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Le service d'Ethologie et Psychologie animale de 1'Institut de
Zoologie de 1'Université de Liege a commencé 1'édition, a partir de
1'année 1981, d'une nouvelle revue trimestrielle consacrée 3 la Protec-
tion et a la Conservation de la Vie sauvage, a la Gestion et au Contrdle
des Ressources et Productions animales. Elle s'intitule :

LES CAHIERS D'ETHOLOGIE APPLIQUEE

Le service, organisé autour de la chaire d'Ethologie, est com-
posé essentiellement de zoologistes naturalistes se consacrant par
priorité a 1'étude du comportement, des structures sociales et de Ta
dynamique des populations des vertébrés sauvages. I1 pratique donc la
recherche de terrain, en milieu rural et forestier, comme dans les
sites privilégiés que sont les réserves naturelles et parcs nationaux,
en Europe et en Afrique. I1 se voue 3 la conservation des milieux na-
turels et & la protection des espéces.

Le service a de lourdes charges d'enseignement et s'adresse a
un Targe éventail d'étudiants susceptibles d'utiliser 1'éthologie dans
leur métier (zoologues, psychologues, sociologues, zootechniciens, vété-
rinaires). 11 est 1'émanation des milieux académiques et a d'étroits
contacts avec des associations d'amateurs (ornithologistes, aquariophiles,
pécheurs). 11 c6toie des fondamentalistes, théoriciens et expérimenta-
teurs, comme des praticiens, producteurs, gestionnaires, décideurs. De ce
fait, Te service a le souci de prolonger ses recherches fondamentales
et réflexions théoriques par un engagement dans la pratique et 1'action.
IT aborde ainsi des problemes Tiés a 1'étude des animaux domestiques et
du gibier, au contrdle et a la gestion des populations animales, a 1'amé-
nagement du milieu rural, a la valorisation des ressources et produc-
tions animales.

Dans sa composition, le service est d'ailleurs le point de ren-
contre d'individualités et d'unités de recherche qui traduisent diffé-
rentes attitudes vis-a-vis de 1'animal sauvage ou domestique, libre ou
captif, protégé ou controlé, menacé ou produit. I1 est ainsi un creuset
ol s'affrontent et se fécondent opinions et travaux au carrefour de
1'Ecologie et de 1'Ethologie, de Ta Zoologie et de la Zootechnie, de 1la
Protection et de la Production, des Sciences naturelles, économiques ou
humaines, des Sciences douces, fondamentales ou appliquées.

C'est pour faire connaitre cette part de notre activité qui pro-
longe nos recherches a caractére plus fondamental par des engagements
dans le concret, et pour dégager les problemes déontologiques et d'éthi-
que du chercheur et du praticien que ces engagements supposent que sont
créés les CAHIERS D'ETHOLOGIE APPLIQUEE. T1s s'adressent a tous ceux
- naturalistes, zoologues, zootechniciens, vétérinaires, agronomes,
forestiers, aquariophiles, ornithologues, pécheurs, pisciculteurs, pro-
ducteurs, éleveurs, amateurs ou professionnels - qui recherchent un
contact constructif avec les animaux sauvages ou domestiques, qu'inté-
ressent la conservation et la protection des espéces sauvages et de leur
habitat, la gestion des parcs et réserves, 1'aménagement du milieu ru-
ral, 1'utilisation rationnelle des ressources animales, la promotion
raisonnable des productions animales, le bien-tre des animaux domesti-
ques.



Les Cahiers d'Ethologie appliquée paraissent en 4 Tivraisons annuelle-
ment : deux fascicules d'articles et chroniques, deux suppléments d'une
collection "Enquétes et dossiers".

Toute la correspondance relative aux Cahiers (Administration, Abonnements,
Echanges, Recensions d'ouvrages, etc.) doit &tre adressée a :

Cahiers d'Ethologie appliquée - Service d'Ethologie - Institut de
Zoologie de 1'Université - Quai Van Beneden, 22, B-4020 Ligge, Belgique

Abonnements

Institutions, Associations 1.000 F.B.

Particuliers 750 F.B.

Ftudiants et dip16més depuis moins de deux ans

(signaler la date de proclamation du dipl6me) 500 F.B.

Pour 1'étranger, le prix de 1'abonnement est ma-

joré du montant des frais bancaires, soit :

Institutions 1.250 F.B.

Particuliers 1.000 F.B.

Etudiants 750 F.B

Prix de vente au numéro : Belgique 250 F.B.
Etranger 350 F.Bs

Paiement exclusivement par virement au compte 340-0000044-82 du Patri-
moine de 1'Université de Lidge, avec Ta mention "Abonnement Cahiers
d'Ethologie, 6114/P07".

Pour 1'étranger, en cas de paiement par cheque bancaire ou mandat inter-
national, 1'établir impersonnellement au nom de : Patrimoine de 1'Univ.
de Ligge, Place du 20 Aolt 7, B-4020 Liege, Belgique, avec indication

de Ta méme mention que ci-dessus.

