréquente che
Le nombre plus imporîanîÏEliôfrËfrents de rapprochement e

invitation suggère que,chez S. mossambicus, 1a plupart de
paraissent effrayées ou refusenï-Tâ-d6üî-et s' élojgnent d

territoire. Ce fajsant, e11es incitent le mâle à foncer b

elles, puis celuj-ci renouvelle son invitation par 1a nag

de dire, a été
z S. niloticus"
t de îâôilTr
s femel I es
u centre du
,rusquement vers
te d'invitation.

Parade latérale (PL)

Ce rnouvement semble se manifester suivant un certain gradient
d'intensité. Quand l'intensité est faible, seule la nageoire dorsale
est dressée, la caudale et l'anale sont moyennement étalées, 1a membra-
ne branchiostéga1e est 1égèrement tendue. Au degré plus é1evé, les na-
geoires dorsale, caudale et anale sont complètement étalées, 1es pre-
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miers rayons épineux de 1a nageoire dorsale sont tendus perpendiculai-
rement au corps. Enfin, la membrane branchiostéga1e est fortement ten-
due par l'écartement des régions operculajres et l'aba'issement de I'arc
hyoîdien. (La membrane branchiostéga1e est impressjonnante chez
S. mossambicus).

L'anjmal peut avancer lentement dans cette position. C'est no-
tamment le cas chez S. niloticus; le nrâle se place para11èlement à la
femelle et se met a1ôrs-â-ÏErpenter et à onduler du corps et de la
queue qui battent vers le flanc de la femelle. Chez S. mossambicus le
mâ1e 6grnsure sur p1ace, on n'observe pas d'ondula-t_i6n du ôorps, mais
aes coupi àe queue dirigés en direction de la femelle'

En ce qui concerne 1a fréquence de cette conduite au sein même

de chaque espèce,1a parade latérale occupe l'avant-dernière place
(16,50 %) chez S. niloticus alors que chez S. mossambicus elle tient la
dernière place (0,31ffiG comparaison des-deuÏÏ3ffi§-(tableau 15)
montre qu'on observe davantage de parades latérales chez S n i loticus
que chez S. mossamb'icus.

Ce comportement présente un excellent résultat. Les éthologis-
tes savent depuis longtemps que, pour mesurer l'intensité d'une motiva-
tion, la seule n:éthode généralement plus accessjble est de se fjer à

la mesure quantitative de la fréquence du mouvement. Le nombre moins
élevé ou très élevé de réponses de consonrnation donne ainsi indirecte-
ment une jdée sur f importance de la motjvation. Sur cette base, et au
regard du nombre de parades latérales, jl n'y a nulle rajson de ne pas
affjrmer qu'au cours du comportement sexuel, jl existe chez S. njloti-
cu.s une motjvatjon agressive supérieure à celle de S. mo-ssamEicEl--

Avant de conclure, il faut remarquer que notre affirmatjon au
sujet de la différence de l'agressivité chez ces deux espèces rejoint
l'étude de BAERENDS et BLOKZIJL (1963) bien que les cjrconstances ne
soient pas identiques.

En effet, les travaux de ces auteurs ont montré que chaque pa-
tron moteur exprimé lors du comportement de combat correspond à une va-
leur définie du quotient motjvat.ionnel "Tendance à 1'attaque/Tendance
à la fuite".0r, dans les conditions s'imjlaires, la tendance à attaquer
est toujours plus forte chez S. niloticus que chez S. mossambicus. Les
parades latérales, qui sont consid'éïE§Tomme impliquaffiÏî-frôîient
A/F é1evé, sont plus fr6quentes chez S. nilotjcus.

Il faut cependant souligner que cette conclusion n'est valable
que dans les cond'itions de nos travaux.
En effet, nous avons travaillé sur des animaux en captivité, dont géné-
ralement l'intensité de la motivat'ion n'est pas toujours 1a même que
celle de l'animal à Il en résulte que 1a fréquence de cer-
tains éléments comportementaux en relation avec ces motivations s'en
trouve modifiée. Par exemple, dans les condit'ions de nos travaux, le
mâle, mis en présence d'une femelle qui n'est pas prête à pondre, peut
être amené à exécuter un comportemerrt anormalement prolongé, la femelle
n' ayant aucune poss i bi l i té de se soustrai re à sa prése nce .

Quoi qu'il en so'it, en attendant d'autres preuves expérimenta-
les réalisées dans les conditions naturelles, nous retiendrons momenta-
nément 1'hypothèse selon laquelle S. niloticus mâle est plus agressif
ue S. nrossamb'i cus au cours du comporffiEfrE-G parade sexuel le.
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Les nageoires déployées, 1a gorge gonflée et les opercules
écartés, le pojison se place à côté de la femelle, courbe 1e

f lanr; (en particul ier S. ltosglbi!§) et fr.rppe violemrnent vers le
corps de la femelle à T,aidelilTaîageoire caudal_e.largement étalée.
Les coups de queue apparaissent généralement en série; lors des enregis-
trements, nous avons compté chaque coup et non pas les sér'ies. Le coup
de queue existe chez les deux espèces mais, dans l'ensemble, c'est un

mouvement rare. Pour cette raison, 1'analyse de sa fréquence d'appari-
t i on n' a pas été réal i sée.

Mordj I I agglg_[] 3!s (MF )

Les opercules écartés, 1a gorge gonflée, S. nilg!.ic-us mâ1e se

lance contre le flanc de la femelle et la mord. Pendant ce temps, tou-
tes les nageo.ires sont tendues,1a partie épineuse de'la dorsale est
couchée au voisinage de la zone cervicale et se redresse progressive-
ment vers la queue.

Par contre, chez S. mossambicus' ce comportement peut se dé-
rouler selon deux formes diffffiîæ : Ï'u bjen, 1'attaque latérale est
appuyée (dans ces conditions, 1es nageoires sont dép1oyées comme chez
S. nitoticus), mais,1e plus souvent, ces attaques latérales ne sont
Eas-apFGê§; 1e mâ1e touche simplement le flanc ou 1a nageo'i re caudale
de la'îemelle; pendant ce temps, toutes 1es nageoires sont complètement
détendues.

Dans l'ensemble, il est très rare de voir S. nilotjcus mâle

et femelle entrer en contact par cle tels mouvementsl sâiIfl-Tdi§lue la
femelle refuse l'invitation au nid.

Chez S. nrossambicus, cette posture, aussi rare que chez 1'es-

Coup de queue (ca)

pèce précédentè.
être 'i rrterprété
vité et Ia sexu
avec Ies nageoi
celui avec les

, conlprenT, venons-nou
e comme résu I tant d'un
alité). Le nrordi11age
res dép1oyées constitu
nageoires complètement

s de dire, deux varjantes et Peut
conflit de tendance (l'agressi-

du flanc ou de la nageoire caudale
e un élément agressif, alors que
détendues'indique des tendances

sexuel I es

Danse nlgt1gls (DNP )

En parure brillante, §. nj]p.tj.cS. mâle se porte au-devant de

la femelle et exécute une nage en ztg-zag se continuant par des ondu-
lations de tout 1e corps. Au cours de la danse nuptiale, 1es nageoires
caudale, dorsale et anale sont dép1oyées ma'is non tendues; par contre,
1es nageoires ventrales sont couchées contre 1e corps.

Par contre, I e mâ1 e de S. nlos§amb-i cu:, en parure sombre ' se

tjent sur place et donne des coups dfquffiTâ-téraux très rapides se
prolongeant par des ondulations de tout 1e corps. Pendant ce

turpt,-toutes 1es nageoires sont couchées contre 1e corps, ce qui cons-
titire'une différence fondamentale avec la danse nuptiale de S. niloti-
C-US.

Alors que pendant la parade latérale 1a gorge est gonflée chez
l,une comme chez l,autre espèce,elle est complètement détendue lors de

l'exécution de leurs danses nuptiales.

49



La danse nuptiale, comme le montrent le tableau 12 A,B e.t -le-s
figures t et 2 (Annexe i) âst très fréquente et e11e peut être répétée
plusieurs fojs de suite.

Le classement généra1 des actes par ordre de fréquence (tableau
12 A,3ème colonne) montre que, chez S. niloticus, c'e.st- la dans-e nup-
tiale qui apparait 1e plus fréquemmenî (76-,65n,fparmi l'ensemble des

unités sexuelles.

En ce qui concerne S. mossambicus, nous notons que 1a danse
nuptiale prend 1a deuxième pTacôiffiiffi 1e rapprochement (tableau
12 8,3ème colonne).

La danse nuptiale diffère sign'ificativement dans les deux espè-
ces. Le tableau 15 montre que l'on observe davantage de danses nuptiales

que chez S. nilot'igus, Les ra.i sons en sont difficj-
usi eurs fâcteu?G-îêîient j nterven j r.

chez S

les a

- D'autre part
( chapj tre VI

. mossamb i cus
cerner, car p

D'abord les facteurs endogènes. Ils nous sont totalement inconnus.
Néanmoins, on peut supposer que la différence peut avoir une origine
physiologique ou hormonale. En effet, un taux plus élevé d'hormone
appropriée peut agir sur ce comportement et le stimuler davantage
chez S. mossambicus. BALTHAZART (197V ) avait observé ce phénomène
ne chêz lê-Tanarild'omestique mâle. En'd'autres mots, si S. mossambj-
cus exécute plus fréquemment la danse nuptiale, on peut s'aîfôn'dT6-à
î6-qu'i1 possède le taux de l'hormone spécifique 1e plus é1evé.

l'étude des connexions des différents actes sexuels
a montré que 1a danse nuptiale appartenait à des groupes

c1q!§smen.'! (cnt )

chez S. niloticus, cette conduite est identique à celle obser-
vée lors de l'êta6TiG-rîen"t du nid, en ce sens que le mâle s'incline
vÀis te so1, puis, à l,aide d,un mouvement de nage.saccadée, 

.1a 
bouche

entrouverte, it pôrte ses lèvres dans le sable, Puis, d'un mouvement

uà.t i;urunt, qri te rnet en même temps à l'horizontale, i1 en pré'lève

une quantité, nage rapidement et le crache à quelques centimètres de

i'ÀnO'roit où"le iable était pré1evé. Pendant cette nage, 1a bouche est
enirouverte, 1a partie épineuse de la dorsale est à demi-couchée, tan-
àii qre-fut'nag"ôires peiviennes, ana1e, 1a partie-molle de la dorsale
et surtout la ëaudale ôndulent activement. Ces pré1èvements de sable
sonL lOcal isés rlanS le n j( Ct sotrL plus frcrluerrtS lorsquc l,'r fcrrrt'l lt'
se trouve au voisinage de celuj-ci.

chez s. mossambicus, 1es choses se passent d'une manière très
différente un l" lfiîÇîTffis pré1èvements de sable dans le fond de

i;aqrarium se font sans nage Sâccadée. De pluS' SanS-avancer d'un cen-

timËtie, 1e mâ1e recrache éur place les matériaux.pré1evés. Enfin, ces

pré1èvements ne sont pas seulement localjsés au nid comme dans le cas

àu-i;.ipal. précédentà, mais i1s peuvent avoir lieu un peu partout dans

1 ' aquari um.

d'actes différents dans les deux espèces. Cette différence dans 1'ap-
partenance aux groupes d'actes différents peut être à l'origine de 1a
fréquente d'apparition plus haute de cette condujte chez §. m-os;3ql[!_-
cus.

Enfin, on peut aussi penser aux facteurs exogènes. La "présentatiotl"
des déclencheurs ou des mouventents peut être différente chez les fe-
melles des deux espèces, Ces djfférences pourraient alors déclencher
différemment la danse nuptiale.
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Dans un classenent général, chez S. niloticus, c'est le creuse-
nrent (22,12 %) qui prend la seconde place lerFiE?FTâ_danse nuptiale.

Chez S, mossambicus, 1e creusement (4,09 /.) occupe l'avant-
dernière placel devanî-la parade latérale.

Ce mouvenrent varie considérablement en fréquence chez les deux
espèces. tn effet, le tableau 15 montre qu'on observe davantage de
creusements chez S. niloticus; par contre, cet acte est moins fréquent
chez S. moss amb i c[s .-ÎEE-d-"if f érence es t encore très marquée l orsqu '
on reÇarEË-TilÏdT6au 12 A,B du classement des actes sexuels par ordre
de fréquence. Le creusement occupe le second rang de l'ensemble des ac-
tes sexuels chez S. njlotjcus, alors qu'i1 nr

sition, peu avant-laTâ-iÏ?e-Tatérale, chez S

Les raisons en sont simples et nous 1es évoquerons pius en dé-
tajl dans 1e chapitre consacré à l'évolutjon de 1a fréquence des attitu-
des. En effet, dans ce chapitre, nous avons formulé des hypothèses sur
le caractère rituel du comportement de creusement. Les fjgures 1 et 2
(Annexe I) et le tableau 15 montrent que ce comportement êst devenu plus
répétitif chez S. njloticus. Un tel résultat peut suggérer que la ritua-
lisation s'est fajte de façon très djfférente au sejn des deux espèces
à tel point que §.U_!_qt_1.C.U-i en a fait un déclencheur.

Nqgg er ry1iè1e (NA)

Le mâ.le recule en direction de son nid, 1e museau pointé vers
le sol; ou bien, dans cette attitude, il tourne autour de la femelle
qui s'est immobjlisée ou qu'i nettoie la future ajre de ponte. Il luj
montre le flanc tandis que 1e flanc opposé, très incliné, frô1e presque
le fond de 1'aquarium. Au cours de 1a nage en arrière, la tête ainsi que

1a nageoire pectorale située du côté opposé à la fenrelle sont secouées
d'une manjère rythmique. La nageoire pectorale située du côté de la fe-
melle est couchée contre 1e corps. La gorge n'est pas gonflée,1es na-
geoires dorsale et anale sont couchées,1a caudale n'est pas dép1oyée,
les parties rnolles de la dorsale et de la caudale ondulent lentement.

Aucune nage en arrière n'a été observée au cours des relevés
systématiques effectués chez S. niloticus.

e vient qu'en cinquième po-
. mossambicus.

Chez S. mossambicus, cette conduite est très importante puis-
e11e occupe la seconde p1ace, derrière leque, avec la dâns e nupîfaTe,

rapprochement.

IV.II.2. Les actes sexuels femelles

Approche sexuelle (APS)

[.'approche sexuel le sujt généralement la retraire en surface
ou la retraite au ras de i'eau et, dans les relations entre mâle et fe-
me11e, elle suit ia nage d'invitat'ion. Nous reviendrons sur ce point
dans le chapitre consacré aux séquences comportementales.

Comme son norn I'indique, la femelle qui, entre-temps, s'éta.it
é1oignée du centre du territoire (nid), s'approche et nage en djrection
de celui-ci où serorrt déposés les oeufs. Pendant ce temps, toutes ses
nageoires sont couchées contre 1e corps.
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Mouvements

ESPECE

§ niIoticus C S . qos.s amb.isu.q D

1 2 ? 1 2 3

Approche sexuel le
(APS )

Immobilisation
(IM)

Retraite au ras de
l'eau (RET.E)

Retraite en surface
(RET.S)

Happement O. tuO,?r1

Pseudo-danse nuptiale
(PSDNP)

186

247

293

1t7

413

9

l4 70

19,52

23,16

9,24

32,64

0, 71

4

3

2

E

1

6

?03

8i

220

133

350

AO

19,61

7,82

21,25

72,85

?2 01

4,63

3

5

2

4

1

6

TOTAL t265 100 % 103 s 100 %

Tabl eau A. B : Fréquence des
chez S. nilot

6 6 unités sexuelles mises en év'idence
cus et S. mossambicus femelle.

Les différentes colonnes correspondent :

1. à l'effectif de chaque unité;
2. au pourcentage de chaque unité par rapport à 1a

somme totale de toutes les unités;
3. au rang attribué à chaque unité.
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Mouvements

APS I[4 RIT. E RET. S HS PSDNP TOTAL

§. u-l-q!s-u:.

186

213,95

247

180,4

293

282,L5

177

137,5

4i3

419,65

9

31,35

1265

7265

§. rcssgllj-cu!

203

175,05

81

747 ,6

?20

230,95

133

I12,5

350

343,35

48

25,65

103 5

1 035

TOTAL

389

389

328

3aô

513

513

250

250

763

763

1: -7

57

2300

2300

_I-e_Otq-Ê!.lz: Comparaison des fréquences d'apparition des différents actes
sexuels présentés par S. njloticus et S. mossambicus
fenrel les

Détaj ls des résultats participant au test de chi-carré.

Les chiffres dans chaque cellule se lisent comme dans le
tableau 13.
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Espèce
Val eur de ch i -carré

observée
ddt Valeur de X2 0,05

§

§

nilotLcu-s femelle

mossambi cus femel I e

166, 1 1 5 11,07

Tableau 18 Valeur de chi-carré pour 1aque11e 1'hypothèse nu11e (Ho)
est rejetée ou acceptée au seuil de 5 %

LE CHI-CARRE OBSIRVE ETANT LARGTI'4ENT SUPERIEUR AU CHI-CARRE ÏHEORIQUE,
IL N'y A AUCUNE RAISON D'ACCEPTER L'HYP0THESE NULLE (11o).

Tablea,u 19: Comparaison des fréquences d'apparitiorr des différents
actes sexuels chez S. ni lotjcus et S. mgs:allbicus. feme'l le.
Tableau de Y.

Iulouvements

Espèces
APS i 1,1 RET. E RET. S HS PSDNP

S. niloticus

S. mossambicus

1 ,91

2,7t

4,9 5

- 5,48

0,64

- 0,71

- 1,74

1 ,93

- 0,32

0,35

- 3,99

4,41
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Bien qu'ayant la rnênre forme chez les deux espèces et:
des rangs sensiblement les mêmes dans le classement généra1 de
par ordre de fréquence au sein de chaque espèce (tableau 16 A,
colonne), on constate qu''i1 n'y a pas de simjl itude quantitati
qu'on compare les deux espèces. En effet, le tableau 19 nrontre
observe davantage d'approches sexuelles chez S. mossambicus et
ble apparition chez S. njlotjcus. Les causes sonî?iïTidil?:s à

Cependant, la fréquente-âF-pïFiîion chez S. mossarnbicus peut su
que,dans des situations simi laires, 1es 1emET16ïlilGtte espè
blent plus disponibles à accepter la cour que leurs homologues

CLIS,
îê§

occupant
s actes
B, 3ème
ve lors-
qu'on
une fai-
cerner.

ggérer
ce sem-

Retraite en surface. Retraite au ras de l'elg_lBEïi§, RIT:E)

Ces mouvements, à la djfférence du précédent, se font du cen-
tre du territoire vers la périphér'ie. La femelle monte soit à la sur-
face de 1'eau, sojt en p1e'i n aquarium, abandonnant 'le fond de celu'i -
ci au mâle.

Le rang de la retraite au ras de l'eau en fonction de la fré-
quence (tableau 16 4,8,3ème colonne) est le même chez les deux espè-
ces; par contre, le classement par ordre de fréquence donne des résul-
tats très vo'isins pour ce qui concerne la retraite en surface.

Enfin, I'observation du tableau 19 nous révèle que 1es fréquen-
ces drapparition de ces conduites ne présentent aucune d'ifférence signi-
ficative entre les deux espèces.

Inmobilisation ( il4)

C'est une attitude que 1a femelle adopte au cours de l'incjta-
tion à 1a ponte. Parimmobilisation, nous entendons I'arrêt du déplace-
ment et des mouvements des nageoires; pendant ce temps, l'anirnal se
tient sur le fond de 1'aquarium. L'jmmobilisation est donc plutôt une
attitude qu'un mouvement; elle correspond à ce qu'OEHLERT (1958) appel-
le "infériorité symbolique" ou encore "comportement de soumission".

Sa forme est identique chez les deux espèces. Chez S. njloti-
cette attitude prend la trojsième place de l'ensemble dês ô6n-dui-

sexuelles, alors qu'e11e occupe 1a cinquième chez S, mossambicus.

La fréquence d'appari tion de I ' immobi I i sation n'est. pas com-
parable entre les deux espèces (tableau i9). En effet, on observe qu'
e11e apparaît plus fréquemment chez S. niloticus. Comme nous le verrons
par 1a su'ite, cette attitude particiEe â-l@i§ement du mâle. Ceci est
particulièrement nécessaire pour 1a fenrelle qui court grand danger d'être

attaquée et chassée par 1e mâle. Il apparaît donc bien prouvé que le norn-
bre plus important de cette atlitude correspond bien à la réalité du
phénomène chez S. niloticus dont le mâle est généralement plus agres-
sif,

Happement de sable (HS )

Quelques jnstants avant la ponte, la femelle se met
la future aire de ponte. La forme du happement de sable est
chez les deux espèces, mais celle-ci se dist'ingue cependant
mâles. Dans le classement 1oca1 (c'est-à-djre intraspécifiqu

à
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sexuels, crest 1e happement de sable qui prend la première p1ace, de-
vant la retraite au ras de l'eau (tableau 16 A,8,3ème colonne) et la
sjtuation est identique chez les deux espèces. La comparaison de la
fréquence d'apparition (tableau 19) ne révèle aucune différence signi-
ficative.

P eudo-d anse ti ale ( PSDNP )

C'est une sorte de danse nuptia'le exécutée par'la femelle. Elle
se distingue cependant de la danse du mâle par sa forme et sa fréquence.
Sî 1a pseudo-danse nuptiale existe chez les deux espèces au cours des
rencontres conspécifiques, par contre, on constate que lors des rencon-
tres hétérospécifiques, cet acte n'apparaît plus chez S. niloticus et
devient rare chez S. mossambicus (1). Le tableau 16 A,E (5fiiE-6Tdnne)
révèle que 1a pseulo-ffifr'§iliTtJ-[ia1e prend la sixième place dans le clas-
sement local des actes de chaque espèce. Cependant, lors de 1a comparai-
son interspécifique, on remarque qu'e1le apparait p'lus fréquemment chez
S. mossambicus. Les causes de cette différence nous sont totalement in-
connues; peu re pourrait-on penser à un abajssement plus rapide du
seuil de réceptivité

Attaque dirjgée vers le mâle (ATT.D. )

A i'approche du mâle, la femelle manjfeste act'ivement un dé-
placement agressif qui 1'amène très près de celui-ci. Ce déplacement se
termjne généralement par un contact bref mais qui peut se répéter p1u-
sieurs fois de suite.

Au cours de 1'attaque, la l ivrée des femelles rappelle celle
du mâle territorial en ce sens qu'à ce moment, aucune tâche colorée et
aucune bande ne sont vjsibles. En présence du mâle de son espèce, cette
attaque ne se produit jamais.

L'attaque dirigée vers le mâle existe chez les deux espèces
mais exclusjvement pendant les rencontres hétérospécifiques.

Cette condujte a été comparée par description directe des ré-
sultats bruts. Dans l'ensemble, c'est une conduite fréquente chez
S. ni'loticus et rare chez S. mossambicus.

IV. III. CONCLUSION

Nous avions souligné les difficultés liées à l'étude du com-
portement animal dans les condilions de laboratojre. Dans la nature, le
groupe social auquel appartient un poisson et le terrain sur 1eque1 i1
évolue sont déterminants dans I'organisation des relations sexue'lles :
'la ponte et la fécondation n'ont pas ljeu au hasard' aussj bien en ce
qui concerne le l ieu que 'le partenaire.

(1) il faut souligner qu'au cours des rencontres mixtes, 1a pseudo-
danse nuptiale n'avait été observée que lorsqu'i'l y avait eu hybri-
dation. Cependant, nous n'avions pas observé ceEte conduite au cours
des rencontres aboutissant à ia rupture entre les partenaires sexu-
el s.
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Au laboratcire, nous avons bouleversé ces schemas. Par exem-
p1e, notre méthode d'observation des actes sexuels et de leurs fréquen-
ces d'apparitjon consistait à présenter à un mâle territorial une fe-
me11e supposée réceptive. Majs, s'i nous étions certains qu'un mâ1e para-
dant était toujours prêt à 1"'accoup'lementrr, nous étions par contre in-
capables de savoir si la disposition physiologique de la
femelle était suffisante pour la manjfestation du comportement sexuel.
0r, 1a fréquence des actes sexuels, leur durée,'leur présence et'la fa-
çon même de les exprimer dépendent pour une large part de cette dispo-
sjtjon jnterne. Ainsi, par exemple, lorsqu'une femelle suffisamment
réceptive rencontre un mâle, elle fournit plus de répliques qui servent
à signifier 1'acceptation de la cour et'inversément. De son côté, 1e
mâle courtise moins énergiquement de telles femelles : 1a ponte et la
fécondatjon ont lieu presque aussjtôt. Par contre, il est plus assidu
envers les femelles moins récept'ives. Selon les cas, il y aura donc soit
une suppression, soit une.augmentation de 1a fréquence d,apparition des
manifestations intervenant avant 1a ponte et la fécondatjon.

Malheureusement, il ne sembie pas qu'i'l existe actuellement
une alternative à la méthode que nous avons adoptée. Faut-'il dans ce
cas renoncer à l'étude du problème envisagé ?

Sous réserve de reproduct'ion de nos résultats dans des conditions et
méthodes différentes des nôtres, certains é'léments de réponse sont ap-
portés aux questions soulevées au départ de cette étude.

D'une part, les deux espèces disposent d'un certajn nombre de
condu ites sexuel les faci lement reconnai ssables.

0n notera d'abord que chez les mâles, LE REPERT0IRE DES CONDUI-
TES SEXUELLES N'EST PAS EXACTEMENT LE MEME. LA DIFFERENCE PORTE SURTOUT
SUR LA PRESENCE DE LA NAGE EN ARRIERE CHEZ S. mos samb i cu s

D'autre part, si l'on envjsage 'la forme des actes homo'logues,
on remarque immédiatement qu'i1 n'y a aucune simjlitude entre les deux
espèces.

En ce qui concerne 1a fréquence de ces éléments au n'iveau lo-
cal (c'est-à-dire intraspécifique), 1'analyse a montré que tous les ac-
tes sexuels n'apparaissent pas avec la même fréquence, quelles que
sojent les espèces.

Chez S. niloticus, l'unité sexuelle de loin 1a p'lus fréquente
est la Oanse nüptiîTâ-J26'l6S % de l'ensemble des unités sexuelles),
suivie de très près par le creusemenl (22,12 %).Viennent ensujte 1e rap-
prochementn 1a parade latérale et enfin 1a nage d'invitation. Aucune
nage en arrière n'a été observée.

En ce
rapprochement q
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Si I'on envisage 1a fréquence des différents actes au niveau
interspécifique, il semble bien assuré que 1es fréquences des mouvements
homologues indiquent clajrement des différences quantitatives entre les
deux espèces. Les mouvements 1es plus spectaculaires, ceux qui compor-
tent le plus d'éléments rituels et le plus be1 enchaînement d'actes,
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ceux enfin qui constjtuent 1e plus long dialogue sexuel avec la femelle
sont les plus fréquen'Ls et ce sont eux qui présentent les d'ifférences
1es plus sign'ificatives.

IL SEMBLE DONC RAISONNABLE DT SUGGERER QUE CES COMPORTEMENTS
ASSURENT LA RECONNAISSANCE ET L'iSOLEMENT DE CES ESPECES CAR LEUR FOR-
ME, LEUR PRESENCE ET LEUR FREQUTNCE D'APPARITION SONT HAUTEMENT SPECI-
FIQUES. CHEZ LES F[I'4ELLES, CE SONT SIJRTOUT DTS SIMILITUDES QUI APPARAIS-
SENT, LES DIVERGENCES ETANT A PElNE PERCEPTIBLES.

0n notera que chez celles-ci 1e r'épertoire des actes sexuels
est jdentjque; il en va de rnêrc pour la forrne de ces éléments. Le clas-
sement par ordre de fréquence de ces différentes conduites donne des
résultats très voisins; seule l'immobiljsation passe du troisième rang
chez S. niloticus au cinquième chez S. mossambicusl c'est l'inverse
pour T'apEfocfie îexuel le (ce11e-ci e§t âfr"ïTîêîlTus f réquente chez
S. mossambicus). Hormis ces quelques différences, on ne doit pas per-
dre-G vue TEtroite similitude comportementale entre les femelles des
deux espèces.

Après avoir affiné 1'analyse descriptive des éléments de la
cour de S. n'iloticus et S. mossambicus, nous avons, par cette première
approche §uafr-fiTât'iIE, qui nê-Ë6iîôÏue sur la fréquence des diffé-
rents actes, mis en év'idence, outre LA SIMILITUDE F0NDAMENTALE DES CON-
DUiTES SEXUELLES CHEZ LES FEMELLES, LA GRANDE DIVERGENCE CHEZ LES I4ALES
DES DEUX ESPECES.
Les études suivantes, parnri lesqueiles des travaux seront consacrés aux
diverses séquences d'actes et à l'évolution de la fréquence de ces élé-
ments cornporternentaux, vjendront confirmer ou non l'existence d'une
telle situat.ion.
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CHAPITRE CINAUIÈME

ÉvoturtoN DES coMpoRTEMENTS AU couRS DE LA pARADE sEXUELLE
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V. O. INTRODUCTION

Lorsqu'on observe ia parade sexuelle des animaux que nous
avons étudjés, on s'aperçoit que certains actes :

- apparaissent au début de 1a parade et deviennent rares par'la suite:
- d'autres apparaissent vers le mjljeu de 1a parade;

- d'autres enfin sont plus fréquents à la fin de 1a parade.

0n peut alors se demander pourquoi l,animal exécute préc'isément, à cies
moments bjen définjs de 1a parade, des actes bien déterminés; que11e
utilité trouve-t-il dans l'acte qu'i1 exprime à tel moment et non à tel
autre, ou encore que11e contribut'ion 1e comportement exprimé à une épo-
que donnée apporte-t-il à la reproduct'ion de son espèce.

L'étude de l'évolution des comportements avait donc pour but
de préciser le moment ainsi que le contexte d,apparition cJe chaque ac-
t'ivité sexuelle et de déterminer la fonction de chacune d'elle. Ulté-
rieurementn en comparant les deux espèces, on pouvait alors vojr si les
actes homologues avaient ou non les mêmes significatîons sexuel les.

V.I. I,IETHODOLOGIE

V. Ii. RESULTATS ET DISCUSSION

Nous avons quantifié 1es fréquences d,apparition des diffé-
rentes postures par un comptage de cinq minutes (1) sur un groupe de
dix couples (cinq couples pour chaque espèce) dont 1es parades avajent
la même durée,

Les données recue.illies se présentaient sous une forme complexe,
peu apte à être traitée par des tests statistiques classiques. Nous
avons util isé d'une part 1'analyse des correspondances (tXEC SIA 1G,
PR0G = STADD 09 pour une table de contingence), rrrét.horle, qtii pr'r'nrel. de
ftrire ap1:crralt.rc cl 'évenl.unlles t.orrilal.jons cnLrc les rliversel, al.LiLu-
des et les étapes success'ives de la parade. Ensuite, en utjljsant le
modèle 1og 1inéaire (GLIla avec application du modèle de Pojsson), nous
avons cherché à savoir si chaque attitude utilisée au cours de ià para-
de était une fonction stationnaîre, croissante ou décroissante du temps.

Le traitement par analyse cles correspondances clonne les résul-
imprimés darrs les figures 5, 6, 7 et 8 (Annexe II).tats

(1) En fait, le papier enregistreur était djvjsé en douze pér'iodes re-
présentant chacune cinq minutes d'observatjon. Puis, noL.ls avons
compté les actes sexuels corrLtlnus darrs r:haque rlivisjon.
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Le progranrrrre permet de regrouper les actes sexuels en actes
spécifiques du début et de la fjn de la cour.

Cette analyse indique que, chez S. niloticus mâie, les mouve-
ments tels que rapprochement, nage d'inviEatTffiî-ffirade latérale sont
des mouvements caractéristiques du début de 1a cour; par contre, creuse-
ment et danse nuptiale sorrt plutôt des actes qui terminent la cour
(fi9. 5) (Annexe II).

Chez S. mossambicus nrâle, 1e regroupement des condujtes sexuel-
les est différént-le-ôEIuî-de S. niloticus. En effet, la danse nuptiale
ne termine plus 1a parade comme cElt-IE-cas chez S. niloticus, mais

" joint" rapprochement et nage d'inv jtation pour dê"velTîîiEte ca-
ractér'istique du début de 1a parade (fig.6). Quant à 1a paiade latéra-
le et au creusement,'il est très djffjcile de caractérjser'leur pér'iode
d'apparition.

Chez les fernelles,1e programnre indique que 1e regroupement
des actes sexuels est exactement le même, Par exemple, approche sexuel-
le, jmrnobilisation, retraite au ras de l'eau et retraite en surface s'
opposent à 1a pseudo-danse nuptiale et au happement de sable. Malgré
cette similitude, on remarque cependant que la tendance à I'approche
sexuelle est plus précoce chez S. niloticus que chez S. mossambicus;
r:'est I' jnverse pour ce qui conôernê-Ïilmdbilisationl PàîîiTlEE, si
leur Lendance à fulr en plein aquarium présente un léger déca1age, 1a
tendance à monter en surface par contre se sjtue presque au même moment
(fig. 7 et 8). Le programme en langage GLIM, venons-nous de dire, per-
met d'analyser l'évolution de I'activ'ité en fonction du temps et de
comparer l'évolution des différentes activités. Les tableaux 22, 23,
24 et 25 et la fjgure 9 (1a et 1b, 2a, 3a et 3b, 4a et 4b, 5a et 5b et
6b) (Annexe III) donnent les résultats imprimés par ce programme.

V.II.1, Evolution des comportements chez les mâles

Mouvemel t de=lqppqpq hsmen.q

Sur la figure 9 (1a et 1b) (Annexe III), l'évolutjon du mouvement
de rapprochement peut être visualjsée. Comme le montrent cette figure et
le tableau ?2, son évolution n'est pas statjonnaire, aussi bien chez
S. niloticus que chez S. mossambicus. En effet, très élevée au début
ik'lï-ïiriiF,-sa fr'éc1uenîe lirr-iîüËïI-frrr et à mesure que 1a durée de la
parade augnrenLc. Cettr: tlinrinutiorr r,sL plus rapide chez S. niloticus
(tableau 22, colonne 2). Par ailleurs, 1'analyse des sifrilTfüffiTE
l'évolution révèle que son évolution est similaire aux activités de la
femel le à I'exception du happement de sable (tableau 23).
Cette simil itude est plus grande pour ce qui concerne 1'approche sexu-
elle, la retraite au ras de I'eau et la retraite en surface (tableaux
?3 et ?4\,

Le rapprochement semble donc n'être qu'une réponse à 1a posi-
tion qu'occupe la ferne1 le dans 1'aquarium par rapport au centre du ter-
ritoire puisqu'il est nettement en relation avec 1'approche de la fe-
melle ou son éloignement de ce centre; par contre, il décroit considé-
rabl ement 'l orsque I a femel 1 e s 'y trouve.
Cette posture ne semble donc pas avoir va'leur de signal.
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Tableau des données part'icipant à l'étude de l'évolution
des comportements chez S. nilo.ticus et S. mo§:-ambilus
nrâl e s.

Dans chaque ce11ule, nous avons deux chiffres :

en hatit, le nombre de cas observés chez S' njloticus
Àn bas, celui observé chez S. 1o.s.sa:ro1çus

Tableau 20
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des comportements chez S. nilotjcus et S. mossambicus
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tableau 20.
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Test statistique

Mouv emen ts
x? 1 ddt Y2"0,02 Pente ?
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0,9

l 5,412
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I
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- 0,0500
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- 0,0228

Tableau 22 Evolution au cours de 1a parade sexu
et de S. mossamb.i cus nrâles de la fré

el le de S. ni loticus
quence RÂ, P[;-DX?';

CRE et-de-N-A. --- -

Valeurs de chi-carré pour' lesquelles l'hypothèse selon
1aque1 le I'évolution de I'activité stationnaire est
acceptée ou rejetée au seujl adopté.
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Actes femel I es
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R
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37 ,27
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D
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Tabl eau 23 Sjmilitude d'évolution temporelle des actes sexuels chez
S. niloticus mâle et S. niloticus femelle à l'aide du test
de cfii-ôâFrË

ddl = 11
,)

X'0,001 = 37,264

R = hypothèse de similjtude d'évolution est rejetée
NR = hypothèse non rejetée
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Actes femel I es

Actes mâl es ( 1 )

APS IM RET. E RET. S HS PSDNP
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Tabl eau 24 Sinrilitude d'évolution temporelle rles acl.t-'s sextrels chez
S. rnossambicus rnâle et S. nrossambicus f entelle à l'aide
Tu ffi-drc- chî-carré. -
ddl = 11

X-O,OOt = 31,264

R et NR dojvent être interprétés comme dans le tableau 23

(1) Chez §. gg.X-U!.j_q!§" mâ1e, 1a parade latérale et le creusetnent sorr'
des mouvémenti-ra-rés. Pour cette raison, 1a similjtude d'évolution
n'a pas été réaljsée.
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Nage d'inv'i tation

Cette posture est élémentaire. Comme nous l'avons vu dans le
chapitre précédent, le mâle se dirige vers le centre de son territo'ire.

L'étude de l'évolution de 1a fréquence montre que chez 1es
deux espèces il y a une djmjnution régu1ière de l'activité en fonctjon
du ternps. De p1us, 1a comparaison de l'évolution des mouvements du mâ-
le avec ceux de'la femelle (tableaux 23 et 24) permet de constater que
l'évolution de 1a nage d'jnvitat'ion ne présente pas de différence signi-
ficatjve par rapport aux attitudes de la femelle qui caractérisent géné-
ralement le refus de la cour.0n peut donc dire que plus la femelle op-
pose une certaine résjstance, plus 1e mâle a tendance à renouveler son
'i nvi tat ion.
Cette remarque est valable aussi bien chez S. niloticus que chez
S. mossambicus.

Ce comportement, comme 1e précédent, semble donc n'être qu'une
réponse à un vojsinage trop é1oigné du centre du territoire puisque sa
fréquence décroit considérablement lorsque la femelle se trouve au cen-
tre de celui-ci. D'ajlleurs, on ne l'observe jamais lorsqu'el1e s'y
trouve. En tout cas, la valeur expressive de 1a nage d'jnvitation n'est
pas claire.

Parade latérale

Chez S. mossambicus, la parade latérale est trop peu fréquente
pour qu'il soiE pô§î6Te TEtudjer son évolution dans 1e temps. Chez
S. niloticus, l'évolution de 1a parade latérale est représentée par 1a
figürel-lâ) (Annexe IiI ). 0n constate que, quand la durée de la parade
augmente, 1e nombre de parades latérales, malgré d'énormes fluctuations,
tend à diminuer. Par ajlleurs, le tableau 23 montre qu'i1 y a une évo-
lutjon nette de cette attitude lorsque la femelle refuse l'invitatjon
au nid et s'imnrobjIise, ou encore lorsqu'elle rnonte en surface ou bat.
en retraite.

Nous faisons remarquer que,chez 1'une comme chez l'autre espèce,
ce comportement est très caractérist'ique des mâles territoriaux lorsqu'jls sont mis en présence.

La présence de 1a parade latérale parmi 1es comportements ago-
nistiques et son augmentation lorsque la femelle oppose une certaine
résistance semblent militer en faveur de son appartenance au système'instinctif commandant 1'agressivité. Son interprétation ne semble donc
pas poser de problème. Nous devons la considérer non comme une activité
sexuelle, mais plutôt agressive qui pourrait assurer dans une certaine
mesure l'isolement sexuel dans la mesure où elle tend à faire fuir le
partenaire, QU'il soit de la même espèce ou non.

Danse 4uptiale

Chez S. nlossambicus, on constate une diminution régu1jère du

nombre rie danses nupt-ïa1?î en fonction du temps. De p1us, 1e tableau 23
montre que 1'évolution de la danse nuptiale est similaire à celle de la
retra'ite au ras de l'eau, retraite en surface, immobilisat'ion et approche
sexuelle. Par contre, la danse nuptiale, la pseudo-danse nuptiale et 1e

happement de sable ne présentent pas une évolution similaire.0r, comme
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nous venons de le voir, 1a pseudo-danse nuptiale et le happement de sa-
ble sont plus fréquents à la fjn de l'incitation à la ponte. Leur exé-
cution ind'i que que I'acceptation de la cour est acquise. Tout semble
donc se passer comme sj S. mossambicus mâle ne "dansait" pas pendant
1es répliques indiquant Ta Aisporii-6i1ité de la fentelle à la ponte, rnais
plutôt lorsqu'e11e oppose une certaine résistance. Dès lors, quatY'e
choses nous paraissent évidentes,

D'une part, iI est bi
retraite en surface, la retrai
exercent une force stimulante
que 1e nombre de ce comporteme
chacune dc. ces posl.ures.

établj que 1es attitudes telles que la
au ras de I 'eau, f immobi 1 i sati on,

rticuljère sur la danse nuptiale puis-
augmente ou décro1t. avec le nonlbre de

en
te
pa
nt

D'autre part, à la différence des attitudes précédentes, 1e

happement de sable et la pseudo-danse nuptiale semblent ne pas avoir
une action stjmulante sur la danse nuptiale, puisque sa fréquence conti-
nue à décroître quand celle de ces deux postures augmente.

De p1us, étant donné que ce mouvement est plus fréquent en dé-
but de cour'( fig. 6, Annexe II), iI est raisonnable de suppdser qu'i1
sert à l'identification du mâle.

Enfin, chez S. mossambicus, 1e rôle de la danse nuptiale dans
1'apa'i sement de la fefrelTd-ffiü3-ffible évident puisque sa fréquence d'
apparition augmente cons'idérablement au fur et à mesure que 1a femelle
produit des réponses qui 'indiquent une certaine résistance.

Chez S. njloticus, l'évolution de la danse nuptiale semble être
stationnaire mâ1 g6fêfrôFmes fluctuations. De p1us, comme en témoigne
le tableau 23, cette évolution n'est pas sjmilaire à certajns rnouvements
de la femelle qui caractérjsent le refus de la cour'. A I'inverse tlonc
de S. mossanrbicus mâle, S. njloticus rnâle ne "danse" pas quand la fe-
me lJe ôpFsEïiîiê-certa j nE r6iïTâr,ce .

La danse nuptiale nous parait être un des mouvements les plus
irnportants de 1a parade sexuelle. Son apparition, nous I'avons vu, est
plus ou moins rapide selon 1es espèces. Ainsi, chez S. ntossambicus, 1e

mouvement apparait très tôt et fréquemment dès la cofrfr6[faîTîfr--âVec
une femelie; ensuite, sa fréquence diminue graduellement au cours du
temps. La fonction de la danse nuptiale chez cette espèce nous paraît
relat'ivement simple. Intervenant fréquetnment en début de cour, puis de-
venant très rare par 1a suite, i1 n'y a rrulle raison de ne pas suggérer
que ce mouvement sert pour l'identification du mâle. Ensuite, i1 agit
comme comportement d'apaisement de la tendance à fuir de la femelle,
puisqu'i1 apparait plus fréquemment lorsque cel le-ci oppose une certaine
résistance. Chez S. ni loticus, 1a danse nuptiale ne s'exprime davantage
que lorsque 1'acc6ptâÏÏîîÏiê-la cour est env.i sageab1e. 0n consLat.e éga-
lement que ce mouvement n'est pas évolutif. La constance de cette acti-
vité semble traduire le "dés'ir" de cet anjmal d'affermir et de garantir
le lien de..; p,rrtenaires.

Creu s emen t
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Sur la figure 9 (5a) (Annexe III),ainsi que sur 1e tableau 22,0n
constate que chez S. nilotjcus, malgré d'énormes fluctuations, le nombre
de creusements évoTue-Ei-TdfrîTjon de la durée de la parade sexuelle. La
comparaison de sorr évolut'ion avec celle des activités de la femelle



montre qu'.il n,y a pas de similitude, excepté la retraite en surface
et 1a pseudo-danse nuPtiale.

chez S. mossambicus, on constate une certaine constance de

cette activitél

Le creusement est un mouvement extrêmement difficile à définir
et à cataloguer. Au sein du genre Sarotherodon, sa signif ication biolo-
gi que semblé varier d'une espèce i1]-autre. En e ffet, dans ce genre, on

n'observe pas de creusemen t au cours de la parad e sexuelle de certaines
t de red i rect'ion I orsespèces;

de comba
( 1976-19 77) Dans ce même laboratoire, BURT0N (19 oo-Tsz6]-EâiÇ oans

I es mêmes c i rconstances , observé I'activité de creusement chez S. mos-

sambicus. Nous avons éga lement observé cette activité lors de c6mbffi
îeîÎiE-Fiau x chez S. nr'lotjcus.Par ai11eurs, comme chez S. mossambicus,
les mâles ter ri toriaux-ÏETl-îi I oti cus creusent un nid eî l6lffiê'frT
est très fréquent Pend ant Ta pîF-affixuelle, particulièrement chez

S. ni loticus ( ChaP itre IV). Chez mossambicus le nombre de creuse-
frenîî_frrEâit é1evé que pendant tôs rencon res nterspéc ifiques.

par contre, on I'observe comme mouvemen

ts territoriaux. C'est le cas notamment de S. macrochir (VOSS,

S

Bien qu,il so.it difficile de déterminer la nature des liaisons
entre'la constructjon du nid,1e combat et 1a cour, nous pouvons cepen-
àant formu,ler deux hypothèses au moins en ce qui concerne S, niloticu-s.