Editeur responsable

Université de Liege - Institut de Zoologie
Service d'Ethologie (Prof. J.C1. RUWET)
Quai Van Beneden, 22, B-4020 Ligge, Belgique

Dépot 1égal : D/1984/0480/7



Revue trimestrielle ANNEE 1983
Distribution : 2éme trim. 1984 Volume 3, Suppliément 3

CAHIERS
d’ETHOLOGIE APPLIQUEE

a la protection et a la conservation de la vie sauvage, & la gestion

et au contrdle des ressources et productions animales
Collection Enquétes et Dossiers : 5

ETHOLOGIE ET HYBRIDATION
DES TILAPIAS

citation compléte :

CONTRIBUTION
A LETUDE DES MECANISMES ETHOLOGIQUES
DE LISOLEMENT REPRODUCTEUR
DES POISSONS CICHLIDES AFRICAINS :

ANALYSE DU COMPORTEMENT DE PARADE SEXUELLE
CHEZ Sarotherodon niloticus (L.)
et Sarotherodon mossambicus (Peters)

par

Christophe N'GOKAKA

Travaux du service d’Ethologie et Psychologie animale
Musée de Zoologie — Aquarium
Institut de Zoologie de I'Université de Liége
quai Van Beneden, 22
B-4020 LIEGE
BELGIQUE



PREFACE

Pendant la guerre 1939-45, au plus fort de 1'isolement de 1la
Grande Bretagne, chaque citoyen de ce pays fut appelé a contribuer,
dans sa spécialité, au colossal effort national. C'est ainsi que des
biologistes développérent la diététique et calculérent les rations ali-
mentaires pour planifier le vravitaillement de la population. Aujourd'
hui, 1'humanité doit s'engager dans une guerre sans merci contre la fa-
mine. Elle nous concerne tous, mais i1 n'est pas étonnant que les ci-
toyens du Tiers-Monde y soient plus sensibles. Les rares biologistes
universitaires diplomés de ces pays portent ainsi un intérét tout par-
ticulier au développement et d 1'exploitation des ressources alimentai-
res et des productions animales. Christophe N'GOKAKA est de ceux-la.

Né le 30 septembre 1948 & Koui (République populaire du Congo),
bachelier en 1969, i1 conquiert le dipldéme d'ingénieur des techniques
forestiéres a 1'Université de Libreville (Gabon) en juin 1972, puis Ta
Maitrise &s Sciences d 1'Université de Brazzaville en octobre 1975.

Chef du Service des Péches et de la Pisciculture de 1972 & 1976, Direc-
teur des Eaux et Foréts et des Ressources naturelles en 1976-77, Direc-
teur de Cabinet au Ministére de 1'Economie rurale en 1977-78, Christophe
N'GOKAKA se voit trés rapidement confier des téches d'administration

et de gestion, dans les arcanes du pouvoir, et représente son pays a
différentes réunions internationales de 1a FAO et de 1'ONUDI, de 1974

3 1977. I1 risque ainsi, comme tant d'autres, d'étre progressivement
stérilisé. Pour sortir un pays du sous-développement, administration

et gestion, si elles sont essentielles, ne sont pas les voies les plus
efficaces; le plus important en effet est de créer 1'innovation et, a
cet effet, on n'a pas encore inventé mieux que la recherche et 1'édu-
cation.

Dans les périodes de crise ou dans les régions ol sévit le
besoin, on a tendance & privilégier la recherche appliquée susceptible
de conduire a des réalisations concrétes le plus immédiatement profi-
tables. C'est parfaitement compréhensible et tout & fait 1egitime.
Toutefois, les aménagements techniques et technologiques ne sont que
1'application de faits déja connus. On ne peut en attendre de réels
bouleversements. Seule, la recherche fondamentale peut ouvrir de nou-
velles portes, dégager de nouveaux créneaux.

S'il est des domaines dont 1'utilité n'est contestée par per-
sonne, ce sont bien ceux de Ta péche et de la pisciculture. La premiére
a longtemps été empirique; la seconde découle des progrés réalisés dans
Ja connaissance de la biologie de quelques espéces de poissons. Les pro-
grés les plus marquants de la pisciculture ont toujours suivi les ef-
forts portés dans les domaines fondamentaux de la systématique, de 1.
écologie, de 1'éthologie, de la génétique, tant sur le terrain qu'en
laboratoire.