0n peut supposer que les creusemehts observés sont des creuse-
rnents de substitutiôh (1) résultant de l'activatjon des systèmes ins-
iinctifs commandant respectivement la tendance à courtiser la femelle

isexualité) et la tendance à 1'attaquer (agressivité). si cette hypo-
thèse est vraje, ce qui nous paraît jncerta'in, ce mouvement n'a donc

aucune signification sexuelle; i1 consomrp simplement des jnflux frej-
nés ailleurs.

La seconde hypothèse, qui nous paraît vraisemblable et découle
de 1a précédente est que ces creusements sOnt des creusements ritual'i-
iÈs, indépendants de la motivation normale du mâle à construjre le nid.
ôèr'lort, .iI n,y a aucun doute que ce mouvement a acquis une fonction
expressive directement liée à la parade sexuelle.

Chez S. mossambicus, cette attitude pose.plus de problèmes
dans son 'interflréffiiôiil-Süî la base de nos observations chiffrées, i1
est difficile de l'intégrer à la cour de cet animal et de luj trouver
une fonction sexuelle; peut-être pouvons-nous la considérer comme une
activité de substitution non encore ritualisée.

Nage e1 qrrièry

L'évolution de 1a nage en arrjère est représentée par 1a fi-
gure 9 (6b) (Annexe IiI). 0n remarque une tendance à la stabjlité du norn-
bre de nages en arrière. Par ailleurs, la nage en arrière a une évolu-
tion similajre à celle de retraite au ras de l'eau, retra'ite en surfa-
ce, approche sexuelle et pseudo-danse nuptiale. La constance ainsi que
la simjlitude d'évo'lutjon constatées indiquent qu'il s'agit bien d'une
posture qui contribue au maintien des liens du couple.

( 1 ) t)rr:nr ière hypo Lhi:';r
sée.
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Les autres comportements observés (coup de queue et nrord'i11age
du flanc) sont tropr peu fréquents pour qu'il soit possible d'étudier
leur évolution dans 1e ternps.

V. II.2, Evolution des comportements chez les femelles

Approche feMll e

Approche sexuelle a une évolution décroissante aussi bien chez
S. niloticus que chez S. mossambicus (tableau 25, figure 10 (.1a et -ib)
TAnîffiTtr):En fait, lE mâI-ifrüfr-G-cette actjv'ité est observé en début
d'inc'itation à la ponte. Elle semble traduire le "désjr" de la femelle
de se renclre sur le lieu de 1a ponte. Par ailleurs, e11e nous renseigne
et renseigne le partenaire sexuel sur la disponibilité de la fenrelle à

accepter la cour,

Retraite en surface. Retra ite au ras de l'eau

ces deux mouvements ont également une évolution dégressive chez
les femelles des deux espèces (tableau 25 et figures 10 (2a et 2b; 3a

et 3b) (Annexe IV). Tout semble se passer comme si la disposition physio-
logique sous-jacente,qui était d'abord insuffisante, se précjse et la
femelle se stabilise au centre du territoire. A ce moment, e11e ne quit-
te plus le mâle. Graduel'lement, le nombre de retraites en surface ou de

retraites au rds de l'eau diminue et ces mouvements deviennent très ra-
res par Ia suite.

Il est donc difficile de donner une fonction sexuelle à ces
attjtudes qui semblent traduire la tendance à fuir, donc à refuser la
c0ur.

Dans tous les cas, ces comportements constituent de très bons

indices qui renseignent 1e mâle et 1'expér'imentateur sur l'état de ré-
cept'ivité (1) des femelles.

immobilisation

Un mâle cantonné présente sans exception le comportement agres-
sif lorsqu,une femelle pénètre dans son territoire. La fernelle qui est
prête à pondre doit donc se faire accepter par 1e mâle. Face à 1'agres-
s'ion de celui-ci, e11e ne s'enfuit pas mais, au cont.raire, e11e s'ap-
proche et s'immobiIise. L'immobiIisation ne semble donc pas poser de
problème dans son'interprétation.
OEHLERT (1958), qui estime que cette attjtude résulte à la fois d'une
impulsion à la fuite et d'une impulsion sexuelle, souligne f importan-
ce de ce comportement dans I'inhibition du combat. Sa fonction n'est
donc pas seulement de susciter des mouvements jnstinctifs du partenai-
re, rrrais égalenrr:nl. d'arrêter der, ar:L iorrs déià tltic.lttnt ltt:cs. Sotr t'ôlr: cori-
siste à la fois à apaiser le mâle et à déclencher la pal'ade'
La figure 10 (4a et 4b) semble donc confirnrer p1e'inement cette interpre
tation.

(1) Pour les indjvidus matures, 1'état de réceptivjté/non-réceptivité est,
selon 14. CAI'IPAN (1981) comme un accord atteint ou non entre une
dispos ition comportementale et une disposition physiologique sous-
jacente qui est nécessajre mais non suffisante pour 'la manifesta-
tion du çgsipqrtement sexuel.
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Test stat i sti que

xz1 ddt X
I
0,02 Pente ?

APS

45,019

1 5, a3g
1 5,472

- 0,1415

- 0,0808

IM
7,57

50,94

- 0,0507

- 0,2551

RET. E

22,99

21 ,09

0,0819

0 ,0913

RET. S
3,373

38,277

- 0,0494

- 0,1625

HS

306 ,35

757,16

0,2829

o,2088

PSDNP

0,53

6,6

It
o,0707

0,1097

Tableau 25 : Evolution au cours de l'incitation à la ponte de la fré-
quence de APS' IM, RET.E, RET.S, HS, PSDNP.

Valeurs de Chi-carré pour lesquelles I'hypothèse selon la-
que11e l'évolution de l'activité statjonnajre est acceptée
ou reietée au seuil adoPté'

Dans les cellules des colonnes 1 et 2,1es ch'iffres se li-
sent comme dans le tableau 21.

/T

Comportement s

lr
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La diminution du nombre de cette attitude au cours du ternps démontre

ou,une fojs le ,nar"'upiiie ài-ià puruoe déclenchée, cette attitude de-

vient sans obiet.

L'évolution du happement de sable en fonction du temps au cours

de t,incitation a fa ËonïË"!lt-..p.et"nieà pu.1a figure 10 (5a et 5b)

(Annexe IV).
àl"iàârt.ié dans les deux espèces une augmentation de I'activité en fonc-

ll"?.li lSiTi;.., ésalement qu,en sénérar res remeles matures isorées

dans un aquariu*.o,lririitàni-oài Ëiot.n forme de cuvette dans les-
quets etles déposen;'üi;";;;.ànn..t tes oeufs en bouche. Le happement

desablenesembledoncposera,.,np.oblèmedanssoninterprétation.
I1 s,agit bien d'rnÉ-i.tiuiie qui trâOuit la tendance de la femelle à

pondre.

Pseudo-dans e nup tiale

V.III. CONCLUSION

ChezS.mossambicus,onconstateunetendanceàl,augmentation
du nombre"âE'pËàrA6à*.ffi;p;ï"ià;; pài -ontre, chez S. njloticus' le

;;.Ü;;-dà cette activité reste stationnaire'

S,i.lestdiffjciledepréciSeravecexactitude]erôledela
oseudo-danse nuptiuià àunt-fà-tbrmation du "coup1e",-i1 est cependant

lÈ:Ï;;i;;'à.'ËlirîiàgiË'-'éit''onduite' Errectuer l'acte PSDNP sem-

b1e, notarnment, accéàË;'; i;-;;.iilàiion d,une posture charnièr'e à par-

ii.',rô-i.qràiré r'aàceptation de la cour est acquise'

L,étudedel.évo]utionde.l'act.ivitéenfonct.iondutempsper-
met d,ident.ifier et àe"àà"âiteiiser les événements de chaque phase de

ta parade sexuetr", Ëiré-iôrrnit a.t infàrmations précises et détail-
lées sur la contribution que chaque comportement apporte à 1a reproduc-

tion de chaque.rpeËà'"Â'-iàtÀ" de cett!-analvse ei elS1lnlnt les résul-

tats de l'ensembre ;;; iË';-;;raçè:.-it tpparâît 9'.t-glEZ^Lts FEMELLES'

CHAQUE ETAPE DE rn ÉÀnnoË-Êsi-'ceÀncirnISEE PAR LES MEMES ACTES'

Si la fonction de .nuqrà-rôùrement dans la reproduction.de l'espèce est

déterm j née en ron.tià;";. ;;;;;;Àni o i appafli ti on, on s' aperçoi t donc

que LA CoM'ARATSoN ôÉ§ Àciri DES FEMELLÈ's'ors oEui ESPECES Nt REVELE

Àücur'rË ôiÈrÈnrr'tcr NETTE AU NIVEAU FoNCTI0NNEL '

Chezl e,.i rrrâ1cs, les rd.;rrltat.s rrr. sonl. pas foi'cérrlt'nt iderrtiqttes'

err llarliculier pour cà-q,,i-luu,,*r'rttr les ar-t'es tttair:tlt's rlr: la ltal''trlr''

En effet, s.i nous toiàriioni 1es comptages pour ies principales at.tjtir-

-1,

Haooement de sable



des et pour chaqi.re phase, r)ous voyons que LA DANSE NUPTIALE CONSTITUE
LA POSTURE MAJEURT QUI CARACTERISE LE DEBUT DE LA PARADE NUPTIALE
CHEZ S. mossambicus. Ëlle disoaraiL ensuite, car elle est remplacée
par lâ nâ@Eî'-àI7îère. ilhe;, r. njiotjcus, [A DANSE NUITIALE EST pLU-
T0T PLUS FREQUENTT VIRS LA ri,Ïi []E*ÏÏ--COI]R. La même remarque est faite
pour ce qui concerrre LE CREtiSÈ|4ENT. QUANT A LA PARADE LATERALE, ELLE

P9ryl!.q_fE q!q!T_?E LA c0uR DE s. nilotîg; PAR C0NTRE, ELLE EST c0M-
PL,TTEMENT ABSENTE CHEZ S. mossâmbiffil.:

L'utilisation par 1es mâles des signaux différents en part.icu-
lier au début de la cour peut entraver 1e rapprochement des sexes et
empêcher le déroulement conrpiet du comportement sexuel lors de rencon-
tres interspécif iques.

Enfin, I'analyse a montré qu,à l,exception de 1a nage d,jnv.ita-
!tgl.! du rapproch€nrÈnt, qui ne semblent pas avoir valeur diun s.ignal,
TOUS LES AUTRES ELEMENTS SONT DES ACTES FINALISES. CEPENDANT, LES FONC-
TIONS SEXUELLES QU'ASSUI'4ENT CES ACTES VARIENT CONSIDERABLEMENT D'UNE
ESPECE A L'AUTRE.

Selon toute évidence, de tels actes contribuent au majntien de
f intégrité spécifique; jls forment des mécanismes étholog.iques d'iso-
I ement ( RUl.JET, 1969 ) .
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CHAPITRE SIXIÈME

LES SÉOUENCES DU COMPORTEMENT SEXUEL DE

S. ni-loticus ET DE S. mossambicus
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VI.O. INTRODUCTION

Ainsi donc
portementaux et env
nous a I 'l ons pas ser
d'une part 1es type
sexuel s et d'autre
dujsant à 1a ponte

Comme nous I'avons rappelé dans 1es précédents chapitres' 1e

comportement reproducteur de s..ni-jotjcus ou de S. mos:dlb"! cus a fait
iiobj"t d'un ceitain nombre d,éfudes. D'ans toute§ cê3-TEheTh-es, les
différents éléments de comportenrent ont été plus ou moins définis.
Mais touS ces travaux ne nOuS fOurnisSent par cOntre auCun renSeigne-
ment sur la cohérence temporelle entre les différents actes sexuels
utilisés lors du déroulement du comportement reproducteur. Pourtant,
celle-cj mérite d'être prise en consjdération, car une telle étude peut
montrer la tendance de l,anjmal à répéter certajns actes en série et
surtout de faire émerger des articulatjons spécj tiques des différent.es
unités sexuelles.

En effet, nous avons dit antér'ieurement qu'à 1'exception de la
nage en arrière (NA),1es patrons moteurs utjlisés par nos animaux au

coürs de leur comportement de parade éta'ient les mêmes. Mais, malgré
la similitude du répertoire des actes, il est possible que "chaque es-
pèce dans sa parade les utilise dans un ordre qui 1ui est propre, ce
qui donne à la parade de chaque espèce une signification PrgP!9 compri-
se par cette seule espèce"' pour reprendre l'idée de RUI^IET (1969).

s avoir affiné 1a descript'ion des éléments com-
l'évolution de 1a fréquence de ces éléments'
lus fort grossissement et analyser en détail
iens s'établissant entre les différents actes
a succession des d'ifférentes interactions con-
a fécondation. Nous devorrs cependant préciser

, aPrè
i sagé
àunp
sdel
part 1

etàl
davantage le niveau de notre enquête.

D'une manière beaucoup plus précise, nous avons analysé les
parades intra et interspécifiques de §.1i]gt:S-Ut et puis de S. Ilgs3il-
ilicus lorsqu,on présente à un mâle cai-tolî'l1iE--Terrrel le canto[rrée----
sexuellement mûre. Donc, au lieu de chercher les combjnaisons de toutes
les variables comportementales observées pendant 1a période de reproduc-
tion, nous avons ljmité notre recherche à un groupe restrejnt de mou-

vements déjà identifjés comme ressortissant tous de 1a parade nuptiale
et utilisés par le rnâle et la femelle lorsqu'jls sont engagés dans une

relation d'individu à individu.

Sans préjuger des résultats, noLls pouvons donc espérer que.no-
tre travail, que11e-quten so'it f issue, nous apportera des informations
sur l'organisation temporelle des actes sexuels, 1es types d'assoc.ia-
tions d'interactjons se produisant avant la fécondation et sans doute
des données nécessaires pour aborder ultérieurement, avec plus de pré-
ci sion, 1 'analyse des l iens s'établ i ssant entre les stimul i , I 'état
neuro-endocrinologique et les réponses motrjces coordonnées, somme d'
interrelations qui conditionnent tout comportement.

\/I . L TECHNIQUI-S UTILiSEES POUR L'.ANALYSL DES SEQUTNCES COlv1P0RTËl'4tNl"Al l',

L'étude des séqrtences comportementales corlsiste à analyser 1'
'information de t.vpe: 1e comportement A su'it ou précède 1e comportement
B.0n peut aborder une telle étude pll^ f intennédjaire de plusieurs
paranètres. Nous avons porli'r;ot.rcr part utilisé 1es fréquences des djf-
férentes paires cle mouvement.s; pltrs précjsément, noils comptons cOmbien
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de fois le mouvement A a sujvi immédiatement le mouvement B sans qu'
aucun élément ne se soit intercalé entre eux.

Les observations relat'ives aux différents individus ou diffé-
rents couples sont généralement présentées sous forme d'une table de

contingences (ANDREW, 1957; BURTON, 1969; BURTON, 19/0; BAERENDS,

1970; BALTHAZART,1971). Etant donné 1'analyse que nous voulions fa'ire,
il ne nous para'issait pas nécessaire de présenter chacune des 52 para-
des (26 parades'intra et 26 interspécifiques) de façon séparée. L'étude
locale de quelques-unes qui étajt tentée afin de mettre en évidence
des varjatjons indivjduelles n'avait pas apporté de renseignements nou-
veaux. L'analyse g1oba1e, elle, demandait que tous les résultats soient
regroupés sur un seul document. Ce sont les tableaux 1 et 2,3 et 4,
(Annexe V); 5a et 5b,6a et 6b, 7a et 7b, Ba et 8b,9a et 9b, LOa et
10b, 1Ia et 11b, 12a et 12b (Annexes VI et VII)

La sommation de toutes nos données nous est imposée par'le
type d'analyse statistique que nous désjrons réal iser. Cel le-cj, on 1e
sait, réclame des observations nombreuses qu'on ne peut obtenir que de
cette façon. Mais, cornme le font remarquer sj bien de nombreux spécia-
listes, une te11e procédure pourrait paraître abusive étant donné les
différences de durées observées entre les différentes parades. Cette
procédure se justifie cependant en ce qu'e11e est la seule qui permet
d'obtenir un tableau dont on peut espérer qu'i1 représente la structure
moyenne de la parade des espèces étudiées.

Il faut remarquer également qu'au cours de notre étude et
des raisons de clarté et de précision de notre enquête, nous avons
1ysé dans un premier temps les actes présentés par le mâle ou la f
me11e séparément puis, dans un second temps, les interactions du c
pl e.

pour
ana-

e-
ou-

La lecture des tableaux de données révèle que ceux-c'i sont
soit à trois, soit à double entrées. La djfférence porte sur le type
d'analyse que nous avons réalisée. Les nombres dans les cellules des
tableaux à trois entrées (tableaux 1,2,3,4 (Annexe V) se lisent de la
façon suivante : dans les lignes,'le mouvenent A a précédé X fois le
mouvement B qui a précédé Y fois le mouvement C. Enfin, dans les ta-
bleaux à double entrée, la lecture est relativement simple : horizon-
talement dans les lignes, 1e mouvement A a précédé X fois le tnouvement
B; verticalement dans les colonnes, 1e mouvement C a sujvi Y fojs le
rrrouvement D.

/\ ltltr. rIr.:r,tlplr, . ,l,rrr'. l,r ,,'lls; l,' lllll' (l4lrllnrr ',n) (/\rtttex,t Vl)rprr lrcul-
l ire ; la danse nupLiale a précédé le creusement 149 fois, alors que le
creusement a suivi la danse nuptiale 149 fois.



VI.II ANALYSE DES ASSOCIATiONS TEMPORELLES DES ACTES SEXUELS EXECUiES

====2======= === === == == ============== = == ==== = ===================

PAR LES MALES OU LES FEMELLES EN CONTEXTE INTRA- ET INTERSPECI-

======================= ===== ===== ===== = ===== == ==== ==== = = == == = =

F IQUE

VI . I I.1. Compara'ison généra1e avec 1 'hypothèse aléatoire

La première question que 1'on peut se poser en abordant l'étu-
de des associat'ions ou des séquences comportementales consiste à savoir
sj la structure de 1a séquence observée n'est pas le fruit du hasard.
En d'autres termes, et d'une manière plus précise, on peut se demander
s'i les fréquences de transitjon observées d'iffèrent significativement
de celles que l'on observerajt sj les actions de l'anjmal se reprodui-
sent selon un modèle aléatoire. Ceci peut être vérifié statistiquement
par 1'emploi de la théorie des chaînes de Markov.

Une chaîne de Markov est un modèle probabilistique permettant
de faire 1a prévisjon d'un enchaînement de plus de deux actes et dans
1eque1 le passage d'un acte à l'autre est aléatojre et lié à une mémoi-
re d'ordre 1. (La théorie s'étend aux processus d'ordre 2 ... n, mais
les djfficultés soulevées lors du calcul sont considérables).

Pour les théoriciens des applications des chaînes de Markov
absorbantes à la science du comportement, 1e poisson markovien serait
donc un poisson sans "mémoire" (1). Les transitions entre ses différents
actes doivent être indépendantes. Par exemple, lorsqu'i1 passera d'un
état donné A à un autre état B, i1 ne se "rappellera" pas de 1a figure
qu'i1 a fai te avant A.

Les données'indispensables au calcul se réduisent à la connais-
sance des fréquences de transition entre tous les actes pris deux à

deux (tableaux 1,2,3,4) (Annexe V). L'examen de ces tableaux fournjt
à 1a simple observat'ion certaines informations sur la marche du proces-
sus. Ainsi, iorsqurun acte termine une séquence comportementale (par
exemple 'la ponte), 'la théorie considère qu'i 1 n'a d'autre successeur
que'lui-même, et appelle état absorbant cet acte tertnjn.ll.0n flémontre
rlu'apri,r; ttn l.t,trrlr,, prlrts rlu tttoin', Irrtt,;, l.ttttt, lct lrrrlivitlrr', ,tl. l.eirltrt'rrl
I 'état absorbant.

L'application du modèle markovien au processus ( ici l'enchaîne-
ment des actes sexuels) revient à formuler deux hypothèses sur sa na-
ture :

1. 1'hypothèse de stationnarité suppose que 1es probabilités de transj-
tion d'un acte à l'autre restent constantes au cours du temps;

2. L'hypothèse d'ordre 1 suppose que la connaissance de l'état du sys-
tème à une étape donnée cont'ient toutes les jnformatjons nécessajres
au calcul de 1'étape suivante.

(1) Pour les éthol
superflu et ab
dination des p

cornme étant un
à certains inf
auss'i bi en i nt
des mouvemen bs
dividu et de 1

ogistes et 'les physiologistes, parler de mémoire est
usif. Il est plus prudent de parler de centre de coor-
atrons-moteurs. TINBERGTN (1951) I'avajt b'ien défini
mécanisme nerveux organisé hiérarchjquement, sensible

1ux amorçants, déclenchants et dirigeants, d'origine
,erne qu'externe. Ce mécanjsme répond à ces influx par
, coordonnés qui contribuent à la conservation de I'in-
'espèce.
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0n vérifie 'l'hypothèse markovienne en appliquant la formule

2 :
i.jk (',ro 2

K E (1)

oun

jjk
E. .,

IJK

nombre observé de 1a rangée j de 1a colonne jk;

répétitjons théoriques modè1e markovjen d'ordre 1.

tr"ijk nr "n'5t (2)

ijk

ijk

Cette valeur de Eiil attendue pour chaque case est éga1e au produit des
totaux marginaux rélatifs à cette case divisé par le total généra1 de
toutes les observat ions.

r

Sous l'hypothèse ntarkovienne, la clistributjon <le K2 calculé suivant la
formule (1) ci-dessus est approximativement semblable à çelle de K2

théoriquè âont le nombre de degrés de liberté est V = 1a2 - 1) (a - 1)
(a étant le nombre de figures de 1a parade, so'it 5 dans le cas de
S. niloticus mâle). Si une valeur observée de Kz est éga1e ou supérieu-
Fe à- ceTlEîonnée dans la table à un seuil choisi (5 % ou I %) et avec
V = (a2 - 1) (a - 1), 1'hypothèse selon laquelle'le processus est mar-
kovien est rejetée à ce seujl de sjgnification. L'applicatjon de ce
procédé dranalyse donne les résultats sujvants :

Espèce

Valeurs de K2 pour lesquelles I'hypothèse markovienne est
acceptée ou rejetée au seuil de 5 %.

Valeurs de K2
observées

Valeurs de K2
théorique à 5 %

S. niloticus
na le

S. mossambicus
ma le

S. niloticus
TemêTIE-

S. mossambi cus
Teme'l I e

675,495

255,1646

1.567 ,2624

1.195,9507

(?s 1) (s 1) 96

(16 1) (4 1) 45

(36 1) (6 1) =1is

(36 - 1) (6 1 ) =17s

113 , 15

55,80

1?5

125

Tabl eau 26

19

n...



DANS LES QUATRE CAS ETUDIES (MALE ET FEMELLE DE CHAQUE ESPECE),
LES VALEURS TROUVETS SONT LARGEMENT SUPERIEURES A CELLES CORRESPONDANT
AU SEUiL ADOPTE.

AUCUNE RAISON D'ACCEPTER L'HYPOTHESE MARKOVI TNNE. LE COMPORTIJ -
MENT SEXUEL DES ANII'4AUX ETLIDIES N'EST DONC PAS ASSIMILABLI A UNT PRO-
GRESSION DE TYPE I4ARKOVIEN OU SEUL L'ACTE PRECEDANT EST LIE A L'ACTE
SUIVANT STLON UN ENCHAINEMENÏ ALEATOIRE. EN CONSEQUENCE, ON PEUT DONC

POSTULER L'EXISTENCE D'UNE STRUCTURE DES ATTITUDES INTERVENANT DANS LA
PARADE. Nous obtenons ainsi la confirmation formelle d'un fait large-
ment évident sur 1e plan intuitif.

Cependant, si l'analyse ci-dessus permet de donner une indica-
tjon sur les liens éventuels qui pourraient exjster entre les différents
actes sexuels, elle n'est pas à même d'évaluer le degré de ces liens ni
même de fournir un schema explicatif de la structure de 1a parade. Ce
sera fa'it par 1e calcul des Y et par 1es fréquences relatives.

VI.II.2. Les combinaisons des unités sexuelles en contexte intra et

interspécifique

VI . I I .2.1. But et méthode

Au cours de 1'analyse précédente, nous nous sommes principale-
ment intéressés à 1a question suivante : 1es acquis obtenus par nos ani-
maux: parade 1atéra1e, danse nuptiale, nage en arrjère sont-jls liés,
ou bien se produisent-ils d'une manjère'indépendante au cours du com-
portement reproductif ?

I'lotre démarche, ici, est plus affinée: étant donné Ie compor-
tement de parade et l'ensemble de mouvements qui 1e composent, i1 faut
définir les l iaisons privilégiées entre les djfférentes conduites sexuel-
les ainsi que lrordre de succession de celles-ci dans les contextes de
cour intra ou interspécifiques. En d'autres termes, en tenant compte
du contexte environnemental (jci le conjoint), nous analysons I,infor-
nratjon contenue dans une observation de type: 1e comportement A suit ou
précède 1e comportement B.

Il faut cependant souligner qu'i1 n'est pas très facile d,iden-
tjfier de telles articulations ordonnées, même pour ceux qui observent
un anjmal isolé dans le but de rechercher les séquences automatiquement
programmées dans le système nerveux central. Bien souvent en effet, ces
chercheurs négligent la ou les réponses fourn'ies par I'envjronnement
à 1'expression de I'unjté A. 0r, cette réponse peut constituer une des
composantes essentielles de la situation stimulante spécifique de B.
Un contrôle rigoureux de stabiljté des cond'itions de I'envjronnement
est donc nécessaire avant d'affirmer que 1'enchaînement A----.8, dont Ia
fréquence apparaît avec une probabilité différente de celle due au ha-
sard, constjtue une séquence stéréotypée, automatiquement programmée
dans le système nerveux central.

Le problème est tout de même complexe, nrême si le but poursuivi
n'est pas le même.

lrJ1[.PKEMI\ (1961) avait propose une nréthode d'arralyse sLatistique
qui permettait de fa'ire émerger de telles articulations. En effet. pa,
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un calcul de corrélations suivj d'une analyse factorielle, i1 obtint un
schema global du comportement reproductjf de la Bouvière (Rhodeus amarus).
Des étuàes critiques de cette méthode ont conduit à formulêFcTfaiôE-
réserves concernant 'l 

'app l i cation de ce type d'analyse à I 'étude d'une
séquence comportementale l imjtée.

Dans un trava'i1 plus récent, BISCHOP (1975, in COLGAN, 1978)
a proposé une méthode qui se révèle statistiquement valable et qui est
actuellement utilisée avec succès par 1es éthologistes pour détermjner
les séquences privilég'iées et la structure du comportement animal. L'ana-
lyse se fait à partir d'une table de contingence jdentique à nos tableaux
5a et 5b, 6a et 6b, 7a et 7b,8a et 8b (Annexe VI). Si nous nommons Si et
Ti les totaux marginaux (respectivement des fignes et des colonnes) et
N"le total généra1 de toutes les observations, la valeur de

*ij = 51 x T3'

*

calculée pour chaque case représente la fréquence de transition (pour
cette case) que 1'on observerait sj les actions de I'animal étaient dis-
tribuées au hasard. Si x13 représente 1a fréquence observée,

(xi -mi

m.ij

mesure l'écart entre I'observatjon et I'hypothèse du hasard. En d'autres
termes, et pour être plus précis, Y donne les écarts entre un phénomène
fortu'it (indépendance entre djfférents actes ou entre mâle et femelle)
et un phénomène structuré.

SJ

a lieu avec
conventi onne

[' l= ,,
üne probab i
1"/- = 5%)

96, alors la transition de I'acte i vers 1'acte j
lité différente de celle due au hasard (au seuil

Enfin, si Y est positif (Y> 0) et que la transitjon est signi-
ficative, on peut conciure que l'acte i favorise l'acte i; cependant,
si Y est négatif (Y<0) et que la transition est significative, on con-
clura que l'acte i inhjbe 1'acte j,

vI.iI.z.z.âlg1y se des résultats

Comb.inaisons des actes sexuels de S. niloticus rnâle en parade conspéci-
f ique

Dans la matrice 5 x 5 (tableau 5a, Annexe VI), 25 cellules de-
vaient être occupées, étant donné que nous avions également tenu compte
de la transition d'un acte vers luj-même. De ces 25 associations,on en a

comptabilité 19 (soit 76 %) dont 1a fréquence nous apparaît avec une
probabilité djfférente de celle due au hasard (tableau 27). Ce sont
e1'les qui ont fait 1'objet de notre discussion. L'examen du tableau 27
révèle par ailleurs que, des 19 assocjations sign'ificatives, T seule-
ment (36,84 %) étaient positives; 1es trans'itions négatives étaient les
plus nombreuses : 12 au total, soit un pourcentage de 63,16 %.

81





RA

PL

NI

DNP

CRE

/\r.lr:s qui sUivent

Actes qu i
précèdent

- 0,9657

0,2055

6,4610

- 3,4759

1 ,4206

rt-

6,0258

9,3784

i ,9604

- 8,4599

- 3,1786

RA

Tableau 27: Transitions significativement comrnunes entre les actes
sexuels de 16 mâles de S, niloticus en contexte de cour
conspéc ifi que. (Tableau-del--

Pour S. niloticus mâle en parade conspécifique, les actes peuvent être
rassembl$-Ei-ffix groupes en fonction de leurs interrelations (figure
4A) :

- Un premier groupe dont les actes gravitent de façon stricte autour
du mouvement de rapprochement servant plus ou moins d'intermédiaire.
Dans ce groupe, on trouve deux catégories de transitjons. Il y a

celles qui sont réversibles; c'est le cas notamment de RA - NI.
D'autres transitions scnt unidirectionnelles et les actes qu'i les
conrposent se succèdent dans 1e temps de façon constante. Ce sont
RA - PL; NI - PL.

- Un second groupe dont tous les actes défavorisent ou inhibent ceux du

premier groupe ou sont eux-mêmes inhibés par ces dern'iers. Certaines
jnhibitions sont à sens unique; c'est le cas de RA - CRE et de CRE -
DNP. D'autres au contraire (Ni - CRE; NI - DNP; RA - DNP; PL - DNP;

PL - CRE) sont réversibles. Ces inh'ibitions unidirectionnelles ou ré-
versibles ont des degrés d'jntensité très divers.Ainsj, par exemple :

- Rapprochement (RA) défavoriserait d'abord la danse nuptiale,
ensuite le creusement (CRE);

- Parade latérale défavorise dans l'ordre décroissant : la danse
nuptiale (DNP) et ensuite le creusement (CRE);

- Nage d'invitation défavorjse le creusement (CRE) et ensuite la
danse nuptiale (DNP);

- Danse nupti.ale défavorise d'abord'la parade latérale (PL)' la
nage d'jnvitation (NI) et enfin 1e rapprochement (RA):

- Enfi n, Creusement défavori se 1 a nage d' 'i nvi tati on, 1 a parade
latérale (PL) et enfin la danse nuptiale (DNP).

Ces résultats sont très intéressants d'abord parce qu'ils con-
firment les résultats de 1'analyse factorielle des correspondances SUr

les corrélations entre les djvers actes et leur éventuelle polarisation
(chapitre 5).

DNP CRENI

- 6,2141

- 5,0221

- 2,9297

10,3596

- 2,0843

- 5,4299

- 1,9811

- 3,1741

0,887 7

7 ,0533

13,3718

0,7460

0,46?7

5,87 62

4 ,0989

ÔJ



Donc, à première vue, 1'observation du d'iagramme de 1a figure
4A ne semble impliquer aucune décision délicate. Comme nous avorrs vtl

antèr.ieurement,'DNi et CRE sont des mouvements Aqi 1e se produisent qtte

îoiiqrÀ la parâde est suffisamment avancée. Ce résultat sug.gère.gY'.:::^
Oèux'actes moteurs relèvent du ou des Centres coordOnnateurs SpeCltlques'
iÀlutirur"nt.indépendants de celui ou de ceux qui règleraient RA, PL

et NI.

Ensu.ite, ces résultats sont très intéressants parce qu'i ls son+-

en accqrd avec lianalyse éthologique classique. Des mouvements qui nous

iemUtent intujtivemeni très liés se favorjsent entre eux'"leur Y étant
laigement supérieur à 1,96 (exemple: RA - NI Y = 13,37; RA - PL Y =

O,OiSl. par tontre, des-patrons moteurs que l'étholog'ie classique 'inter-

p"àaÀ'comme dépendânt d'jnstincts opposés s'inhibent entre eux et leurs
ÿ sont très négatifs (exemple: DNP - PL Y = - 8,45). Nous avons donc

là une preuve itatistjgue 'intéressante du bien-fondé de certaines asso-
.iuiiànt qualitatives due l'observateur "naîf" fait spontanément quand i l
prévoit, par exemple, que ce mouvement de rapprocheqgn!-gI'il observe

va se côntinuer en uÂe'parade latérale.CE FAISANT, IL EFFECTUE IMPLICITE-

[1ENT LE CALCUL D'UNE PROBABILITI QUE TRADUIT ET PREC]ST LE RAPPORT

STATISTIQUE.

En d'autres termes, nous pouvons encore dire
rale est associée ou encore suit en fait plus souvent
que ce que I'on peut attendre du hasard. La valeur du

est exprimée par Y suPérieur à 1,96'

Le tableau 27 et 1a figure 4A montrent enfjn
actes sexuels ont tendance à se répéter en sér'ie
ment de la danse nuptiale (DNP),de 1a parade latérale
creusement (CRE).

: 1a parade 1até-
1e rapprochement
"p1us souvent"

que certai ns
i1 s'agit notam-

(PL) et enfin du

Combinaisons des actes sexuels de S. niloticus mâle en arade hétéro-
ue

Actes qui suivent
S

Actes qui
précèdent

Iableau 28 I rans il.ions signif icativenterrt comlnulres ert l.re les ,tctes
sexuels de 16 mâles de S. niloticus en contexte de cour
hétérospéci f ique. (Tablêau-6Yf]-

84

RA PL NI DNP CRE

RA

PL

N]

DNP

CRE

i,5900

0,5

I,8852

3,4709

2,3956

!,4525

5,9005

- 0,3694

- 5,7099

- 1,2689

3,4I79

- 0,3904

0,7000

- 2,7506

- 1,0907

- 4,1083

- 5,0359

- 1,6445

9,3377

- 2,1479

- 0,7178

- 0,6934

- 0,1491

- 0,2731

5,8993



L'examen du tableau 28 apporte des renseignements très intéres-
sants, même s'i1 n'y a pas eu fécondation. Des 25 connexions possibles,
on note qu''i1 y en a 11, soit 44 %, qui sont s'ignificativement communes.
Parmi elles, 5 seulement sont positives (45,45 %) et 6 négat'ives (54,54 %).

L'examen de la figure 48 révèle que ia structure des liaisons
des actes moteurs dans ce contexte-c'i est profondément modifiée par
rapport à la structure de base (cour conspécifique).

En effet, nous observons que les mêmes actes ne forment plus
totalement les mêmes groupes que nous avons mis en évidence précédem-
ment. La grande jnnovation porte essentiellement sur le creusement, qui
semble former désormais des ljaisons significativement pos'itives avec
RA et NI, d'une part, et, d'autre part, on remarque que PL n'est plus
associé directement avec ces dern'iers éléments.

L'autre nouveauté concerne la liaison RA - NI qui, dans 1a
sjtuation présente, est devenue unidirectjonnelle.

Parmi les transjtions ou ljaisons significativement négatives,
RA inhibe DNP et réciproquement comme précédemment; i1 en va de même
pour 1a transition DNP - PL. La liajson CRE - DNP est identique à celle
observée dans la s'ituation antérjeure où, par contre, DNP - NI n'est
plus réversible et CRE - NI n'existe p1us.

Enfin, la danse nuptiale, 1a parade latérale et le creusement
ont tendance à se produire en série comme dans le contexte précédent.

Combinaisons des actes sexuels de S. moryq@] cur qQle en parade
conspéc i fi què

Actes qu'i su j vent

Transitions significativement communes entre les actes
sexuels de 10 mâles de S. mossambicus en contexte de cour
conspécjfique, (Tableau-de

p
c
OJ
!
.a)
o
!
o

=(,
q
q-)

+i
U,:t

RA PL NI DNP CRE NA

RA

PL

NI

DNP

CRE

NA

- 2,7412

- L,7787

4,5232

1,8490

0,2693

- 1,30U3

- 0,9384

22,g2lg

- 7,7645

- 2,0053

- 0,9192

- 3,1810

9,5122

- l,20gg

- 2,1379

0,1850

- 1,9461

- 4,8314

2,5765

- 1,5168

3,17 46

- 2,1732

- 1,6185

- 1,3365

- 1,9317

- 0,9182

- 0,7475

- 0,1708

14,7394

- 2,1027

- 4,1771

- 3,1962

- 3,2639

0,5803

- 2,1903

5,9169

Tableau 29
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Figure 5 : Diagramme représentant les associations sigrrificativement
co{nrrünes entre catégories d'actes pour 10 mâles de S. mossambicus :

C. en parade conspéôifique; D. en paracle hétérospécifiîüêl-_
Les 1égendes sont les mêmes que pour 1a figure 4"
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Pour S. mossambicus mâle en parade conspécifique, 18 combinai-
sons d' actes aîaiêfrî-uÏE-fi-rdbabi I ité d' apparit'ion différente de cel le
due au hasard. De ces 18 associations significatives,
- 7 avaient été trouvées positives, soit 38,88 %;
- les 11 autres, soit 67,? 7; étaient négatives.

Par comparaison avec S. niloticus, on remarque que les actes
sexuels sont rassemblés égalem6nt-Efr*TËux groupes :
Un premier groupe où les éléments forment des liaisons s'ignifjcatjve-
ment positives. Celui-ci s'oppose à un second groupe qui contient des
liaisons négatives.

Par oppositjon à S. niloticus,
par 'les mêmes éléments. Dans TâEfri?r
ment que PL a été remplacé par DNP. Ajns

ces groupes ne sont pas formés
roupe, on remarque principa'le-
donc, 1a séquence positive

s
i

principale devient RA - NI - DNP au lieu de RA - NI - PL comme précédem-
ment chez S. niloticus.0n remarque également que 1es actes du premier
groupe n'i6friEênîlas systématiquement tous les actes djts du second
groupe; jnversément, à l'exception de NA - NI, dont I'inhibition est
réversible, les actes dits du second groupe ne défavorisent pas ceux du
premier groupe comme chez l'animal précédent.

L'autre différence, 1a plus apparente encore entre les deux
séquences d'actes des deux espèces en contexte de cour intraspéc'ifique'
concerne 1a fréquence avec laquelle NA est exécuté. Les ljajsons signi-
ficatives, bien que négatives' que cette conduite forme avec NI, PL,
CRE et RA renforcent davantage cette différence.

Enfin, à I'exception de PL et CRE, DNP ne présente plus une
transition significativement positive par rapport à elle-même comme chez
S. nil_o.ticus.

En somme, en dépit de quelques Iiaisons telles que RA - NI'
NI - RA qui ne présentaient aucune différence, 1es charpente des liaj-
sons des unjtés sexuelles des mâ'les des deux espèces dans le contexte
de cour conspécifjque n'étaient pas semblables (figures 4A et 5C).

Combinaisons des actes sexuels de S. mossambicus mâle en arade hétéro-
S C

1J
c
(I,
!
.(,)o
L
o

=t

0J
P
(J

RA

PL

NI

DNP

CRE

NA

Trans
de 10

u de Y)

Actes qui sujvent

Tableau 30 itions significativement communes entre les actes sexuels
nrâles de-S, mossambicus en contexte de cour hétérospé-

RA PL NI DNP CRE NA

- 0,3431

- 0, 507

2,0224

0, 5659

- 1,6234

- 0,6554

- 0,2414

7,1930

- 2,0837

- 3,3781

- 1,6783

0,3925

4,8478

- 2,2569

- 3,0119

0 , 6811

- 2,1096

- 1,8741

- 0,264

- 3,081

2,4135

- 0,3203

1,1682

1,L026

- 3,1749

- 2,3L1,4

- 2,477I

2,5596

7,9051

1,0987

- 2,0128

1,2234

7,5772

0 ,8170

- 1,4288

0,3877

cifique. (Tab1eâ
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Dans le contexte de cour hétérospécifique (où éventuellement i'l
n'y avait pas de fécondation) 1a séquence principale positive est:
RA - DNP - CRE. Le creusement se trouve donc en supplément à la séquen-
ce principale «le.l à parade conspe:cifique.0n otr:,erve également rlans r:c
contexte que cette condujte est impliquée dans plusieurs autres transi-
tions. Ce résultat n'est pas surprenant. Il est très intéressant car il
semble confirmer nos conciusions sur le statut du creusement considéré
comme activité de substitut'ion.

En effet, nous savons que 1es actiùités de déplacement peuvent
également se produire lors des réactions en chaîne si I'un des chaînons
dèclencheurs se fajt attendre trop longternps. Dans ce contexte-ci, peut-
être su.ite à 1a passivité de la femelle hétérospécifique, les systèmes
de comporternent dont l'excitation est simultanée et qui s'inhibbent mu-

tuellement, lèvent l'inhibitjon qu'ils exercent sur le centre responsa-
ble du creusement.0n pourrait d'ajlleurs aussj rapprocher la situation
présente aux ventilations de substjtution de 1'épinoche mâle lorsque 1a

femelle ne 'le suit pas (cfr. TINBERGEN, in RUl^lET, 1969).

L'examen du tableau 30 et de 1a figure 5p appelle d'autres com-

mentai res .

0n remarque d'abord qu'i 1 y
DNP qui avajt une fréquence d'appari
de cour conspéc if ique. Enfin, on not
mouvements 1es plus spectaculaires d

sente plus de corrélations avec elle
vées précédemment avec les autres mo

de RA - NA.

ion de la I iaison RA -
levée dans le contexte
ge en arrière, 1'un des
de cette espèce, ne pré-

1 us, ces l i aj sons obser-
t di sparu, à I 'exception

a suppress
tion très é

e que Ia na
e 1a parade
-même. De p

uvements on

Combinaisons des a tes sexuels de S. niloticus femelle au cours de l'
E CONSNC on a n C ue

Actes qui suivent

PSDNP

P
É
(u
o
tüu
1(1)

Lo

=g

OJ
{J

- 1,2984

1,2492

- 2,8712

- 1,9751

1 ,5484

3, i970

Transit'ions s'ignif icativement communes entre catégori91-
rJ'actes pour 16 femelles de S. niloticus au cours de l'jn-
citation à 1a ponte conspéciîiqiiEl-IÎâ5'Ïeau de Y)

HSRET. E RET. SAPS IM

0,3224

c É.'77F

4 ,0549

19,5823

7,5765

1 ,9687

- 9,3606

- 6,4991

- 13,646

- 7,8875

19,8455

3,8751

7 ,6122

12,1108

- 5,367 5

- 3,6244

- 7 )1?1, tLÀv^

- 1,3583

4,1545

1,5620

L2,4095

2,2565

- 1 1 ,1805

- 2,8712

APS

IM

RET. I
RET. S

HS

PSDNP

3,4484

- 4,3578

17,3913

4,7307

- 10,8897

- 2,3780

Tabl eau 31
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Après le trajtement de la table de contingence_VIIa (Tome II),
le calcu'l des Y consistait à faire émerger les associatjons privilé9iées
d'actes au cours de I'jncitalion à 1a ponte.

Pour les 6 mouvements ou attitudes observés, on a trouvé 30 as-

sociations qui sont très significatives, dont 13 positives et 17 négati-
,ài. L. tabieau 31 et la filure 6E résument l'ensemble de ces combinaj-
SONS.