Titulaire d'une bourse du Fonds Européen de Développement en
vue de Ta réalisation d'un doctorat en sciences zoologiques,
Ch. N'GOKAKA a rejoint en octobre 1978 le laboratoire d'Ethologie de
1'Université de Liége. Affecté d'abord et tout naturellement a la sta-
tion de pisciculture expérimentale de Tihange, i1 comprit rapidement
que pour progresser dans son domaine de prédilection - 1'hybridation
des Tilapia en vue de la production d'alevins tous madles a croissance
plus rapide - il devait porter ses efforts vers la compréhension des
mécanismes naturels de régulation de la reproduction et de la sépara-
tion des espéces. Pisciculteur a 1'origine, il fut ainsi amené & appro-
fondir 1'éthologie comparée des Sarotherodon,et i1 conduisit 1'essen-
tiel de ses observations et de ses expériences dans les laboratoires de
1'Aquarium de Liége. Sans jamais perdre de vue ses préoccupations de
pisciculteur, gardant toujours les pieds sur terre, il a poussé trés
loin 1'analyse quantitative des comportements de parade des couples
monospécifiques et mixtes de ses poissons, pour évaluer 1'efficacite
et la relativité des barriéres interspécifiques, la probabilité des er-
reurs, et pour dépister les voies et moyens possibles de favoriser les
hybridations souhaitées. I1 a fait ainsi oeuvre d'éthologiste.

Pour son jury de doctorat défendu en octobre 1983, jury com-
posé de MM. J. GODEAUX (Biologie générale et marine, Président),
G.P. BAERENDS (Ethologie, Groningen - Pays Bas), Ch. JEUNIAUX (Zoolo-
gie), J.K. LINDSEY (Statistiques appliquées aux Sciences sociales),
J. VOSS (Conservateur de 1'Aquarium) et J.C. RUWET (Ethologie, promo-
teur), ce n'est pas une mince satisfaction de se dire qu'il a tenu sur
les fonds baptismaux 1'éthologie congolaise et méme africaine.
N'GOKAKA est en effet, a ma connaissance, le premier universitaire
d'Afrique noire proclamé Docteur en Sciences pour une thése relevant
spécifiquement de 1'Ethologie. Pour le Professeur BAERENDS, qui avait
déja accordé sa bienveillante attention & 1'éclosion de 1'Ethologie a
Liége dans les années soixante, et qui a accepté d'aider le jury de son
incomparable expérience de 1'Ethologie et des Cichlides, ce fut en quel-
que sorte 1'occasion d'une démultiplication de son parrainage spirituel.
Pour le service d'Ethologie, que Ch. N'GOKAKA fréquenta de 1978 a 1983,
c'est un motif tout particulier de fierté et de satisfaction d'avoir
mené a bien une forme nouvelle de coopération & 1'échelle universitaire.

Rentré dans son pays, le Docteur Ch. N'GOKAKA s'est rapidement
vu confier des charges d'enseignement a 1'Institut supérieur des Scien-
ces de 1'Education et & 1'Institut de Développement rural, charges qui
relévent de 1'Ethologie fondamentale et appliquée. Ces désignations
sont de bon augure pour lui permettre de se consacrer au progrés, a la
diffusion et a 1'utilisation de la science. Puisse-t-il conserver Te
temps et trouver les moyens de poursuivre une activité de recherche,
et puissent nos laboratoires, sur un pied d'égalité et de fraternite,
poursuivre et développer une fructueuse collaboration.

J.CT1. RUWET
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RESUME

Le présent travail concerne 1'analyse des mécanismes éthologi-
ques d'isolement de deux espéces de Cichlides africains couramment uti-
1isées en pisciculture : les Sarotherodon niloticus et mossambicus. IT
comprend cing parties : la derniére étant réservée a la conclusion gé-
nérale.

- La premiére partie fait le point des connaissances actuelles sur 1'
hybridation chez les poissons Téléostéens du groupe Tilapia;

- Dans la seconde, on discute 1'intérét et les difficultés de 1'appli-
cation des techniques statistiques a des données éthologiques;

- Dans Ta troisiéme, on présente les espéces étudiées, le matériel d'en-
registrement du comportement et on décrit les méthodes d'observation
et d'expérimentation.

- Dans Ta quatriéme, on analyse et on compare la forme, les fréquences
d'apparition et 1'évolution des actes intervenant dans le comporte-
ment de parade. On analyse et on compare ensuite la séquence des évé-
nements menant a la ponte et & la fécondation.

En ce qui concerne la forme, la fréquence d'utilisation des
actes sexuels et le rdle que chaque acte apporte pour le succés de Ta
reproduction, on remarque que les femelles des deux espéces montrent
une extraordinaire homogénéiteé.

Chez Tes males, on note d'abord que le répertoire des actes
sexuels n'est pas exactement le méme. En ce qui concerne la forme de
ces éléments, on remarque qu'il n'y a aucune similitude entre Tes males
des deux espéces. Enfin, ces éléments de la cour des males différent
tant par leur fréquence d'emploi que par leur signification sexuelle.

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

1. L'analyse statistique montre que 1'évolution d'actes menant a la
ponte et a T1a fécondation n'obéit pas a un modéle markovien ol seul
1'acte précédent est 1ié a 1'acte suivant selon un enchainement aléa-
toire;

2. Quelles que soient les espéces, les séquences d'actes effectués par
un poisson en contexte conspécifique et interspécifique différent
significativement. On conclut que la cour adressée aux femelles
conspécifiques n'est pas semblable & celle adressée aux femelles
hétérospécifiques. Enfin, les schémas de cour obtenus révélent une
grande hétérogénéité chez les mdles des deux espéces.