Sur la figure 6En nous remarquons que parmi-les transitions ou

associations signii'icativement pos itives, i 1 y a_ce1 1es-qui sont réver-
siUfes (suivre ét précéder). Ce sont notamment RET.E - RET.S, RET.E -
APS. Pai contre, lâs combinaisons RET.S - APS, APS - IM, PSDNP - HS'

sont un idirectionnel les.

Les transitjons ou combinaisons sjgnificativement négat'ives,
vengns-ngus de djre, Sont nombreuses. La majorité d'entre elles Sont
réversibles (suivre-et précéder). 0n remarque notamment que ce sont les
càtégories diactes qui semblent n'avoir aucun rapport causal-qui se défavorisent davantage. Ainsi, par exemp]ç' ll retraite au

ras de'l,eau (RET.E) et Ia retraite en surface (RET.S) qui sont une in-
dication que"ia femélle est peu disposée à devenir partenaire, défavori-
seraient considérablement le happement de sable (HS) et 1a pseudo-danse
nuptiale (PSDNP), actes qui caractérisent la disposition de la femelle
à 1a ponte.

Enfin, dans ce contexte, toutes les conduites sexuelles sont
fréquentes et ie répètent en sérjes (figure 69).

Combinaisons des acte xuels de S, niloticus femelle au cours de

NC a 0n a ueC

Actes qui suivent

+
E
0J
1l
.a)
(.)

lqJ
!o

=trr

(U
lf

- 0,5671

- 0,5676

3,6081

0,0378

- 1,5365

- 3,3?_42

2,1615

7,2087

- 1,8062

- 2,9763

0,9762

- 2,4295

0,9353

- 1,1596

1,47 28

0,5116

- 1 1q2?

- ? ,0773

0,4468

- 2,6895

- 7,0242

5,4692

- 1,6385

- 2,9819

1,6365

L,1,292

0,3906

t,6775

10,0425

o,0404

AT. M

2,2259

0,4052

2,5338

4, 58 56

0 ,871 5

11,9337

Transitions sjgnificativement communes entre catégollgt g:
actes pour 16 femelles de S. niloticus au cours de I'jncita-
tion à 1a ponte hétérospécîf iEÏiE:lTâ61eau de Y)

APS I t'{ RET. I RET. S HS

APS

IM

RET. E

RET. S

UC
I tJ

AT.l'4

Tabl eau 32

90



Dans le ct.rni.exte ci' jnc.t Lation à la ponte hétérospécif ique,
nous avons comptabilité 1.5 cornbinaisons d'actes dont la fréquence était
àifie.ente de telle rlue au hesdrd, soit la moit'ié des combinaisons ob-
servées dans le contexre conspécifique.

La figure 6Ê est Lr'ès révélatrice. Elle nous renseigne sur 1es

conduites sexuél1es qui n'apparaissent p'lus au cours de ce contexte. Ce

iàisant, les liaisons ou combinajsons qu'el les forma.ient avec d'autres
conduités cessent rl'exister. C'est le cas notamment de 1a pseudo-danse

nuptiale (PSDNP).

La figure 6p nous renseigne également sur les actes nouveaux
qu.i, par leur àpparition, entraînènt la format'ion de nouvel'les liaisons.

Ainsi donc, à l'exception de la combinaison RET.E - APS - IM,
qui est en partie jderitjque à celle observée précédemment, et IM - RET.S,

ià charpentà d,associatjon d'actes en contexte d'incitation à'la ponte
r,etÈrosbecifique est tout à fait djfférente à celle observée dans le
contexte consPécif ique.

Notons enfin que toutes les conduites, à l'exception de RET.S,

IM et HS, n'ont plus tendance à se produire en sérje comme antérieure-
ment.

Combinaison des actes sexuels mossambi cus f lle au cours deS

nc a on a ue

p
c
C,

rU
o

1(J
LÈ

=t

qJ
p
(J

Actes qui suivent

Tableau 33 : Transjtions significativement communes entre catégories-.

incitatiôn à 1a ponte conspéôifiEil-(Tâ5Ïeau de Y)

Dans le contexte présent, on observe qu'i1 y a 25 associations
significaijves, soit 5 en mo'ins par rapport à S. njlotjcus femelle dans

le nrême contexte.

con s

APS I 1,1 RET. I RET. S HS PSDN P

0,5277

- 1,2500

- 3,8961

- 2 EqAq

3,3350

0,3941

APS

IM

RET. E

RET. S

HS

PSDNP

4 ,6008

2,5550

72,L673

8,7522

10,7489

3,5704

3,3672

16,0221

3,8554

2,9465

5,0225

0,8724

3,6766

- 0,2157

9 ,8879

- 1,5671

- 6,6218

- 0,8161

1,5669

1,1440

1,431 5

13,2660

6,2216

t,5729

- 6,9658

- 4, L3L5

- 10,0676

- 7,5473

13,3493

3,3956
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Les transitions sjgnificativement positives sont : RET.E - IM d'une
part et RET.S - APS - IM drautre part, Celles-ci sont identiques en
tous points à celles observées chez S. nilotjcus femelle. La transition
PSDNP - HS est également positjve,îaii-ETTEî'est que partiellement
i denti que à ce1 I e mi se en évi dence précédemment.
Parmi les transitions sign'ificativement négatives, on retrouve exactement
la même structure, à'l'exception tout de même de deux drentre e1Ies, qui
ne sont pas réversib1es.

En somme, les différences les plus apparentes entre les combi-
naisons d'actes chez S. rnossambicus et S. niloticus femelle dans le con-
texte d' jncitat jon à Ta pifriôE'nî!'écifiqufrd-nt--I
- PSDNP - HS es,l une traris ition réversible;
- RET.S - PSDNP d'une part, RET.S - IM d'autre part ne sont pas des

transj tjons réversi b les;
- enfin, PSDNP n'a pas la tendance à se répéter en série.
En dépit de ces quelques différences,'les charpentes de combjnaisons d,
actes chez les deux espèces sont superposables. (figures 6E et 76).

Combinaisons des actes sexuels de S. mossamb'icus femelle au deu

p
E
qJ.U

.a)()
1C'

!o
f

qJ
+)
(J

nc a on a ue

Transitions signif icativement communes entre catégories
d'actes pour 10 femelles de S. mossamb'icus au cours de
l'incitation à 1a ponte hétéîosffiÏffiuE-(Tableau de Y)

L'examen du tableau 34 et de 1a figure 79 montre qu'i1 y a des
actes sexuels qui n'apparaissent plus au cours des rencontres mixtes:
ce sont notamment PSDNP et HS. D'autres, par contre, font leur appari-
tion : i1 s'agit de AT.M.

Cette situation semble être à 1'origine de la modjfication pro-
fr:nde de la sLructure drassociation d'actes observée précédemment. En
effet, si on exempte RET.S et IM, qui se répètent en séries comme anté-
rjeurement, on remarque qu'au cours de l'incitation à 1a ponte hétéro-
spécifique, aucune assoc.iation ne présente une ident'ité parfaite à celle
observée précédemment (figure 79).

Tableau 34 :

ros

APS IM RET, E RET. S AT. M

APS

IM

RET. E

RET. S

AT. M

0,4293

3,2828

3,4672

0,382 1

1,8766

- 0,0563

7,7092

- 4,4505

- 4,3910

0,3991

1,0495

- 2,5639

7,7 470

0 ,9866

- L,9675

- 0,7324

- 4,0184

1,1902

4,7677

- 0,9670

1,8956

1 ,4046

2,2993

1,9065

Lo ,094
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VI.II]. DISCUSSION ET CONCLUSION

Au terme de cette analyse et en examinant les résultats de l'
ensemble des deux espèces, il apparaît clairement que 1'étude du compor-
tement sexuel de S. njloticus et de S. mossambicus chez deux groupes de

couples souligne Ta T-rTIa-ntÏ6 oes combil'ar-i§fr^§ÏTâctes effectués par
les mâles ou les femelles vis-à-vis de leurs partenaires. Nous essaie-
rons maintenant de rappeler 1'organisatjon des d'ifférents éléments en

activité comportementale et de préciser le niveau des djvergences obser-
vées.

Les différents éléments mis en évidence

Les actes moteurs

Si, dans les contextes intra et interspéc'ifiques, 'les mâ1es
présentent exactement 'le même répertoire d'actes sexuels, on remarque
par contre que chez les femelles, i1 y a trois catégories d'actes.
Nous avons:
- des actes moteurs "présents" au cours de toutes les rencontres con-

spécifiques et mixtes;

- des actes moteurs qu'i appartiennent spécifiquement aux rencontres
mixtes. Parmi eux, citons AT.M;

- des actes moteurs qui, dans 1a majorité des cas, appartiennent aux
rencontres conspécifiques. En contexte hétérospécifique, ces actes
moteurs semblent constituer des postures charnières à partir desquel*
les I'acceptation ultér'ieure de la femelle est ertvisageable mais non

acquise,

Quel que soit le contexte, tous les actes moteurs mâles ou fe-
melles peuvent être regroupés en trois catégories en fonctjon de leurs
interrelations. Nous avons ainsi:
- des actes qui se stimulent entre eux;

- des actes qui s'jnhibent entre eux;

- enfin, des actes qui n'ont aucun lien entre eux.

0rga!jsation.

De même que nous avons distjngué 1e regroupement des actes mo-
teurs en tro'is catégories, nous distinguerons trois types d'organisa-
ti on temporel I e de ceux-c i .

- Certains actes moteurs ont tendance à se produire en série

I tol------ (A).__ (A) .. ]
Cette corrélation de certains patrons moteurs avec eux-mêmes est très
stable chez S. niloticus mâle. Chez S. mossamb'icus mâle comme chez
les femelles, on-î6'ffi une certa'inê variâEililël Ce'lle-c j concerne
pour S. mossambicus mâle I'acte NA, spécifique de cette espèce' Chez

les femeJT6il-Trân'â1yse plus f ine révèle que lorsqu'il y a variation
de la structure des liens de tels éléments, elle affecte incontesta-
blement'les mêmes actes homologues. Notons enf"in que lorsque la struc''
ture des liens de te'ls patrons moteurs est modjfiée dans le contexte
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hetél"ospécifique, cette nrodillcat';on a lieu toujours dans le sens de
ia perte et non Ce 1'acqu is ition de nouvelle structure.

- [l'autres actes moteitrs se:rrccèoent dans le temps de façon constante,
rigide et obljgatoire. [)ans ce cas, un acte moteur B n'apparaîtra que
lorsqrre 1e précéCent,t se sera totalement exprimé et A n'apparaîtra
plus au cours de cette séquence. 0n aura toujours A----+ B et jamais
l'.i nverse B_+A.
De tels actes marquent une certaine tendance, l'éventualité d'une
chaîne d'actions; A étant tcujours suivi de façon statistiquement
confirmée par B, marque la oossii'ilité d'une chaîne d'actions.
Parrni ces actes, i1 y a ceux qui, dans les contextes jntra et inter-
spécifiques, ont leur enrplacement fjxe dans la combinajson. D'autres
par contre (1a rriajc'rité) crr t leur ernplacement modifié ou supprimé.

- D'autres actes moteirrs ençin forrent des liaisons réversibles (sui-
vre et précéder).Ori peut supposei'que ces actes se produisent ainsi
parce qu'i1s partagent des facteurs causaux communs. L'action de ces
facteurs causaux peut donc déclencher soit l,un sojt'l,autre patron
moteur.

Ici encore, nous'constatons également que la structure de ces combi-
naisons d'actes n'est pas stable. La transjtion entre deux conduites
données peut être réversible dans le contexte conspécifique puis deve-
nir unidirectionnelle pendant la cour hétérospéc'ifique. Tout se passe
comme si les deux actions ne partageaient plus les mêmes facteurs qui
permetta'ient leur déclenchement.

D'autres différences, apparentes à l'examen des figures 4q,
48, 5C, 5D, 6E, 6F, 7E et 7H concernent à la fojs :

- I'importance globale des combinaisons significatives entre les caté-
gories d'actes. Celles-ci sont généralement plus nombreuses en con-
texte conspécifique que hétérospécifique;

- l'établissement de nouveaux types de liens entre les mouvements en
contexte hétérospécif i que.

Ainsi, nous sommes en mesure d'affirmer que 1es combinàisons
des condujtes sexuelles en séquences comportementales ne demeurent pas
objectivement identiques.

Il est majntenant bien établi que LE MALE, PLACE AVEC LES
FEMELLES HETEROSPECIFIqUES, EFFECTUE UNE COUR QUI, DANS SON ENSEMBLE,
N,EST PAS SEMBLABLE A CELLE ADRESSEE AUX FEMELLES CONSPECIFTQUES. In-
versement, i1 paraît important de soul igner l,exjstence d'une variabi-
lité des "répliquesrrde la femelle.

D'autre part, nous tenons là une preuve que I 'animal mature
est capable d'adopter, face à des partenaires matures, des stratégies
différentes selon que ces individus, c'est-à-djre'le binome mâ1e-fernel-
1e, est conspécifique ou hétérospécifique.

Enfin, chez les couples mixtes, il ressort de cette étude
l'inexistence d'un véritable dialogue capable d'assurer 1es possibif i-
tés de communicatjon des actes mcteurs. Ce manque de d'ialogue adapté
semble donc à 1'origine du faible pourcentage des transitions signifi-
catives et de l'hétérogénéité des combjnaisons temporelles des condui-
tes sexuelles. Mais il faut avouer que ce qui vient d'être évoqué ne
traduit pas entièrement 1a complexité des faits.

95



In ef let! nous savons 11ttr.: 1'ar:ttl tntlt.t-'tlr, rlans i;a r(:al isation
dlrpdreltnlelL sl-ér'uot.ypde, Se chattle tl 'urle Valeur r-OtrtporLernenLalc tl itft:-
rônte. Bien que Ies-mêmes actes sojerrt utilisés dans toutes 1es para-
des (exception fa'ite pour 1es femelles), i1 ne suffit-pasl.Four compren"

orà i ,orgâni sation du comportement sexuel , d'établ i r les l i ai sons qui
s'instauient entre eux et de les quantifier. De la même manière, recorls-
tjtuer leurs probables et possibles ljaisons est insuffjsant. Il faut
aussi s'interioger sur leur signification et sur la nature des Iiens
qui 1es relient] c,est-à-dire àppréc'ier s'ils possèdent une éventuel le
fonction de communication.

Par ailleurs, nous avons définj arbitrairement un acte comme

une unité motpice observable, permettant de découper 'le comportement en

instants, u1térieurement quant'ifiables. 0r, ces actes n'ont ni la même

durée, ni le même contenu. L'acte apporte donc une mu.ltitude d'informa-
tions engendrées par des c'irconstances différentes qu'i évoquent à leur
tour des réponses djverses.

Pour ces raisons, vraisemblablement, il ne semb'le pas exister
de liaison rig'ide entre deux actes. i1 peut y avoir ainsi omission de

un ou de plusieurs d'entre eux. Dans tous les cas, 1es données qui vien-
nent d'être exposées ont permis la mise en évjdence de plusieurs élé-
ments. Nous n'en rappellerons que 1es plus importants.

Le premier fait qui doit être souligné de pr
AU COURS DE LA PARADE SEXUELLE, LES ACTIONS DES ANiMA
REPRODUISENT JAMAIS AU HASARD.

ime abord est qu'
NE SEUX ETUDIES

Le second fait: QUELLES QUE S0IENT LES ESPECES, LES CONNtXIONS
DES CONDUITES SEXUELLES EN SEQUENCES COMPORTEMENTALES NE SONT PAS IDEN-
TIQUES DANS LES CONTEXTES DE COUR INTRA ET INTERSPECIFIQUE. TOUT SE

PASSE COMME SI, ENTRE DEUX ACTES APPAREMMTNT INNES, IL N'EXISTAIT PAS

DE LIAISONS RIGIDES ENTRE IUX. LEURS CONNEXiONS SEMBLENT S'ETABLIR SUl-
VANT LES CIRC0NSTANCES. Quoiqu'il en soit, nous tenons là une preuve
que lranimal est capable d'adapter son comportement en fonction des cir-
constances.

Le trojs'ième fait : 1a comparaison des connexions d'actes des
deux espèces en contexte de cour conspécifique montre que, chez les
mâ1es, à 1'exception de la liaison réversible RAs NI, qui ne présente
aucune différence, LES CHARPENTES DE C0NNEXIONS DtS UNITES SEXUELLES NE

SONT PAS SEMBLABLES. AU COURS DE LA PARADE INTRASPECiFIQUE, LES MALES

DES ANIMAUX ETUDIES COMBINENT DONC LEURS ACTIVITES SIXUELLES DANS UN

ORDRE QUI EST PROPRE A CHAQUE ESPECE.

Le quatrjème fait enfin : chez les femelles, en dépit de quel-
ques différences, LtS CHARPENTES DES C0MBINAIS0NS DtS CONDUITES SEXUEL-

LES AU COURS DE L'INCITATION A LA PONTE CONSPECIFIQUE SONT SUPERPOSA-

BLES.

Nous allons tenter dans les lignes qui suivent de reconsL,iluer
les différents types d'associatjons des interactions aboutjssant à la
ponte et à la fécondation chez 1es coup'les conspécifiques et hétérospé-
cifiques. Nous croyons que c'est là une façon de poser de nouvelles hy-
pothèses et de susciter leur vérification qui confirmera ou infirrrera
les mécanismes d'isolement de ces animaux.
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Afin d'examjner I'indépendance des comportements des partenai-
res sexuels au cours de 1a parade, nous avons établi, pour chaque cou-ple, les matrices indiquant 1a fréquence des différents comportements
émis en fonction de cclui rrran-ifesté par 1e partenaire. Les dimensions
de ces matrices ont été réduites après avoir éliminé les lignes et 1es
colonnes relatives aur données trop rares. C'est notamment le cas du
mordillage de flanc (MF) et du coup de queue (CQ). Nous examinons donc
des matrices de 5 x 6 ou de 6 x 6 respectivement pour S. nilotjcus et
S. mossambicus (tableaux 9a et 9b, 10a et 10b, 1la et T1b;Tâ*efl2b)
Tnnnexe ÿtTF

Il est classique d,anaiyser ces matrices au moyen du test de
chi-carré, bien que cette procédure présente deux jnconvén.ients :

- d'une part, e11e ne peut être utilisée quand la matrice comprend une
valeur attendue inférieure à 5; mais, comme nous l,avons souljqné
plus haut, I'accord n'est pas unanime en ce qui concerne cette-condi-
tion d' applicat'ion (DAGIIELIE, 1975) ;

- d'autre part, 1e chi-carré ne permet pas d'jdentifier l,origine des
dépendances entre deux ensembles de mouvements; ainsi, 1a nôn-dépendan-
ce entre deux comportements peut signifier soit que 1es périodes d'
exécution sont synchronisées, ou encore que l,apparition cl,un compor-
tenrent chez un anjmal inhibe 1'apparition de I'autre comportement chez
son partenaire (P. FEYEREISEN et N. DE VOGEL, 1gB0).

Pour analyser la source de la dépendance, nous avons utjl'isé les valeurs
de Y. Cette valeur, avons-nous dit, donne les écarts entre un phé-
nomène fortuit (indépendance enire le mâle et la femelle) et un phéno-
mène. structuré. Comme nous avons fajt observer précédemment,
si l y lr- i,?o (d = 0,05), cela signifie qu'il y a plui dé répétitions
observées de I'acte d'un individu donné vers celui de son partenaîre
qu'll.ne.devrait y en avoir s,i1 y avait indépendance. Enf.i n, s.i y estpositif (Y> 0) et que la transition est significative, un tel résultat
dérnontre que 1e comportenrent d'un partenaire donné favorjse celuj de son
conjoint ou, en d'autres termes, que 1es deux comportements sont synchro-
nisés; au contraire, si Y est négatif (Y< 0), un te1 comportement-défa-
vorise ce.lui du conjoint; mieux encore, de tels comportements ne se pro-
duisent pas simultanément chez les deux animaux observés.

VI.iV. LES DEPENDANCES ENTRE LES DIFFERENTS COMPORTEMENTS DES PARTENAIRES

AU COURS DE LA PARADI SEXUELLE

VI. IV.1. Influence réciproque du comportement des partenaires sexuels

VI . IV. i. 1. Introduction et méthode

VI . IV. 1.2. Résul tats

Les résultats des analyses concernant l,jnfluence du comporte-
ment des partenaires sexuels sont fournjs aux tableaux 35 et 36.

Dans un premier temps, à partir des matrices totales résultant
de l'addition case par case des nratrices des différents couples, nous
avons testé, au moyen du test de chi-carré, 1,indépendance entre les
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Types de couples Valeurs cle X2 observées ddl Valeurs d. *6,0S

§

:

ni loticus----îât 
e

x

mossambi cus
feme I le

S. mossambi cus
mâle

I
X

. niloticus
èmel I e

331 ,051]4

327,1458

2 50,9901

291,5001

16

20

t5

30

? 6 ,',296

31,410

37 ,65?

43,773

comportements des deux partenaires d'.abord chez des couples composés^pa1-
àès'ind.ividus conspéiiriqrei Àt ensuite chez des couples mixtes- T0US tt3
TTSTS EFFECTUES SONT HAUTEMENT SIGNIFICATIFS : DANS TOUS LES COUPLES

CoùSIDERES, LE C0Mp0RTEMrNT D'UN l"lALt N'EST PAS iNDEPTNDANT DE CELUI

DE LA FEMELIE rt truVrnsEMENT (tableaux 35 et 36).

Types de couples Valeurs de X2 observées ddl

t nilol"icus
1 .286 ,6304

7 I 4 ,4533
?o t1,4-]0

I mossambicus
612,4i39

702,8645
25 37,652

Valeurs de X 2
0 05

Tableau 35

Tabl eau 36

Analyse
spécifi
p arten a

tri ce e

p
qu
ir
nt

our les couples composés par des individus con-
es de l'indépendance entre 1es comportements des

es sexuels. Test de chi-carré calculé sur la ma-

ière (dimensions 5 x 6 et 6 x 6)'

Analyse pour 1es couples mixtes de f indépendance entre
les Lomportements des partenaires sexuels'
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Pour analyser la source de la dépendance, nous avons, dans un
second temps, calculé des valeurs de Y si.rr les deux types de matrices,
c'est-à-dire celles dans iesquelles les actjons du mâle précéda'ient
celles de la femelle. ei. inversément. Les résultats de cette analyse
sont cr)nsignés dans les tallleaux 37a et 37b, 38a et 3Bb, et 39a et 39b.
LÇs tableaux 37a et 3/b correspondent aux types d'associatjons d'actes
des partenaires conspécifiques, tandis que 1es tableaux 38a,38b,39a
et 39b correspondent aux associations entre des comportements de cou-
ples mixtes.

Comparaison des associations des unités sexuelles des couples composés

par des individus conspécifiques

Les tableaux 37a et 37b résument les différents types d'asso-
ciations des condujtes sexuelles des couples conspécifiques. Les sim'i-
litudes et les différences entre les deux espèces se résument comme
sui t :

- Chez S. niloticus, le rapprochement et le happement de sab1e, de même
que le rap proc emen t et l'inrmobiI isatjonr ne se produisent pas simul-
Lanément chez les deux conjoints observés, alors que le rapprochement
et la retraite en surface, de mêrne que 1e rapprochement et la retraite
au ras de l'eau sont synchronisés;
Chez S. mossambicus, 1'examen des tableaux 37a et 37b révèle que 1a
situaîioi-i-E§Tlâî r'igoureusement identique à celle de I'espèce pré-
cédenbe.En effet, malqré l'jdentjté parfaite des association sus dé-
terrninées, on note 'ici que 1a pseudo-danse nuptiale et 1'approche
sexue.lle ont tendance à défavoriser le rapprochement du mâle lors
la femelle prend I'initiative de l'activité sexuelle (tableau 37b

- Chez S. mossambjcus, on remarque que, lorsque 1a parade latérale
prér.i:iic ou-suÏT-Ieî actes femelles, 1es types d'associatiorrs qu'e
forrne avèe-çeux-ci sorrt identjques. Notamment PL favorise l'immobj-
I isation ( IM);-a1ors qu'e1 1e défavorise 1' approche sexuel 1e (AP.S. ).
Inversément, ces deux conduites forment avec la parade latérale (PL)
les mêmes types d'associat.ions (tableaux 37a et 37b).

Chez S. njloticus, si 1es associations (PL - IM) et (PL - APS)
sont jdentique6 à ceÏl eslbservées chez l'espèce précédente, on note
cependant que (IM - PL) et (APS - PL), qui se forment lorsque ces deux
actes précèdent à leur tour PL, divergent totalement (tableau 37b).
D'autres différences apparentes concernent PL, qui défavorise 1'appari-
tion du happement de sable;'la même situation se présente pour ce qui
concerne PSDNP. Les associations jnverses (HS - PL),(PSDNP - PL) sont,
e'lles aussi, spécifiques de S. njloticus.

La nage d'invitation, précédant ou suivant chacune des condui-
tes femelle, forme, avec celles-ci, des associations à la fois communes
et spécifiques de chaque espèce.
Parni les éléments communs, on remarque que cet acte tend à se produire
en nrérnr,,temps que 1'approche sexuelle (NI - APS); par contre, i1 défa-
vorise les mouvements d'immobilisatjon (NI - IM) et de happement de sa-
ble (NI - HS) (tableau 37a). Ces types d'associations sont donc communs
aux deux espèces.
Les divergences portent à la fois sur les associations (NI - RET.E),
d'une part, et (RET.E - NI ) et (PSDNP - ',lI ), d'autre part. En effet,
le tableau 37a révèle que NI inhibe la retraite au ras de I'eau exclusi-

que

(PL )
lle
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Tableau 37A: Voi r commenta'i res page 102

A PS IM RET. E RET S HS PSDNP

RA
+

+

++
++

PL

_* +t+

+

NI
+

+ .*-

D NP

-*

++
+rÉ

I

+++ +

CRE
_* +*

+rf

---rr ++
++

NA
+ + +
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Tableau 378 : Voir commentaires page 102

RA Pr, NI ONP CRE NA

A PS

-Jc

++* +

+ ++

IM
+ +

+

+

RET.E

++

+

+

RET. S

+++

++

+ + +

+ -*

HS
++ +

I

+

PSDNP

+

+
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Tableaux 37a et 37b

Résumé et compara'ison des combjna'isons comportementales.mises en évi-
âàniô-.À", des couplàs composés par des individus conspécifiques de

S. niloticus et de S. mossambicus.

ces tableaux donnent donc une jdée fidèle des dépendances entre les con-

àrit.i sexuettes dei ààüpt.i conrposés par des indjvjdus conspécifiques'

- Dans les cellules, nous avons en haut le signe correspondant à I'in-
fluence des conrpoitàments des partenajres chez S. njloti-cus; en bas,
.celuidel..influenèàà.'co*poit"n,entschez§.ry@

- Le signe + signifie que' pour 1e couple d'actes A-8, l'acte A d'un
pà.iàiâi". àoine ràrôiiée' t'appapitiôn de l'acte B de son conioint.

- Le signe - s.ignifie que 1,acte c défavolise 1'apparition de I'acte D.

- L'absence de signe indique qu'on ne peut rien djre du lien éventuel
entre deux comportements cons'idérés'

- Sur une même ligne, 1e nombre de signes + ou - est proportjonnel à

1 ''importance de- I a dépendance observée '

- + ou - accompagné dun astér'isque (*) indique que,1a combinaison obser-
véà n,.ii-pui iu ,e*é ià.sqr.'l'aètion suivante du partenaire précède

à son tour celle de son conjoint.

- L.es cellules (+ ou -) norr hachurées indiquent que' pour.les cornbinai-

sons des cornportements considérés, i.l n'y a aucune d'ifférence entre
les deux espèces.

- Les cellules hachurées verticalement : aol sans barre -horizontale
inàiàù.ni qùe 1a àombinaison des comportements considéréq es! s.pici-
fioue pour S. ,osii*Ui.ri; U'Z uu". 'Ùa".e horizontale est spécifique
poüi s. nil6tiGl-.--

-Enfin,lescelluleshachuréeshorizontalementind.iquentqu.ilya
ààr, iyp"r de combinaisons des comportements considérés. Ces types de

combinâisons sont spécifiques à chaque espèce'
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vernert chez S. mossambicus; .1 i t'rnverse, l'association (RET.E - NI )
est spécif iq[e p6l[*§]fr'îîoticus (tableau 37b).
Enf in, s'i la combinaïscn lîIi*:--[SLtNP) n'existe pas chez les deux espèces,
par contre la combjnaison inverse (PSDllP - NI) n'a été observée que chez
S. rnossarnLicu'.; (taolca,r 3,' h).
ehe7T:;iTolcus, oii rernâr'que que 'i a danse nuptiale forme, avec toutes
les unitês sexueTles feinel les et inversentent, des relations significati-
ves. Ainsi donc, cet acte favorise 1'apparition du happement de sable
chez lr femelle; i1 en est de mênre pour f immobilisation, et enfin pour
1a pseudo-danse nupt,iaie; par contre, i1 défavorise la retraite au ras
cie l'eau, 1'approche sexrrelle et l" ret-raite en surface. Inversement,
Lous ce:. acl.es de la I'enrelle précédant la danse nuptiale forment avec
cette dernière les mêmes types de relations.

comparées à celles que nous avons observées chez
ont aoparaître deux types de d'ifférences. D'abord, on

r.et ie uerniÈre espèce. la danse nuptiale, précédant
tes femel'les, ne fornre jamais avec tous ces actes des
catives. Deuxiènre remarque: si les associatjons telles
t (DNP - Iltl) sont identiques à celles observées chez
contre, (DNP - RET.E), (DNP - RtT.S), (DNP - HS),
nême que (APS - DNP), (IM - DNP), (RET.E - DNP),

S - DNP) et (PS0NP - DNP) ne présentent aucune simili-
ux espèces.

Ces asscciatiorrs,
S. mossamb icLrs, f
FemffiuEqîË-ëhez
ou suivant les ac
relatiorrs signifj
que (DNP - APS) e
S. niloticus, par
ToI'IP-:-PSDNF-), oe
(RET.S - DNP), (H

tude entre les de

A 1'exception de la pseudo-danse nuptiale, ies tableaux 37a et
37b montrent que, chez S. njloticus, 1e creusement (CRE) a des relations
claires avec tous les aEte!-TæîTôs, mais ces relations varient parfoîs
selon que cet acte précède ou suit chaque acte mis en jeu.
Chez S. mossamb'icqs, outre 1a pseudo-danse nuptiale, on note en plus 1e
nranque deleTltTonî significatives entre le creusement et 1'approche
sexuelle. D'autres différences apparaissent à l'examen des tableaux
37a et 37b. Par exemple: I'association (CRE - IM) est significativement
négative chez S. niloticus alors qu'elle est positive chez S. mossambi-
cus; c'est l'ii-vei36-['ol7-ce qui concerne (CRE - HS).

ConcIus ion

L'étude des actes interindjviduels exprimés par'les mâles vjs-à
vjs des femelles et par les femelles vis-à-vis des mâles en contexte
conspécifique met en relief des résultats très nets.

- 0n peut d'abord noter que, que'lles que soient 1es espèces, certaines
conduites des partenaires sexuels présentent une indépendance totale.
La matière de cette remarque sera développée plus complètement à la
fin de ce paragraphe.

- La p'lupart des condujtes sexuelles forment cependant différents types
d'associations prouvés statistiquement. Au sein de chaque espèce, ces
types d'associations stimuli-réponses ne sont pas rigoureusement'iden-
tiques. I1s peuvent varier qualitativement lorsque 1a réponse ex-
primée par 1e partenaire devient à son tour le stimulus déclencheur.

- Enfin, 1a comparaison entre les deux espèces a mjs en évidence p1u-
sjeurs éléments communs, mais les combinaisons spécifiques demeurent
prépondérantes, en particulier lorsque les actjvjtés des mâles sui-

N.B. Les associatjons Ce 1a nage en arrjère avec les actes des femelles
n'ont pas été analysées, car cette conduite est inexistante chez
S. niloticus.
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vent celles des femelles (tableau 37b). N0us DisP0s0NS AINSI D',UN B0N

iIIoICÈ POUR AFFIRMER QUE, DANS DES APPELS MUTUELS, LES REPONSES DES

MALES DES DEUX ESPICES SONT PLUS DIVERGENTS QUE CELLTS DIS FEI'4ELLES.

ar
araison des asso

n S CONSS

iations des unités sexuelles des cou les c OSES

ues e ros UCS

Nous avons donc cherché à vOir si leS relations que nous avons

mjses en év'idence chez des couples composés par 1es'individus conspéci-
fiques éta'ient différentes de celles des couples mixtes. Les résultats
de cette analyse sont consignés dans les tableaux 3Ba et 38b pour ce qui

concerne S. niloticus et les tableaux 39a et 39b pour S. mossambicus.

L'étude de ces résultats appelle les commenta'ires suivants :

- Lorsque des partenaires hétérospécifiques sont mis en présence, 1e

nombie absolu des combina'isons de leurs activités sexuelles est plus
fajble (26 contre 44 dans le cas des deux types de couples de

S. niloi'icus;31 contre 42 pour ce qui concerne S. mossambicus)'
eà.fa àriànii.tIement' au fait que de nombreusêîc66iîîisons
ne se forment jamais lors des rencontres mixtes.

- cette var"iation quantitat'ive globale s'accompagne d'une variation
qualitative de certaines relatjons. Par exemple, chez des couples
dÀÀspécjfiques de S. niloticus, le happement de sable (HS) favorise
la dànse nüptiale TOUF)-?lors qu'il inhibe 1'apparition de ce compgr-
tement chez des couPles mjxtes.

- Nous pouvOns enfin remarquer que certaines conrbinaisons des contporte-
nrents ne présentent aucune différence entre les deux types de couples
Donc, v.is-à-vis des appe'ls sexuels hétérospécifiques, les femelles ne

restént janrais indifférentes pu'i squ'elles forrnent avec cles ntâ.1 es

étrangeri cerlaines relations crtnrparables à celles qu'e11t:s fovrrterrl'

avec des individus de leur propre espèce.

EN RESUME, NoUS PoUVoNS DIRE QUE LA CoUR D'UNE ESPECE V0ISINE

N'EST PAS REPOUSSANTE, ELLE NE LAISSE PAS LA FEMTLLI IND]FTERENTE,

MAIS ELLE N'EST PAS PÉETTRTT. LE FAIBLE POURCENTAGE DES RELATIONS SIGNI-

Ètcnrtvgs CHEZ DES CouPLES MiXTrS EST UNE INDICATIoN LARGEMENT coNVAIN-

CANTE.
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iableau 384 Vojr commentaires page 109

APS IM RET. E RET. S HS PSDNP ATM

RA

+ ++

+

PL

_* *

+

NI

+

+ -*

I

I

DNP

---*

++

++

+++

11-

+

CRE
-* - --t {x

+

+ +
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Tableau 38B Voir commentaires page i09

RA PL NI DNP CRE CHF

APS

-*

++*

++

+

+

IM

I

+

+

RET. E

++

{rr
I

+

RET.S

+++

+

+ + +

HS
-l + +

PSDNP

I

+

ATM

-JC
+
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Tableau 39A : Voir ,:ornirentei res page 109

APS IM RET E REI S HS PSDNP AÏM

RA

+

+

I + + I -l

t't
+

NI

+

+

I

-t( -l

DNP

_* +x

+

CRE

++

+

+* I

NA

I

+

+l + +
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Tableau 398: Voir commentaires page 109

RA PL NI DNP CRE NA CHF

AP5

- -tc

-*

I +

+++

++

**x

IM

+

I

I

+

++

RET. E

+

+ *_

I

RET. S

++

+*

+
I

_rt

I

ll

II

HS

-/

\

I
I +

I

PSDNP

I

+

ATM
** +
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lableaux 38a et 38b, 39a et 39b

Résumé et comparaison des combinaisons comportementales mises en évi-
dence chez deux types de couples (couples composés par des indjvidus
conspécifiques et couples mixtes).

Les tableaux 3Ba et 38b résument l'ensemble des résultats concernant
ces types de couples chez S. nilotjcus, les tableaux 39a et 39b chez
S. mossambicus.

- Dans les cel1u1es, nous avons, en haut, le signe correspondant à I'
jnfluence des comportements des partenaires conspécifiquesl en bas,
celui de l'influence des comportements des partenaires hétérospéci-
fiques.

- Les signes + ou -, de même que I'absence de signe, ou encore + ou -
accompagnés d'un astérisque (*) sont interprétés comme dans les ta-
bleaux 37a et 37b.

- Les cellules (+ ou -) non hachurées indiquent que, pour la combinai-
son des comportements considérés, i1 n'y a aucune djfférence entre
les deux types de couples.

cellules hachurées verticalement non barrées ou barrées horizon-
ement indiquent que 1a combinaison des comportements considérés n'
té observée que chez 1es couples conspécifiques de S. mossambicus
chures non barrées) et de S. niloticus (hachures baFré6[-

- Les cellules hachurées avec une seule diagonale indiquent que 1a com-
binaison n'a été observée que chez des couples mjxtes; avec deux dia-
gonales, e11es indiquent qu'i1 y a deux types de combinaisons des com-
portements considérés. Ces types de combinaisons sont spécifiques à
chaque type de couple.
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VLIV.2. Conclusion

Enconclusion,onpeutseposerlesquestionssuivantes:

- Quelles sont les causes de la non-indépendance de certajns comporte-

ààntr-àt-pourquo'i àiautres comportements des partenaires sexuels

sont-j1s indéPendants ?

- comment expl.iquer le faible pourcentage de dépendance des comporte-

ments chez des couPles m'ixtes ?

Derrière ces formulations apparemment naives, il y a en réalité deux

questions sous-jacentes :

i". Qu'est-ce qui fait que ce poisson-produ'it cette réponse nraintenant'i- -Ciest-à-dire, 
que11d est la causalité immédiate de ce comporteme-nt'i

ùoùi suront ôu,'ii y a dans ce domajne deux propos'itions para1lè1es

complémentaires que nous nous permettons de rappeler :

- du phys'iologiste, avec 1'analyse des capacités sensorjo-percep-
tuelles te11e que la sensjbilité aux couleurs;

- de 'l'éthologiste, qui réalise avec ses méthodes propres (méthode

des leurres) une ana'lyse du détermjnisme du comportement en cause.
C,est ainsi qu'en préientant au poussin du Goéland argenté des séries
de figurines de carton représentant djfférentes combinaisons de tajl-
le, fôrme et couleur de la tête et du bec de I'adulte, TINBERGEN et
ses collaborateurs ont découvert la force stimulante de la tache rou-
ge près de I'extrémité de la mandjbule inférieure.

0n pourra donc dire que chaque action de la femelle représente pour
le mâle, et inversement, un stimulus qui exerce une force stimulante
particulière et qui libère chez 1e "récepteur" une réaction particu-
iière. Par exemple, on pourra penser que 1a danse nuptiale (DNP)

chez un mâle dépend du fait, pour 1a femelle, de s'immobiliser ains'i
que de happer le sable de la future aire de ponte
La parade est donc constituée par une série de stimuli-réponses rigou-
reusement accordés. C'est probablement la raison pour 1aque11e on

trouve plus de comportements dépendants entre eux chez des couples com-
posés par des indivjdus conspécifiques, ce qui n'est pas le cas chez
des coup 1 es mi xtes .

2o. De quelle utilité est pour 1e poisson cette réponse ? Qu'en t'ire-t-
il ? 0u encore: Quelle contributjon 1e comportement exécuté apporte-
t-il à 1a reproduction de 1'espèce ?

Evidemment, on peut immag'iner beaucoup de bonnes raisons qui justi-
fient l'action du poisson. En effet, comme nous I'avons vu antérieure-
ment, ces signaux Comportementaux peuvent servir à plusieurs fonctions
que TINBERGEN (1954) avait si b'ien rappelées : ils avertissent de la
présence d'un conjoint potentiel; ils synchronisent les activités co-
pulato'ires; et ils suppriment les tendances de fuite ou d'attaque du

partenairc du r;cxe opposé.

Cela nous amène à un vér'itable dialogue qui doit s'établir entre les
partenaires sexuels et sans leque1 1a reproduction peut être compro-
mise. Sur la base de celui-ci, chacun des sexe effectue alors des
actes appropriés à la situation présente et préparant 1a phase sui-
vante.

Dans le dernier paragraphe, consacré aux séquences dtr comoorte-
ment Sexuel des anjmaux étUdiéS, nOUS tenterotts d'ai,aly:er l'errchaine-
rrrent des préliminaires conduisant à la ponte et à la fülondation.
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V. ANALYSE DES] !ÀII-iIA}NEMENTS D'ACTES

VI.V.1. Introduction

Chez les Cichlides, comme dans bien d'autres groupes zoologi-
.ques,1a ponte et la féconciation sont précédées d'une succession de ma-
,l.ifestatjons diverses qui constituent la séquence de préfécondation.Ainsi
donc, après avoir envjsagé 1es dépendances entre les différents compor-
tements tout au long de 1a parade, nous allons passer à un plus fort
grossissement pour déterrniner d'une part, L'0RDRE DE SUCCESSION Df CES

MANIFESTATIONS; C,EST*A-DIRE PRECISER LES ''CHEMINS,, QUI CONDUISENT A

L1 PONTE ET A LA FECONDATION D'ABORD CHIZ LES COUPLES COMPOSES PAR DES

INDIVIDUS CONSPECIFIQUES, ENSUITE CHEZ LES COUPLES COMPOSES PAR LES IN.
DIVIDUS HETEROSPECIFIQUES. D'autre part, de C0MPARER CES DIFFERENTS
,.CHEMINS'' POUR VOIR SI, CHEZ LES DEUX ESPECES OU CHEZ LES DEUX TYPES DE

COUPLES (couples conspécifiques, couples hétérospécifiques), CEUX-CI

SONT SUPERPOSABLES.

Il convient d'abord de rappeler que le recueil des jnformations
consiste à quantjfjer'la fréquence de chaque comportement émis en fonc-
tion de celuj manifesté par'le partenaire. Cette quant'ification permet
ajnsj d'évaluer 1e degré de liaison entre les actes des conioints, Une
parade donnée comprend, pour chaque comportement, un nombre total de

séquences (trans'ition). Ultérieurement, 1e rapport entre ia fréquence
de 1a séquence et le nombre total des séquences pour 1e comportement
donné s'effectuant au cours de'la parade, permet d'évaluer le pourcen-
tage d'apparition de chacune de ces séquences.

Dans la représentation graphique, chaque attj
dualisée par un cercle chez les mâles et par un rectan
mel les. Les chjffres portés à I 'intérieur des flèches
quence avec laquelle une attitude précède une autre. L

ches donne les successions des attitudes et leur épais
tionnelle à la fréquence observée.

t
g

i
e
S

ude a été indivi-
le chez les fe-
ndiquent la fré-
sens des flè-

eur est propor-

VI.V.2. Descrjption de l'enchaînement des actes sexuels chez S. niloticLls

v1.v.2.1. Ehchaînement des actes dans 1es couples composés_par_des' -' iiiàïçiàüi êôripeçiiigüei_ti;:!ilO!ie!§:rEie:l:§;:ailglleu:
Ierêliê)--

Les prélimjnaires qui ont conduit à 16 pontes et fécondations
ont été notés puis résumés dans la figure 8.

Lorsqu,un mâ]e et une feme]le de S. niloticus sexuellement
mûrs (1) iànt'mjs en présence, on voit que-c'ffi1Eîâ1e qui prend l'
initiàtive par 1e mouvement de rapprochement (RA).

Généralement, sa partenajre lui répond de trois manières :

- Sojt qu'e11e monte en surface (liaison RA - RET.S);

- Soit qu'e11e se retire au ras de l'eau (liaison RA - RET.E) qui se

manifeste avec une fréquence très élevée (51 %);

- Enfin, e'lle peut se rapprocher du lieu de la future ponte (ljajson
RA - APS).

La l'iaison (RA - RET.E) étant 1a plus fréquente, on suppose
qLre 1'enchaînement de 1'activité s'effectue d'abord par 1a retraite au

ras de 1'eau (RET.E)'

il L'état de maturité sexuelle était défini ' che

construction du nid; chez la femelle, par 1e

0u une certajne agressivité vis-à-vis des aut

z 1e mâ1e, par 1a
développement ovarien
res femelles.

111



RET.