Enfin, 1'étude de 1'enchainement des interactions comportemen-
tales conduisant a la ponte et & la fécondation chez des couples con-
spécifiques et mixtes met en évidence des voies principales et des
voies secondaires. L'ordre de succession des échanges s'aveére relative-
ment homogéne au niveau des voies secondaires; par contre, il diverge
nettement au niveau des voies principales.

On termine le travail par quelques remarques résumant le para-
doxe rencontré dans la spécificité des actes des males et la non discri-
mination perceptive des femelles; ensuite, on propose une hypothése sur
les possibilités d'obtenir des productions massives d'hybrides chez les
Cichlides du genre Sarotherodon.

Fig. 1. Sarotherodon mossambicus de sexe male en parure nuptiale.
Tphoto J.M. DAVENNE)




INTRODUCTION GENERALE

Le probleéme de 1'hybridation occupe une position centrale dans
de nombreux domaines biologiques, génétiques. Ce probléme peut donc étre
examiné sous les aspects les plus divers.

Nombreux sont les naturalistes qui ont entrepris 1'étude de
1'hybridation dans un but purement taxinomique. Ainsi, lorsque deux for-
mes sont soupgonnées d'appartenir a des espéces différentes, on peut
chercher a les croiser afin de savoir si elles sont ou non interfécondes.
D'autres chercheurs ont pratiqué ou pratiquent 1'hybridation, en parti-
culier chez les animaux domestiques, soit dans Te but d'améliorer ou
d'associer leurs caractéres et leurs aptitudes, soit pour provoquer 1'
apparition de qualités nouvelles. Par ailleurs, on connait depuis long-
temps les effets, qualifiés de dépressifs, de la consanguinité. Les
unions entre les individus fortement apparentés engendrent dans la plu-
part des cas des descendants dont la perte de viabilité ou de fertili-
té devient importante au cours des générations. C'est probablement a
la suite d'observations de ce type que dans la plupart des sociétés hu-
maines les mariages entre proches parents sont interdits.

A 1'opposé de 1'effet dépressif de la consanguinité, on con-
nait le phénomene de "vigueur hybride" ou "hétérosis" utilisé assez
couramment en agronomie. On cultive couramment des mais hybrides remar-
gquahles tant par leur résistance vis-a-vis des conditions climatiques
défavorables que par leur excellent rendement.

Chez les poissons Cichlides, 1'hybridation a fait 1'objet d'un
certain nombre de travaux dans les étangs de pisciculture. Dans Ta plu-
part de ces croisements, les descendants obtenus appartiennent tous
au seul sexe male : leur élevage en étang évite une reproduction anar-
chique qui jusqu'alors a toujours limité 1'intérét économique de ces
especes., Enfin, comme chez les végétaux ou dans Tles autres groupes zoo-
logiques, ces hybrides manifestent une vigueur et des possibilités de
croissance supérieures a celles des parents. L'hybridation apparait
donc intéressante dans un but de pisciculture.

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

Une telle situation pose un excellent sujet de réflexion,

Quelles sont les causes de cette instabilité ? Les mécanismes

qui empéchent les croisements interspécifiques ou bien ceux qui rédui-
sent le plein succés de ces croisements sont-ils responsables de cette

3
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situation ? Que faut-il faire pour stabiliser le systeme et obtenir des
productions massives d'hybrides ?

Les questions sont clairement posées, mais le pisciculteur ou
le zoologiste ne disposent que de trés peu d'éléments pour formuler
une réponse scientifique et détaillée. D'autre part, ces questions,
pour incompletes qu'elles soient, montrent 1'impossibilité de traiter
Je probleme de 1'hybridation chez les Cichlides dans toute son étendue
au cours des cing années consacrées a ce travail. Par ailleurs, il est
étonnant de constater que trés peu de chercheurs se sont attachés a
préciser le rdle du comportement dans la situation que nous avons évo-
quée ci-dessus. Pourtant, celui-ci mérite d'@tre pris en considération
3 cause du foisonnement des traits comportementaux de ces animaux. Nous
n'avons donc pas manqué de porter notre attention sur cet aspect qui a
jusqu'a présent été complétement négligé.

Le comportement reproducteur d'un animal quel qu'il soit est
généralement fondé sur la production et la réception de stimuli par des
partenaires des deux sexes. Les travaux réalisés sur les Cichlides par
BAERENDS et BAERENDS VAN ROON (1950), et récemment ceux de WICKLER
(1962, 1963, 1965 et 1966), FISHELSON et HEINRICH (1963), RUWET (1963),
VOSS (1965-1976), VOSS et RUWET (1966), HANON (1975) ont permis de dé-
finir ces stimuli (comportementaux). Mais ces travaux, dont 1'objet
principal était avant tout de jeter un pont entre la systématique et
1'éthologie, ne nous ont pas éclairé sur le rdle que peuvent jouer ces
é1éments dans 1'instabilité des croisements observés chez ces animaux.