APS

CRE DNP

RET E

ï',t



'@-,,IrlLu|ir rJ : Sequetrc€r 0cs qL.r'Lu(]es aoouL;ssant à 1a ponte et à la fécon-
dation chez 16 couples cle S. njlolicus.
Les atLiturles ciu r,tâle unt ëte-iÏ61Ïiôilal'i sées par un cercle; ce11es de
la fr-.mel ie par,in rectangle. Les chjffres portés à l,intérieur des flè-
ches indiquent la fréque.ce avec laq,rsile une attitude précède une au-
tre. !e renr: des flàches irrriiqur' la succession des atti budes et leur
épaisseur esL proportronrre'i le à I a frdquence observée.

NT

Ijssrs--t
entre S.

: Schéma de la succession ries inter actions comportementales
niloticus mâle e+. S. rrrossamb jc.us femelle lorsqu'i1 y a hybri -

dation.
Les légendes sont les mêmes que pour 1a figure 8

APS

DNP

RËT. E

IM

Eil
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Dès ce moment, le mâle sollicite la femelle de deux manières
(liajson RET.E - NI) ou (RET.E - PL) plus souvent en procédant par NI
(liaison RET.E - NI) que par PL (liaison RET.E - PL]r 22 % contre 16 /".

La nage d'invitatjon effectuée, 1a femelle enchaîne par "l'ap-

proche sexuelle (liaison NI - APS 74 %). la femelle s'étant approchée
du nid, on observe, par ordre d'importance, la danse nuptia'le (liaison
APS - DNP 28 %),1a parade latérale (liaison APS - PL 24 %) et le creu-
sement (liaison APS - CRt 20 %).

La danse nuptiale (p1us fréquente) peut aussi apparaltre à la
suite de l'immobilisation de la femelle et semble constituer un élémettt
important de 1a parade.0n constate en effet qu'à l'issue de cet acte
i1 y a une certajne accélération des enchaînements. La femelle n'effec-
tue plus de retour en arrière ntais passe directemenl au nettoyage tle
la future aire de ponte (liajson DNP - HS) ou se ntet à danser à son
tour (liaison DNP - PSDNP). D'autre part, parrni 1es échanges entre les
partenaires, i1 paralt nécessaire de privilégier ce dern.ier acte (PSDNP)

En effet, effectuer cet acte semble accéder à la réalisation d'une pos-
ture charnière à partir de 1aque11e 1'acceptation de la femelle est
acqu i se.

Le happement de sable (HS), l'immobjlisation (IM) et 1a pseudo-
danse nuptiale (PSDNP) se terminent 1e plus souvent par 1a ponte suivie
de la fécondatjon, deux ou trois fois plus souvent en procédant à la
liaison (HS - PT) qu'aux liaisons (IM - PT) et (PSDNP - PT) (62,5 % con-
tre 25 % et 72,5 % des cas respectivement).

Sur la figure B, on remarque qu'i1 y a égaiement une autre
grande "voie" qui conduit à 1a ponte. Ces deux axes principaux ne sont
pas indépendants; au contraire, i1s sont contagieux.

Dans son ensemble, à presque tous les niveaux de l'enchaîne-
ment, exception faite pour (APS - llNP) signalé plus haut, il y a inter-
ruption de l'enchaînement par 1e partenaire; ce qui entraîne 1a reprise
de la cour par des actes antérieurs.

Les retours en arrière du mâle sont prépondérants lorsque sa
partenaire monte en surface ('liaison RET,S - RA) ou en plein aquarium,
(liaison RET.E - RA) qui s'expriment avec des fréquences fort compara-
bles.

Les retours en arrière de'la femelle sont élevés au départ de
1a parade latérale (PL); ils sont totalement inexistants au départ de
la danse nuptiale (DNP).

VI.V.2.2. Enc
'l n

q

t

h
'Id

înement d

iaü § 
-fiêïë actes9:

ro§Pë!iti
ésp-x-sdans Ies couples compos

quêa - 
fS; 

-n i Tôt i ôü § 
-mâTë

ar des
l-frô§§amb i -

cUS êmëïTêl----

a. Coupl q palye!!4!i l lylrjlCtr !!
La success'ion des interactions comportementales au cours d'une

parade aboutissant à 1'hybridation entre S. niloticus mâle et S. mos-
sambjcus femelle est résumée dans la figuFe 9;-

Du premier coup d'oei1, on constate que c'est la femelle qui a

pris f initjative; elle s'approche du mâle qui se met à exécuter la
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parade latérale (PL) ou la danse nuptiale (DNP);1a PL plus souvent
que la DNP.

Contrairement à ce que nous avons observé antérieurement, dans
ce contexte de couple hétérospécifique, nous avons exactement la situa-
tion qui se présente dans'la nature où ce sont les femelles qui viennent
vers les mâles (figure 10).

l,nt ,ri llr.1r.,. 
.|,,,. 

'.ltr r..i.'.lirrr.. ,lrr (Al)', lil ) rrrr ,1., (/\lr', fiNl')
orrt été observées égalernent dans le contexte précédent. Cependant, dans
le cas présent, l'importance de'leur fréquence a été jnversée. Cette
remarque est tout aussj valable pour ce qui concerne (PL - IM) et (DNP -
IM). L'autre nouveauté concerne les liaisons (HS - DNP) et (RET.E - RA)
qui sont devenues unid'irectjonnelles alors que (RET.E - DNP) n'a été
observée que dans le contexte présent.

La ponbe s'inscrit dans la poursu'ite de l'jmmobilisation (IM).
Il convient de rappeler que 1a fiaison (IM - PONTE) était fort secon-
daire dans le contexte de cour intraspécifique. Dans le cas présent,
el'le constitue la lia'ison majeure de 1a phase qui précède 1a ponte et
I a fécondation.

En dépit du nombre plus faible de couples parvenant à 1'hybri-
dation, il est possible de faire 1es remarques suivantes :

- Dans le contexte présentn i'l y a "omission" de certaines unités
sexuelles. C'est le cas notamment de la nage d'inv'itation (NI) et du
creusement (CRE).

- La comparaison de quelques séquences communes aux deux sjtuations
(couples conspécifiques et couples hétérospécifiques), révè1e des
différences quanti tat'ives.

- Enfin, par rapport à I'enchaînement des actes des coup'les conspéci-
fiques, le couple hétérospécifique parvient à la ponte et à la fécon-
dation par une voie considérée comme secondaire.
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b. Couples ne p arvenant pas à l'hybridation

Lorsqu'i1 n'y a pas hybridat'i on, l'enchaînement des actes est
plus complexe que dans je cas précédent (figure 11).

quemme
(31 %)

Dès le rapprochement (RA), les femelles effectuent plus fré-
nt la liaison (RA - RET.S) (46 %) que les liaisons (RA - RET.E)
et (RA - APS) (18 %).

Après 1a retraite en surface (RET.S), 1es mâles s'orientent
dans 14 % des cas vers la parade latérale (PL). La parade latérale ef-
fectuée, les femelles peuvent poursuivre l'enchaînement soit par f im-
mobiljsation (IM), soit par'la retraite au ras de l'eau, le plus souvent
par 1a retraite au v'as de l'eau (RET.E) (38 % contre 23 % des cas).
Après 1a retraite au râs de l'eau, les mâles abordent'le rapprochement
(RA), reprenant ains.i 'l a cour à ses débuts.

Par ailleurs, à partir de l'immobilisation, quelques enchaî-
nements se font encore avec la danse nuptiale (IM - DNP). La danse nup-
tjale se termine 1e plus souvent par un accrochage. En effet, les fe-
me'l les dev iennent agressives et attaquent les mâles.

En résumé" les parades incomplètes sont essentiellement limi-
tées à quelques enchaînements et à de nombreux retours en arrière. Il
faut noter oar ailleurs de nombreux accrochages même à partir d'un acte
très avancé dans la série.
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APS

CHF
IM

DNP

ATM

Fioure 11: Schénra de la succession des interactiorts corrlp0rtelnentalcs
enïrAS. niloticus mâle et S. mossamb jcus fernelle lorsqu'ii n'y a pas

tryUri dati oîT--
Les 1égendes sont les mêntes que pour 1a figure B.
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VI.V.3. Description de l'enchaînement des actes sexuels chez

S. mossambicus

\/I . v.3. 1 Ench
inAi
Iere

aînement des actes
ü idü§ -ôôn 

§pêô ifiqü
II9i-------

dans les c
s;-mô§§ê§_(

oup
âm6

ar des
-mô§§âmb i cus

elPg§g:-P
male x 5.

les c
'I CUS

L'organisation du comportement sexuel dans dix couples conspé-
r.ifiques de S. mossambicus s'établ it comme su'it.

Le mâle est I'init'iateur de I'activité sexuelle. Dès le moment
du rapprochement., les réponses de la fenrelle, bien que s'exprimant avec
des fréquences djfférentes, sont identiques à celles de la fenrelle de
S. niloticus, à savoir: la retraite au ras de l'eau
îe en surEôe (RET.S) et, enf jn" 1'approche sexuelle

RET.E), 1a retrai-
APS).

A partir de chacun de ces trois actes, 1e mâle sol'licite la
femelle toujours de deux manières et, à chaque fois, on remarque qu'une
des manières ressemble à celle observée chez S. niloticus, 1'autre lui
étant propre.

Par exemple, à partir de la retraite au ras de I'eau (RET.E),
on peut observer la liaison. (RET.t - NI) qui est commune aux deux es-
pèces alors que (RET.E - DNP) est propre à S. mossambicus. Il en est
de même pour 1es Iiaisons (RET.S - DNP) et fnn5--[À-f. Târ contre, 1es
liaisons (RET.S - NI) et (APS - DNP) sont communes aux deux espèces.

Comme chez S. niloticus, 1a danse nuptiale (DNP) précède sojt
I'jmmobjlisation (IMJ s6'il-Ïd-fiâppement de sab'le (HS) qui peut éga1e-
ment apparaltre à la suite de 1a nage en arrjère.

Dans deux cas sur trois, 1a ponte a eu lieu après I'jmmobiljsa-
tjon (liaison IM - PT : 70 %). Il faut se souvenir que chez S. niloticus,
I a I i ai son ma jeure qu i précédai t 1a ponte étai t, dans 62,5 %-des-Es , -
HS - PT.

0n remarque que 1a pseudo-danse nuptiale (PSDNP) ne précède ja-
nrais la ponte et que 1a parade latérale (PL) ainsi que 1e creusement
(CRE) sont re1égués à l'arrière-p1an et ne sont jnclus dans aucune des
principales voies conduisant à 1a ponte et à la fécondation.

Egalement chez cet animal, i1 faut noter d'une part la multi-plicité cles enchaînements effectués. et d'autre part la fréquence é1e-
vée de retours en arrjère à partir d'un acte qui peut avoir une place
avancée dans la scène.
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b. Couples ne parve rrant pas à I'hybridat'ion

Dans le cas des coup'les composés de S. mossambicqg mâle X

S. niloticus femelle et ne parvenant pas à I'FybFiÏlâllîî-,_T'enchaîne-
menî-dêîaEes d'i ffèrr: lui aussi de celui des couples conspécifiques
(f igure 13).

S'i, dès 1e rapprochement (RA), la femelle répond à son parte-
naire selon les trois mêmes types de lia'isons (RA - RET.E), (RA - RET.S)
et (RA - APS), il y a dans ce cas présent une fréquence d'apparition
encore importante de la liaison (RA - RET.S) et.une fréquence moindre

de la lia'ison (RA - APS) (29 % cc.rntre ll %). Ceci semble indiquer
que 'l a f emel l e est peu d'i sposée à deven ir partena ire.

A la différence de 1a figure 12, la parade latérale (PL) occu-
pe une place de premier choix. Peut-être suite à'la passivité de la
femelle, le mâle devient agressif. Au lieu d'assumer 1a posture d'apai-
sement (immobilisatjon),"1a femelle lu'i "répond en mâle" (liaison PL -
ATM). Les attaques de la femelle se terminent le plus souvent par un

accrochage (chasse de la femelle) (liaison ATM - CHF) compromettant
ainsj toutes possibilités de 1'hybridation.
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Fioure 13 : Schéma de 'la succession des interactions comportementales
#entre 5. mossamDlcus mâle et S. niloticus femelle ne parvenant pas à

i'ÀyurîaaEiîn.--
Les"légendes sont les mêmes que pour 1a figure B'
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Vt.V.4. Comparaison et conc lusion sur les enchaînements d,actes des

espèces étudiées : rers une dél'jnjtion des vojes cornmunes

possibles

Bien que 1es espèces étudiées présentent pratiquement la même
gamnre de mouvements, on peut cepenciarrt constater plusieurs particulari-
Lés en ce qui concerns 1'crganisation de ceux-ci en séquences condujsant
à la pcrrt.e et à la fécondation.

vI.v.4. t. Ls:_ÊiIiÉtslgç:

En examinant 1es principales voies menant à
fécondation (figures 8 et 12), il faut se souvenir q

.q&_q!, 1a parade latérale (PL) et le creusement (CRE
secondaires et n'exjstent pas. La sjtuatjon est comp

1a ponte et à la
ue chez S. mossam-
) sont tôut-E*ffit
lètement différen-

on voi t que 1a
illustre à nou-

te chez S . niloticus en ce sens que ces deux postures sont associées
aux sequences pr NC pa1 es .

En poursuivant 'l'examen des figures 8 et 12,
nage en arrière, qui n'existe que chez 5 mossambicui
veau la différence des enchaînements. Pâr ail1eurs, ez §. n'i I ot ic_us ,
la dernjère posture précédant 1a ponte est, dans 6?,5 % des cas, un hap-
pement de sable (HS); dans 25 %, une immobilisation (IM) et, dans 12,5 %,
une pseudo-danse nuptiale. Par contre, chez S. pqlsqm!icus,1a pseudo-
danse nuptiale ne précède jamais 1a ponte. Dè p"lÇ-t-Ia-?jfférence de
S. niloticus, l'immobilisatjon (IM) devient I'acte majeur qui précède
Ta ponTeEla fécondation.

VI.V.4,2 !e:-rq::fl!1erçs:

L'exarnen des fjures 8 et 12 rrous perrnet de souIigner que, MAL-
GRE LA SPTCIFICITE DES VOIES PRINCIPALES, IL Y A TROIS POSSIBILITTS DE
V0IES C0MMUNES. Celles-ci ont donc été observées chez les deux espèces
(figure 14). Cependant, il convient de noter que CES V0IES PRESENTENT
LA PARTICULARITE D'ETRE FORT STCONDAIRES SOIT POUR L'UNE OU L'AUTRE ES-
PECE, SI ELLES NE SONT PAS ENTIEREMENT SECONDAIRES POUR LES DEUX ESPECES.
ON PEiJT DONC SUPPOSER QUE CES VOI ES COMI',IUNES, CERTES SECONDAIRES, POUR.
RAIENT ABOUTIR A LA PONTE ET A LA FECONDATION CHEZ LES COUPLES HETERO-
SPTCIFIQUES.
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VI.VI. APPROCI"II- IJL L'HYBRIIJAIION A L'AIDI D'UN MODTLE STATISTIQUT

La
ponte et à 1

servation de
1'hybridatio

simiIitude qui se dégage des vojes secondaires menant à Ia
a fécondation nous incite à aller au-delà de la seule ob-
s faits et à nous interroger sur les possibiljtés d'obtenir
n.

Bien que les actes utiljsés dans ces vojes communes soient les
mêmes (Fig. 1a), 1eurs fréquences d'emploi par contre sont différentes.
Par conséquent, pour chaque voie, on peut détermjner la séquence compor-
tementale moyenne. D'après LINDSEY (1982) (communication personnel le),
1'hybridation est liée à l'écart entre la séquence de base des cleux es-
pèces et la séquence moyenne. En effet, si cet écart est grand (signifi-
catif), cela signifie que le comportement des deux espèces s'écarte de'leur comportement moyen. Par conséquent, 1es possibiljtés d'obtenir l'
hybridation seraient moindres. Au contraire, si cet écart est petit
(donc non significatif), on conclut aisément que 1e comportement des
deux espèces est voisin de leur comportement moyen : 1'hybridation pour-
rait donc avoir lieu. PLUS CET ECART EST PETIT, PLUS GRANDE EST LA POS-
SIBILITE D'OBTENIR L'HYBRIDATION PAR LA VOIE CONSIDEREE.

Cette hypothèse est testée en appliquant la formule :

[,
X -t

5

i= 1
"'ff) .t,,")

n.. - f ..11 11
2 log

log

n"lt

f.. + f..1l t1

n. .tl + n

n1i*n2i-f1i -f 2iI f .. loo
-LI

+ n". - f .
1l I

2i nli * nzi
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où f1i = fréquence de 1a séquence.

nr, = nombre total de séquences.

I _ \
(nii - fi I = nombre de fois que 1a séquence n'a pas été observée
\/

rapport de la somme des fréquences des séquences honro-
logues à la somme des nombres totaux de séquences.

L'appljcation de cette formule donne les résultats consignés dans le
tableau 40.

CE TABLEAU MONTRE QUE, POUR CHAQUL VOIE CONSII]ERTE, LA VALELIR

DE CHI-CARRE OBSTRVEE EST INFERITURE A CELLE CORRTSPONDANT AU SEUIL

ADOPTE. L'HYPOTHESE DE CROISEMENT DE S. NiIOtiCUS ET DE S. MOSSAMbiCUS

PAR CES VOIES PEUT DONC ETRE ACCEPTEE; PÂR.TT[-[ETIRS, LE EALMI*MONTR-E-

QUE L'HYBRIDATION SE PRODUIRA PRINCIPALEMENT PAR LA VOIE 2b. NOUS AVONS

EU LA CHANCE DE L.OBSERVER UNE SEUTE FOIS' I,4AIS PAR tA VOIE 3A. COI',IMI

QUOI LA NATURE EST PLUS COMPLIXE IT PRESENTE PLUS DE DETOURS QUE NE LE

LAISSENT SUPPOSER NOS ANALYSES ET NOS BELLES THIORIES !

Valeurs de chi-carré pour lesquelles I'hypothèse d'hybri-
dation entre S. nilotjcus et S. mossamb'icus est acceptée
ou rejetée au-se[iTîE6pîé.

Voi es Types de séquences X2 observé ddl X
2
0 ,02

13 38

X
2
n onl

16,?6

1a

1b

(d

?b

3a

3b

RA - RET.E - NI - APS - DNP . II4

RA - RET.E - NI. APS - DNP - HS

RA - RET.S - NI - APS - DNP - IM

RA - RET.S - NI - APS - DNP - HS

RA.AI'S-DNP-IM

RA-APS-DNP-HS

12,3668

11,146

a orA)

7 ,7054

1? ,P,s /i\

11,637

5

3

lt

Tabl eau 40

t?6

/t,, . tr, \l-l=
\,, .',,r/



Le but essentjel visé par 1a présente étude consista.it en la
comparaison des préliminaires conduisant à 1a ponte et à la fécondation
car,. apparemment, c'est à ce stade que se rompent 1es couples non com-
posés d'indiv'idus conspécifiques. Par ai I leurs, 'les mouvements de ponte
et de fécondation ne présentent aucune différence chez les animaux étu-
diés. Ce sont les raisons pour lesquelles nous n,avons pas jugé néces-
saire de nous attarder sur les mouvements expressifs de cette-époque de
1a reproduction.

VI.VII. REMARQUL. CONCTRNANT LE COMPORTEIIENT DE PONTE ET DE FECONDATION
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Nous avorrs entrepri s ce Lv'ava i I rlarrs le lrut cle recherclr{rr r atl

niveau cornportemental, les mécanisntes parl-iculiers clui réduisent le
plein succès de l'hybridation entre deux espèces de Cichlides courarnment
ütiljsées dans les piscicu"ltures africajnes et asiatiques. Ce faisant,
nous nous Sommes attachés à comparer les signaux de communication qui
président à 1a reproduction. En commençant ce travail, nous pensions
nous limiter essentjellentent à la fornle et aux particularités dans la
fornte de ces élénrentS. LeS moyerls dont. nous disposions nous ont amenéS

cependant à réal iser une étude plus approfondie. L'investigation a alors
été pOuSsée dans plusieurS djrections, nous nous Sommes notarnment pen-

chés sur 1a fréquence et Sur 'l '6volution dc' ces é'léinenls au CollrS d(1

COrnpOrtenterrt de parade. InSu it.e, nott:i aV0nS ilrlalystl .rlt cottiparé 'l a sr;-
quence des événements qui conduisent à 1a ponte et à la fécondation.

L'ETUDE DE LA FORME ET DE LA FREQUENCE D'UTILISATION DES ACTES

SEXUELS NE REVELE PAS DE DIFFERENCE SIGNIFICATIVE CHEZ LES FEMELLES DES

DEUX ESPECES.

Chez les mâ1es,0N NOTE T0UT D'AB0RD QUE LE REPERT0IRE DES AC-

TES SEXUELS N,EST PAS EXACTEMENT LE MEME: EN CE QUI CONCERNE LA FORME'

ON REMARQUE IMMEDIATEMENT QU'IL N'YA A AUCUNE SIl\llLITUDE ENTRE LES DEUX

ESPECES; TNFIN, CES ELEMENTS DE LA PARADE DES MALES DIFFERENT PAR LEUR

FREQUENCE D'EMPLOi .

L'EVOLUTION DES COMPORTEMTNTS AU COURS DE LA PARADE, LE ROLE

QUT CHAQUE ACTIVITE APPORTE POUR LE SUCCES DE LA RTPRODUCTION SONT EGA-

LEMENT TRES H0MOGENES CHEZ LES FEMELLES. Chez les mâles, à l'exception
du rapprochement (RA) et de la nage d'invitation (NI), considérés comme

actes secondaires et dont la fonction de communication est nlal définie'
TOUS LES AUTRES ELEMENTS ONT UNE FONCTION SEXUELLI RITN ETABLIE. CEPIN-

DANT, CTLLES-CI NE SONT PAS EQUlVALENTES CHEZ LtS DIUX ISPICES.

L'étude de la cohérence temporelle de la succession des actes
'individuels a souligné la disparité des actes effectués par 1es mâ1es

vis-à-vjs de leurs partenaires conspécjfjques et hétérospécifiques. En

effet, on constate que LE MALE, PLACE AVEC LES FEMELLES HETERQSPECIFI-

QUES, EFFECTUE UNT COUR QUI, DANS SON ENSEMBLE, N'EST PAS SEMBLATJLE A

CELLE ADRESSEE AUX FEMELLES CONSPECIFIQUES. Ce qui différencie le com-
portement des mâles à 1'égard de leurs partenajres conspécjfiques et
hétérospécifiques résulte vraisemblablement du fait que les premières
présentent des réponseS permettant un enchaînement, tandis que les Se-
condes ne les présentent pas; ce qui peut être interprété comme une non

réceptivjté 'imméAiate. Aussi, 1e mâ1e courtise nloins énergiquement les
femelles conspécifiques, plus facilement consentantes, que les femelles
hétérospécifiques. Enfin, LA CQMPARAISQN DE LA SUCCESSl0N DES ACTES DES

MALES REVELE UNE DIIFERENCE NETTE DES COURS DES DEUX ESPECES : CHAQUE

ESPECE SIMBLE COMBINER SES ACTIVITTS SEXUELLES DANS UN ORDRE QUI LUI EST

PROPRE.

L'analyse de la succesri(rr (l(,s irrtorar:tiorts ctLttrlttisant à l,l
ponte et à la fécondation nous a pertll is rJe propoSer de:i schenlas expl ica-
lits ae l,organisatjon du comportement de parade des aninraux él-udiés
alssi bien dàns le contexte de rencontres Sexuelles conspécifiques qu'
interspécifiques. PAR RAPPORT AUX PRINCIPALES V0IES QUI, D

SPECIFIQUES, IL EXISTE DES VOIES SECONDAIRES: CELLES-CI S

ET PERMETTENT AINSI DE SE RENDRE COMPTE DU DEGRE DE PARENT

ETUDIEES. S'ignalons enfin que LA P0l'lTE El'LA FECONDATI0N N

PRATIQUEMENT PAS D'UNE ESPECE A L'AUTRE.

U RESTE, SONT

ONT COIIMUNES

T DES ESPECES
E DlFFTRENT
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Les résultats que nous venons de présenter, ainsi que bien
d'autres que nous ne pouvions mentionner ici, permettent de faire des
remarques sur l'hybridation entre S. niloticus et S. mossambicus, et

peuvent s'appl iquer aussi bien-à ïrîûE6organ'isfres;-
De l'étude comparative, i1 ressort que 1es actes sexuels mâles sont des
caractères hautement spécif iques.

liortrt;rrrl.. 1er Jro,;silii I ité., do croi.,r.rrrent enlrr lr.s dortx p.,pàcet t'rr, .iorrt

lrrs nulles. [)orrc, rrtalgré la spdcilicit.ü des acl.es des nrâles, .l es l'emel-
les, dont le rôle de la reconnaissance des sjgnaux des mâles de leur es-
pèce semble leur appartenir, n'exercent pas une discrimination absolue
vis-à-vis des mâles étrangers comme on pourrait s'y attendre.
A première vue, cette constatation paraît paradoxale, puisque le main-
tien de f intégrité des espèces va de pair avec la spécificité des sj-
gnaux de communication qui président à 1a reproduction. Mais, en réali-
té, ce qui paraît paradoxa'l ici peut-iI l'être dans les conditions de
reproduction naturelle ? En effet, dans une arène de reproduct'ion,
quel1e est Ia chance que I'on a de voir se former un couple hétérospé-
cifique (§. lrlS!ç!s X §. mossambicus) ? Quelle est la chance de voir
ce couplelasser par une-d es vo]es mlses en évidence précédemment ? En-
fin, quel est le pourcentage d'alevins hybrides produits ? Tous ces élé-
ments demandent encore à être éclaircis avant que puissent être formu-
lées des réponses claires aux questions soulevées par'la spéc'ificité
des signaux de communjcation des mâles et la non discrimjnation des fe-
melles.

De même, une analyse s'jmpose quant à la recherche de la cause
de la réduction de l'efficacité des barrières éthologiques observées.
Pour notre part, nous constatons qu'en aquarium, la l0ngueur du contact
semble un obstacle pour 1e crojsement des deux espèces èar elle permet
aux individus mis en présence de corriger leurs erreurs initiales.
Nous pensons que L'HYBRIDATION NE PEUT SE PR0DUIRE QU'EN DEBUT DE REN-
CONTRE ET DANS LA CONFUSION DES APPELS SEXUELS, CAR TOUT SEMBLE SE
PASSER COMME SI L'UNION ETAIT D'AUTANT I4O]NS PROBABLE QUE LES PARTENAI-
RES HETEROSPECIFIQUES SE CONNAISSENT DAVANTAGE. A NOTRE AVIS, LA PRODUC-
TION MASSIVE DES HYBRIDES CHEZ LES ESPECES ETUDIEES NE PEUT ETRE OBTENUE

QU'EN PORTANT A SON PLUS HAUT NIVEAU LA MOTIVATION SEXUELLE DES FEMELLES
ET EN ECOURTANT LA "PERIODE D'ENGAGEI4ENT" DES PARTENAIRES, RENDANT AINSI
LA FEMTLLE CAPABLE DE REPONDRE A DES STIMULI HAUTIMENT INAPPROPRIES.
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P1

NI

RA P2

P5

PlP3

n. P6

PL

P7

CRE

Pro

Pe

DNP

Fiqure 5 : Exemple de figure fournie par AC qui fait apparaître des I

cess'ives de 1a parade de S. niloticus mâle'

Les étapes ou Pérjocles (PER) sont numérotées de 1 à 12'

Chaque pér'iode' représente 5 minutes d'observation'
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ET,EPtt
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Pro

Ps

PSDNP

APS P3
RET,S

P5o
IM,4

P1

Figure 7 Exemple de figure fournie par AC qui fait apparaître des

corrêlatjons èntre les diverses attitudes et les étapes suc-
cessives de l'incitation à 1a ponte chez S. niloticus femelle

Les différentes étapes sottt numérotées contrne pour 1a

figure 5.
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Figure 9 : Evolut
de S.

ANNEXE 3

(3a et 3b), de la danse nuptiale
(5a et 5b) et de 1a nage en arri

les de S. niloticus et
ce du rîppFoîGfrêîî
), de ia nage d'invita-
(4a et 4b), du creuse-

ère (6b).

'ion au cours des parades sexuel
mossambicus mâles de la fréq uen

1a et 1b ), de I a parade 1atérale (2a
tion
ment

- En abscisse, 1e nombre drétapes de 1a parade;

- En ordonnée, 1e nombre d'attitudes observées;

: Courbe théorique d'évolution;
- F F F : Evolution observée.

N.B. : a = Evolution de l'activité chez S. ni'loticus
b = Evolution de I'activité chez S. mossanrbicus
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Fj gure 10

ANNEXE 4

Evolution au cours de l'incitation à 'la pont
et de S. mossambicus femelles de 1a fréquenc
sexuelTe 11î'CT-16); de la retraite au ras d
2b), de la retraite en surface (3a et 3b), d
(4a et 4b), du happement de sable (5a et 5b)
pseudo-danse nuptiale (6a et 6b).

e de S. ni loticus
e de T'appriî6ê-
e l'eau (2a et
e i'immobilisation
et de la

Les 1égendes sont les mêmes que pour 1a figure 9.

N.B. a = Evolution de l'activité chez S. nilot'icus
b = Evolution de l'activité chez S mossambicus
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Tableaux des données participant à 1'analyse markov.ienne; respectivement
chez.S.. ?ilotjcts_et S. mossambicus mâles- (tableaux I et II), chez
S. ni'loticus eT-S. mdssamEicc*üfTëme11es (tableaux III et Iüi. --

;u.t .h.q* cellute,; d"r, .hiffres :
- en haut, le nombre de cas observés;
- en bas, 1es répétitions théoriques selon le modèle markovjen d,ordre 1.
Les nombres dans les cellules se lisent de 1a façon suivante :

- dans-les..l1snes-: le mouvement A a précédé X fois le mouvement B qu.i aprécédé Y fois le mouvement C.

ANNEXE 5
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ANNEXE 6

Analyse des associatjons tenrporelles des actes sexuels exécutés par
les mâles ou les femelles en contexte intra- et interspécifique.

Tableaux des données respectivement chez:
. njloticus mâle (Va et Vb)

. mossambicus mâle (VIa et Vib)

. niloticus femelle (VIIa et VIIb)

. mossambicus femelle (VIIIa et VIIIb)

Dans chaque cellule, nous avons deux chiffres
- en haut, 1a fréquence observée;

- en bas, 1a fréquence théorique.

I
§
§
§

Les chiffres dans les cellules se

- horizontalement dans les lignes
1e mouvement B;

- verticalement dans les colonnes
mouvement D.

Iisent de 1a façon suivante :

: le mouvement A a précédé X fois

: le nrouvenrent C a suivi Y fois le
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Tableau V6

Tableau Vg

I'1ALE

Actes qu i su i vent

l'lALE

Actes qui suivent

RA PL N1 DNP CRI TOTAL

Ço!
,ao\o
Lo

lu
o
I

RA
27

32,s062
74

37 ,2318
93

25,4895
3i

89,929?
l4

53,8430
239
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35,7705
101

40 ,9 706
32

28,0491
49

98,9598
44

59,2498
263

ÀrT 56
24,2097

38
27,1297

?l
18 ,9838

43
66,9766

20
40,1006 t7B

DNP
46

83 ,6458
13

95,8058
1B

65,5901
?ao

23 1 ,4080
149

138,5300
615

CRI
6 1

8650 7 5

34
58,2624

14
39,8873

116
140,7267

149
84,?564 374

TOTAL 227 260 17B 628 376 1669

RA PL ltl DNP CRT CHF T OTAL

g
o

!
ta
a

1O
L
o

=g

o

RA
43

33,7611
40

31,80
23

71,4397
17

44,3638
?

3,627?
l?5

PL
33

30,25
60

taa
9

10,25
B

39 ,15
2

?53
112

40NI
17

1 0,803 5

9
10, 178 s

c

3,6607
8

14,1964
1

1,1607

DNP
ZO

42,67 41

4
40,2053

4
1 A AqoÂ

126
56,07s8

q

58484
158

B

3,5111
1

3,3080
0

1 1007
0

4 , 6138
4

0 ,371 72
13

TOTAL t2l 114 41 i59 13 448
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Tableau VIa

Tableau Vlb

MAt. t

Actes qui suivent

MALE

Actes qui suivent

100
U
J

=

RA PL NI DNP CRE NA TOTAL

E
@
!
,o
o\o
Lo

fr

0)

I

L7
32,667 5

?

5,1243
64

20, 7 108
40

26,6897
1

5,5513 67 ,2567
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4,9621
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0,7783
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0
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TOTAL 153 lt+ t25 26 315 740
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Tableau VIIa

Tableau VIIb

APS I t',1 RIT. E RET. S HS
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PSDNP TOTAL

APS
52

32,3780

27

61,0495

t20
60,6951

Bi
51,2560

1B

16 ,6829
4

7,5737 297

IM
244

1I4 ,4419

t12

96,6444

17

31,4560

i41

242,1286

19

74,2793
560

RET. E
L75

50,9 109
43

95,4364
192

80, 5946
47

26,2320
B

201,9179
2

1 1 ,9079
467

RET.S 36
16,6796 31

11
267 1

3B
26,4046

66
8,5942

2

66,1529
0

3 ,901 3
153

HS
4

L26,4597
t26

237,058 3

42
200,t921

4
65, 1 589

946
501,5521

JÔ

29,5787 1 160

P SDNP
i

t,atl!
9

14,1008
2

L7,9079
0

3,8758
51

29,8337
6

I ,7 594
69

TOTAL 295 553 467 152 1170 69 2706

FEMELLE

FE14ELLE

U
J
J
u
=u
u

APS I 1"1 RET, E RTT. S HS AT. t'l TOTAL

APS
17

19,5047
22

13,93 19
48

41,94?6

?o

35,3432
2

6,0127
11

2L,2646 138

IM
t2

14,1339
33

10 ,09 56

24

30,393 1

12
25,6 1 10

2
4 ,3570

l7
15,4091

i00

RET. E
63

40, 1402
19

28,6716
100

86,3166
64

72,7 353
11

l?,37 40
t/

43,7619
284

RET.S 34
33,7800

10
24,1285

71
7 ?,6397

104
6i ,2 104

(
10,4 133

9
36, B27B

239

HS
,

5 ,6535
6

4,0382
B

t2,1572
5

r0,2444
15

1,7428
4

6,1636 40

AT. M
5

19,787 4
5

14, i339
29

42,5504
1B

35,8554
6

6 ,60998
77

27 ,57 27
140

ÏOTAL 1a) 95 286 241 4I 145 941

tB2



U
J
J
u
E
u
L

Tableau VIIIa

Tableau VIIIb

FEI.4ELLE

FEI'lELLE

APS I [,1 RET. E RET. S HS PSDNP TOTAL

APS
69

39 ,9280
36

20,6856
59

36,7209
tô

20 ,8459
43

118,9823
19

16,8371 254

I l'1

REI.E

9
520 928

63
10,6685

7

I0,7572
29

61 ,3648
Â

8,6837
i31

i09
35,998 1

2
18 ,6496

90
33,1066

!.5
18,7941

?

107 ,271.4
0

15,1799
229

RET.S 60
20,4356

1

10, 587 1
l2

18,7941
54

10,6691
2

60 ,8964
I

8,6),7 4
130

HS
0

115,5397
2L

59,8579
3B

106,2594
12

60, 3219
592

344,2992 48,7215
735

PSDI,1
I

16,5056
6

8,5511
l2

15,1799
4

8,6174
73

49,1856
B

6,9602
105

TO TAL 249 129 229 130 742 105 1584

U
J

J

U

=U
u

AP5 If4 RET. E RET. S AT. M TOTAL

APS

17
15,3195

26
26,289r

30
24,7764

14
17 ,02!7

0
? Âo ?ll 6/

IM
B

24,1239
91

4I,3978
23

39 ,01 52
6

26,8043
I

5,6586 137

RET.E 39
22,5397

11
38,6782

47
36,4521

31
25,0434

0
5,?869 128

30
25,0608

37
17 ,2773

0
3,6347 BB

AT . t'1

TOTAL

0
3,5217

7

6,0434
1

5 ,69 56
2

3 ,9130
10

0,8260 20

B1 139 131 90 19 460

183
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I

1B

18 ,9387

72

I

RET.s I tslTqgsal ,u,tr,, 
I
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ANNEXE 7

- Les dépendances entre les djfférenls comportements des partenaires
au cours de 1a parade sexuelle.

- Ana'lyse des enchaînements d'actes.

ableaux des données
hez :

. n.i I oti cus mâl e X

. nilotic.us mâle X

. nrossambicus mâle

T
c

§-

§

§

, participant à ces deux analyses respectivement

S. niloticus femelle (tableaux IXa et IXb)

S. mossambicus femelle (tableaux Xa et Xb)

X S. mossambicus femelle (tableaux XIa et XIb)

S. mossambicus nrâle X S. niloticus femelle (tableaux XIIa et XIIb)

[).rns les cellules, les chiffres se lisent comme dans le tableau Va.
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Tableau IXa

Tableau iXb

APS IM RET. E RET. S HS PSDNP T OTAL

RA
a1

33,957 3

?t
B0 ,0935

t?s
51, i5o9

c1

15,1876
2

57,8851
0

3,7252
242

PL
13

37 ,1847
150

87 ,7057
70

56,0124
20

16,631 1

L2
63 ,3866

0
4,0793 265

NI
134

25,2575
1

EO Â7?7
30

38,0461
14

7L,?966
1

43,0550 2

0
770B

DNP
19

B7,9804
308

207 ,5750
2t

13?,527 5 39
1

3499
t7v

149,975L
19

9 ,65 i8
627

CRE 52,6198
79

124,1119
111

79,2628
14

23,53q6
1 30
698B9 0

7

5,7726
,1É

i689TOTAL 237 559 357 106 404 26

FEMELLE

I.4ALE

U
J
J
U

U
L

RA PL NI DNP CRE TOTAL

APS
33

aa

592 1

60
38,8729

42
26,2576

71
92,t?t6

50
55,1556 246

I lvl
56

72
396 5 65

81
2623

24
44,0828

205
154,6595

91
92,5986 413

RET. E
143

52,1633
63
36360 7

B7
40,77 40

30
143,0506 85,648 1

JO4

RIT.S 4B

17,6153
34

20, 3846
24

13,7692
I

48 ,3076
15

28,9230 t29

HS
?

64, 3166
ZI

74,4275
1

50,2737
284

17 6 ,3792
157

10s,6028
471

PDNP
1

4,91 59
0

6BB5 7

I
3,8425

30
13,4812

4

8,0715 36

TOTAL 229 265 179 628 376 LO/ /

186
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Tableau Xa

Tableau Xb

u
J

FEMELLE

I.,1ALE

APS IM RET. E RET, S AT. M TOTAL

RA
15

12,5431
2

29,7075
25

20,2457 14
3
7

7
43 7

0
1,7604 79

PL
i3

14,2896
21

33,8440

2Ê

23 ,0640
2L

16,7966
0

2,005 5
90

NI
2B

6,1922
0

14,6657
B

9,9944
3

7 ,2785
0

0 ,8690
39

DNP
1

21,9108
110

51,8941
14

35,3649
5

25 ,7 548
B

3,07 52
138

CRE
0

2,0640
2

4,8885
10

3 ,33 14
1

2,4261
0

0,2896 1J

TOTAL 57 135 92 67 I 359

U

-l
!
U

=U
L

RA PL NI DNP CRE CH.F IOTAL

APS
ô

23,5384
32

13,2637
9

3,5494
16

24,0ggg
1

1,6813
2

1,8681
6B

IM
1

4i,8846
13

23,6016
3

6 , 3159
100

42,BB18
4

2,9917
0

3,3241
t?1

RET, E
67

32,7923
16

1B, 1401
2

4 ,8 543
0

32,9587
3

) 2AOA
5

z,5548 93

DTT Q 50
24,2307

10
13.6538

5

3,6538
1

24,8076
1

1,7307
3

92301
70

AT.M
0

4,1538 2

0

3406
0

0,626,3 4
12
2527 0,2967

0
0,3296

12

TOTAL 126 11 19 t29 9 10 364
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ïableau XIa

FEI,lELLE

14ALE

APS I I'4 RET, S HS PSDNP ÏOTAL

RA
5B

48,4911
5

33,2986
73

37,4609
63

23 ,3090
0

52,237?
1

5,2029
200

PL
0

7,2736
77

4,9947
1

5 , 6191
2

3,4963
9

7 02Âç
1

0,7804 30

NI
93

3 1 ,0343
3

21,3111
14

23 ,97 50
15

14,9177
3

33 ,43 18
0

2 2rOA ILô

DNP
35

50,673?
A?

34,7970
41

39,1467
16

24,3579
5?

54,5879
?

5,4370 209

CRE
3

6, 5463
l2

4,4953
10

5,0572
a

3,1467
0

7 ,0520
0

0,7023
27

NA
44

88,9812
60

61,1030
41

68,7408
14

42,77?l
187

95,8553
?t

9,5473
367

IOTAL 283 160 180 t72 25t 25 961

U)
U

=
L

RA PL NI DNP CRE NA TOTAL

APS
3

41,9311
0

6,4509
4B

z7 ,5240
74

45,1565
4

5,8058
77

79,1315
206

I l'1
0

?5,8507
l7

3,9770
B

16 ,9686
33

27,8392
15

2 8702
Ëi

48,7849
127

RET. E
i16

46,4091
I

7,1398
40

30 ,4634
43

do 0 7q'l
7

6,4258
20

87 ,5824
??B

RIT. S
75

28,7004
I

4,4154
JL

18,8392 30
2

9

4

OB 1

0
3,9739

9

54,1628
141

HS
1

44,5772
9

6 ,8 580
0

?9,?609
30

48,0062
0

6,17?2
179

84,125?
219

PSDNP
0

7,5313
1

1,1586
0

4 ,9436
6

8,1i06
1

t,0427
29

1t 212A
)1

TOTAL 195 30 IzB ?10 27 368 958

1O!r

Tableau XIb

I

RET. E
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Tatrlcau XIIa

Tabieau XI Ib

APS I l'r RET. E RET. S HS TOTAL

RA
23

30,3799
9

31 ,3195
67

63,5786
o1

49,7980
5

5,0111
12

16,9125
197

PL
4

17 ,7344
15

18,2829
41

37 ,1144
23

?o nÂoo
B

2,9252
24

9,8728
115

NI
50

14,6502
4

15,i033
2

6
2

59730
16

2q,0143
?

2,4765
1

I,1558
95

DNP
11

1 9 ,8934
3B

20,5087 41,63?7
20

32 ,6089
1

3,2813
13

1.r,0747
t29

CRE
1

7,7106
2t

7 0aq1
I4

16,1367
11

12,6391
0

1,2718
3

4,2925
50

NA
B

6,6311

97

13
6,8362

10c)

13
13,8775

203

B

10,8696

159

0
1,0937

1

3 ,6915
43

TOTAL 16 54 6?9

FT[1 ELLE

MALE

U

-,)
U
E

APS

RA PL NI DNP CRE NA CHF TOTAL

5

33,987 2

1?

1 6 ,4076
24

10,8407

11

16,5541
6

5926 a
l2

6,1528
0

1 49

I t,!
2

28,4458
1B

13,7324 a À712
25

13,8550
1B

5,5175
6

5,1496 1,2261 77

RET. I

RET. S

116
75,13?4

103
66 ,8662

?0

-3!'-1!!'1
30

3?,280?

23
24, 1 560

11
21,3280

2?
36,Btr69 1 4 .6894

i4
1 3,7901

2
.1 ,?643

205

1B

32,5684
9

72,9697
7

12,10s0
3

8822 1
to1

HS 4,8025
0

2,3184
5

1,5318
4

2,3?91
0

0,93i5
2

0,8694
0

0,2070 13

AT. T1
4

22,1656
31

10,7006
3

7 ,0700
T2

10,7961 4
4

?99 3

1

4,0127
5

0,9554 60

TC)TAL 232 112 74 113 45 q1 i0

9?

E)O

189
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I

I

46

B 0
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ANNEXE 8

Analyse de la source de dépendance des comportements sexuels respecti-
vement chez :

- S. niloticus mâle X S. niloticus femelle (tableau XIII)

- S. n.iloticus mâle X S. mossambjcus femelle (tableau XIV)

- S. mo_ssambicus mâle X S. mossambicus femelle (tableau XV)

- S. mossambjcus mâle X S. niloticus femelle (tableau XVI)

Chaque tableau fourn'i t
d'un comportement chez
forise (Y< 0 et grand)

des valeurs de Y pour lesquelles l'observatjon
un partenaire favorise (Y> 0 et grand) ou défa-
celui de son conjoint.
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