Ainsi donc, en abordant cette étude, nous nous posions les
questions suivantes :

1. QUELS SONT LES STIMULI (COMPORTEMENTAUX) QUI ASSURENT LA REPRODUC-
TION D'INDIVIDUS CONSPECIFIQUES ?

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

3. DANS L'AFFIRMATIVE, CES PARTICULARITES SONT-ELLES QUALITATIVES OU
QUANTITATIVES, OU AU CONTRAIRE, SONT-ELLES A LA FOIS QUALITATIVES
ET QUANTITATIVES ,

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

Ces questions constituent la base de notre recherche.

Notre travail a donc trait essentiellement a 1'étude du méca-
nisme d'isolement de deux espéces de Cichlides couramment utilisées
dans les piscicultures africaines et asiatiques.

I1 est certain que nombre de nos résultats aboutissent a de
nombreux points d'interrogation ou a la formulation d'hypothéses nou-
velles. Celles-ci n'en constituent pas moins le point de départ de nou-

velles recherches dont les résultats contribueront & une meilleure con-
naissance de 1'hybridation chez les Cichlides.

Nous avons subdivisé ce travail en cing parties.

La premiere revét, a nos yeux, une importance capitale car,
avant d'aborder le probleéme de 1'hybridation, i1 était indispensable,



dans le cadre du travail de these, de présenter un résumé des connais-
sances acquises sur 1'hybridation dans le régne animal. Cette partie,
essentiellement bibliographique, et occupant les pages 4 a 36 de la
these, n'est pas reprise dans la présente publication. Nous renvoyons
le lecteur, soit a la these, soit aux travaux de Ernst MAYR et

Jean GENERMONT, auxguels nous avions fait de larges emprunts. Le cha-
pitre traitant plus particuliérement de 1'hybridation chez les
Téléostéens, et spécialement chez les poissons cichlides du groupe
Tilapia, a été réactualisé avec 1'aide de J.C. PHILIPPART, Directeur
du centre de pisciculture expérimentale de Tihange.

La seconde partie est un jugement critique des avantages et
des difficultés de 1'etude quantitative du comportement animal.

Dans la troisieme partie, aprés avoir présenté les espéces que
nous avons étudiées, nous avons décrit le matériel utilisé ainsi que
les méthodes d'observation et d'expérimentation.

La guatrieme partie expose,dans un premier et un second temps,
les descriptions et comparaisons des différents actes sexuels exécutés
par nos animaux au cours du comportement de parade sexuelle (parade
conspécifique, parade hétérospécifique). Ces comparaisons portent sur
la forme, la fréquence et 1'évolution de la fréquence de chaque acti-
vité. Dans un troisiéme temps, nous nous sommes attachés a la descrip-
tion et & Ta comparaison des séquences du comportement sexuel et plus
particuliérement des échanges d'informations d'abord au niveau conspé-
cifique, ensuite au niveau interspécifique. Dans un quatrieme temps
enfin, nous avons comparé les comportements de ponte et de fécondation.

La cinquiéme et derniére partie est réservée a la conclusion
générale. Aprés avoir fait Ta synthese de nos travaux, nous avons donné
notre avis sur le probléme de 1'hybridation en général et chez Tes espe-
ces étudiées en particulier,
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L'HYBRIDATION CHEZ LES POISSONS CICHLIDES
DU GROUPE TILAPIA

par

Ch. N'GOKAKA et J.C. PHILIPPART

I.0. AVANT-PROPOS

L'hybridation est un phénomene largement répandu chez les
poissons téléostéens dont au moins 56 familles sont concernées (LAGLER
et al., 1977). Comme dans les autres groupes zoologiques, il existe
des hybridations naturelles (COUSIN, 1967) et des hybridations expéri-
mentales (DAGET et BAUCHOT, 1976) obtenues en aquarium, en milieu semi-
naturel (étangs) ou par reproduction artificielle. La haute fréquence
des hybridations chez les poissons téléostéens par rapport aux autres
vertébrés tient 3 deux facteurs. La plupart des especes ayant une fé-
condation externe, les produits sexuels sont simplement émis dans 1'eau
parfois au niveau de frayéres plurispécifiques, ce qui permet la mise
en contact des spermatozoides d'une espece avec les ovules d'une autre
espéce., Bien que plus rare, 1'hybridation existe aussi chez les poissons
3 fécondation interne comme les Cyprinodontes vivipares. Le deuxigme
facteur facilitant 1'hybridation des poissons est d'ordre génétique :
le nombre de chromosomes varie généralement peu au sein d'un méme ordre
(les perciformes ont presque toujours 48 chromosomes), tandis que les
chromosomes sexuels ou hétérosomes ne se distinguent jamais des auto-
somes (DAGET et BAUCHOT, 1976). Or, i1 est bien connu que les incompa-
tibilités génétiques entre especes de parenté phylétique voisine ont
souvent pour origine soit un nombre de chromosomes différent, soit des
problémes a la méiose avec les chromosomes sexuels.

A 1'exception de quelques hybridations signalées au sein du
genre Cichlasoma sud-américain, tous les cas d'hybridation reconnus
chez les Cichlidae se rapportent aux especes africaines et spécialement
aux "Tilapia® ou T'on connait (SCHWARTZ, 1983) 114 hybrides obtenus a
partir de 30 especes sur les 80 especes répertoriées (PHILIPPART et
RUWET, 1982).

I.I. HYBRIDATION CHEZ LES INCUBATEURS BUCCAUX

L'hybridation est surtout connue chez les Cichlidae incubateurs
buccaux et en particulier dans le genre Sarotherodon comme Te montre le
tableau 1 repris de 1'ouvrage de BALARIN et HATTON (1979). La plupart
des cas d'hybridation ont été obtenus dans les conditions artificielles
de 1'étang de pisciculture ou de 1'aquarium expérimental, Les hybrides
apparus en milieu naturel sont beaucoup moins nombreux : S. variabilis
x S. niloticus (introduit) dans le lac Victoria (WELCOMME, 1966-1567)
S. spirulus niger x S. leucostictus (tous deux introduits dans le lac
Naivasha (ELDER et al., 1971), S. amphimelas x S. esculentus (intro-
duit) dans le lac Kitangiri (WELCOMME, 1966), S. niloticus x S. macro-
chir (tous deux introduits) dans le lac Itasy % Madagascar (LAMARQUE
et al., 1975), S. niloticus x S. spilurus niger et S. niloticus x
S, esculentus (tous trois introduils) dans Tes 3

§ Tacs Bunyoni et Nkugule
en Uganda (BEADLE, 1974). On remarque que toutes ces hybridations




"naturelles" sont en fait la conséquence d'introductions mettant en
présence des especes originellement allopatriques.

Les premiers travaux expérimentaux sur 1'hybridation, réalisés
par HICKLING (1960) sur S. mossambicus femelle et S. hornorum (souche
de Zanzibar), donnérent des résultats assez surprenants quant au sex
ratio des hybrides; le croisement S. mossambicus ¢ x S. hornorum d
produisait 100 % de males fertiles, tandis que Te croisement réciprogue
donnait une proportion de trois males pour une femelle. Par la suite,
T'existence d'un sex ratio anormal chez les hybrides a été mis en évi-
dence pour un grand nombre de croisements (voir tableau 1 ).Mais des
hybrides 100 % males n'ont été régulierement obtenus qu'avec les croi-
sements S. mossambicus Q x S. hornorum d (HICKLING, 1960, 1968),

S. niloticus Q § S. hornorum PRUGININ, 1968) ainsi que S. niloticus
x S. macrochir ¢ TLESSENT, 1966). La production d'hybrides > 90 % males
a €té observée en milieu naturel lors du croisement des deux especes
(S. spilurus niger et S. leucostictus) introduites dans le lac Naivasha
(ELDER et GARROD, 19617 et de S. variabilis et S. niloticus (introduit)
dans le lac Victoria (WELCOMME, 1966, 1967).

Le phénoméne de vigueur de 1'hybride ou hétérosis, se tradui-
sant par un meilleur potentiel de croissance chez les hybrides par rap-
port aux individus de souche pure, se marque (dans le cas des popula-
tions males surtout étudiées en pisciculture) chez S. mossambicus x
S. hornorum (HICKLING, 1960), chez S. mossambicus x S. niloticus (KUO,
T969) et chez S. niloticus x S. hornorum (PRUGININ, T968), bien que
cette derniere observation ne soit pas confirmée par les études statis-
tiques de LOVSHIN et al. (1977). En revanche, 1'hybride mdle S. niloti-
cus x S. aureus ne présente aucun avantage de croissance sur Tes males
parentaux (PRUGININ et al., 1975). ‘

L'hybridation a parfois un effet avantageux sur certaines ca-
ractéristiques de 1'amplitude écologique des espéces; le croisement
de S. aureus, trés tolérant au froid (mortalité a 9°C) avec S. niloticus,
plus thermophile (mortalité & 13°C) fournit des hybrides ayant Ta résis-
tance au froid de S. aureus (CHERVINSKI et LAHAV, 1976).

Enfin, LOVSHIN et al. (1977) et DUNSETH (1977) rapportent que
les hybrides males S. niloticus x S. hornorum sont beaucoup plus aisé-
ment capturables a Ta senne en étang que Tles males S. hornorum,

S. niloticus et S. aureus; dans ce cas 1'hybridation affecte les compo-
Santes comportementales des réactions de fuite, d'évitement, de mise i
1'abri.

I.II. HYBRIDATION CHEZ LES PONDEURS SUR SUBSTRAT

Les Cichlidae pondeurs sur substrat ont été beaucoup moins
étudiés que les incubateurs buccaux., Hormis le cas encore douteux d'hy-
bridation T. zi11ii x T. rendalli (deux espéces introduites et allopa-
triques) dans Te Tac Victoria (WELCOMME, 1967), les hybridations réper-
toriées dans ce groupe ne concernent que le genre sud-américain
Cichlasoma, par exemple :



Tableau 10. Principaux cas d'hybridation interspécifique dans

le genre

Sarotherodon (dTaprés BALARIN et HATTON, 1979)

% de males dans

Femelle x Male la descendance
S. mossambicus x S. niloticus -
S. mossambicus x S. hornorum 100
S. mossambicus x S. andersonii N
S. mossambicus x S. spilurus niger N
S. hornorum X S. mossambicus 75
S. hornorum x S. niloticus -
S. hornorum x S. aureus 90
S. niloticus X S. mossambicus 50 - 70
S. niloticus X S. hornorum 100
S. niloticus X S. aureus 50 -100
S. niloticus X S. macrochir 50 -100 ?
S. niloticus x S. spilurus niger 85
S. niloticus x S. Teucostictus 94
S. niloticus x S. variabilis (100 ?)
S. niloticus x S. galilaeus N
S. niloticus X S. macrocephalus N
S. aureus x S. niloticus 75
S. aureus x S. andersonii (?) (100)
S. macrochir x S. niloticus 75
S. macrochir x S. mossambicus N
S. macrochir x S. andersonii N
S. spilurus niger x S. niloticus 43
S. spilurus niger x S. leucostictus 95.5
S. andersonii X S. mortimeri N
S. esculentus x S. amphimelas -

N : sex ratio normal
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Cichlasoma cyanoguttatum d x Cichlasoma meeki Q
Cichlasoma meeki 6 x Cichlasoma nigrofasciatum Q
Cichlasoma nigrofasciatum d x Cichlasoma cyanoguttatum Q
CichTasoma nigrofasciatum d x Cichlasoma spilurum Q

Ces especes ressemblent fortement a celles du genre Tilapia en ce qui
concerne la modalité de Ta reproduction. O0ZIBKO (1971) et GRIMMINGER

ont observé en aquarium la formation d'un couple interspécifique res-
pectivement C. cyanoguttatum x C. meeki et C. meeki x C. nigrofasciatum)
qui s'est reproduit plusieurs fois normalement; les hybrides obtenus
étaient sur le plan méristique, intermédiaires entre les deux espéces
pures.

I.ITI. HYBRIDATION ENTRE PONDEURS SUR SUBSTRAT ET INCUBATEURS BUCCAUX

Sans que cela ait été confirmé ultérieurement, WHITEHEAD (1960)
aurait observé, dans les rivieres au Kenya, le croisement S. spilurus
niger femelle x T. zilli mdle; les hybrides auraient eu une certaine
ressemblance avec S, Teucostictus. Selon ELDER et GARROD (1961), il
reste cependant possible que WHITEHEAD ait confondu les hybrides avec
1'espece S. leucostictus. IBRAHIM, NOZAWA et LEMA (1976) et GEORGE (1976)
rapportent 17hybridation entre T. zilli et S. andersonii dans les cages
de culture a Nyegezi (Tanzanie). La réalité de ces croisements en milieu
naturel ou semi-naturel est toutefois mise en doute par plusieurs au-
teurs (FRYER et ILES, 1972).

En aquarium, PETERS (1963) a hybridé par fécondation artifi-
cielle S, mossambicus et T. tholloni ainsi que S. spilurus niger et
T. zi117. BAUER (1968) a réussi, par fécondation artificielle, a croi-
ser 1. tholloni femelle avec S. niloticus madle. Cet auteur étudiait les
relations entre les alevins et les parents et i1 ne mentionne rien qui
concerne le comportement sexuel des alevins hybrides; on sait seulement
que tous étaient du sexe femelle et qu'ils étaient matures. CHOURROUT
et ITZKOWICH (1983) ont obtenu par reproduction artificielle un petit
nombre d'alevins hybrides T. rendalli ¢ 'x S. niloticus Q. Dans 1'en-
semble, la viabilité de ces hybrides est faible.

[.IV. INTERETS DE L'HYBRIDATION CHEZ LES POISSONS CICHLIDES

I.IV.1. Intérét éco-éthologigue fondamental

L'hybridation interspécifique qui existe chez les cichlidés
est en elle-méme un phénoméne biologique majeur dont 1'interprétation
souléve de nombreuses questions fondamentales relatives a 1'écologie,
a 1'éthologie et a la génétique des especes.

La compatiblité génétique (nombre, formes et structure des chro-
mosomes) et physiologique entre deux especes est la condition absolue
nécessaire a leur hybridation. Mais des hybridations théoriquement pos-
sibles (et réalisées par exemple par reproduction artificielle) n'ont
aucune chance d'avoir lieu dans la nature ol les especes occupent des
aires de distribution séparées (voir PHILIPPART et RUWET, 1982). De nos
jours cependant, cette donnée est complétement bouleversée car les mul-
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tiples transferts de tilapias, effectués en Afrigue depuis les années
cinquante, ont mis en présence des espéces originellement allopatriques
qui tendent a s'hybrider. Pourtant, chez beaucoup d'espéces allopatri-
ques artificiellement mises en contact, et plus encore chez les espéces
sympatriques, peu d'hybridations semblent se produire en milieu naturel
(FRYER et ILES, 1972) a cause d'obstacles et d'isolations de nature éco-
logique (séparation des espéces au niveau des microhabitats) et surtout
de nature éthologique, c'est-a-dire Tiés a 1'existence de comportements
reproducteurs tres élaborés (formation de couple chez les pondeurs sur
substrat, reproduction en aréne chez les incubateurs buccaux) et de mé-
canismes de reconnaissance spécifique précise basé sur les colorations
et les mouvements d'expression (RUWET et VOSS, 1974). En revanche, des
hybridations sont obtenues beaucoup plus aisément quand les espéces

sont volontairement ou non réunies dans des conditions tout a fait arti-
ficielles (aquarium, bassins, étangs, cages flottantes) gui favorisent
une rupture de 1'isolation éco-éthologique. C'est le pourquoi et le
comment de ces situations qui intéressent au plus haut point les étho-
logistes étudiant la communication animale.

D'une maniere plus générale, 1'étude de 1'hybridation chez les
cichlidés peut étre d'un appoint trés précieux pour clarifier la taxi-
nomie et la phylogénie de ce groupe en pleine spéciation. Cet objectif
est ambitieux, car les cichlidés forment une famille extrémement vaste,
qui compte un nombre énorme d'especes (plus ou moins 1.100) et on en
décrit encore régulierement de nouvelles. D'autre part, ainsi que nous
le verrons par la suite, la fréquence des hybridations chez les pois-
sons en général, et chez les Cichlides en particulier, est telle qu'il
est tres difficile d'arguer en faveur du rdle que peut jouer 1'étude de
1'hybridation dans la taxinomie et la phylogénie de cette famille.

I.IV.2, Intérét pour la connaissance du déterminisme du sexe

Au plan théorique, 1'existence d'un sex ratio souvent anormal
chez les hybrides F1 des Cichlides des genres Sarotherodon pose un
trés intéressant probleme de déterminisme du sexe. Des 1950, HICKLING
émettait 1'hypothése d'un déterminisme génétique comparable a celui mis
en évidence par GORDON (1947) chez Platypoecilus ol les croisements en-
tre souches de différente origine donnent des résultats analogues;
grace a 1'étude de la transmission de caractéres de coloration 1iés au
sexe, GORDON a montré que le mdle est hétérogamétique XY et la femelle
homogamétique XX dans certaines populations naturelles (région de
Mexico) alors que la situation des chromosomes sexuels est inversée
(feme1le XY, male YY) dans une souche d'origine géographique différente
(Honduras britanique). Selon CHEN (1969), la production d'hybrides
100 % males dans le croisement S. mossambicus % X S. hornorum ¢ peut
s'expliquer en admettant que S. mossambicux est femelTe homogamétique
(XX) et mdle hétérogamétique TXY) , tandis que S. hornorum est male
homogamétique (ZZ) et femelle hétérogamétique (WZ).

S. mossambicus Q x S. hornorum d

A S S
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S. mossambicus 6 X S. hornorum Q

XY X WZ
XW

0 éw éZ éZ

Grace a des recherches sur 1'inversion du sexe par traitement hormonal
(JALABERT et al., 1974), le type génétique de plusieurs espéces de
Sarotherodon a pu €tre précisé comme 1'indique le tableau ci-dessous
d apres JENSSEN et SHELTON (1979) et BALARIN et HATTON (1979).

Tableau 11.

T Espéce Sexe homogamétique
S. mossambicus femelle
S. hornorum mile
S. niloticus femelle
S. aureus mile
S. mossambicus male
S. spilurus niger femelle
S. leucostictus male *
S. variabilis male ¥
S. andersonii femelle *

¥ Cas douteux

La théorie simple des quatre chromosomes sexuels (LOVSHIN, 1982) n'ex-
pliquant pas les sex ratio qui résultent de certains croisements,
JALABERT et al. (1971) ont suggéré 1'influence probable des autosomes
sur la détermination du sexe et, par la suite, AVTALION et HAMMERMAN
(1978) ont élaboré une théorie explicative selon Taquelle les chromo-
somes sexuels sont complémentés par une paire d'autosomes.,

Des études récentes (MOAV et HOCHENBERG-GRUMET, 1983) ont démontré
T'existence d'une différenciation de 1'expression des génes des histones
chez Tes hybrides F1 par rapport aux parents; ce phénoméne pourrait in-
fluencer 1'expression d'autres genes de 1'hybride, et notamment des
génes déterminant le sexe.

Signalons enfin, pour faire un lien avec le point précédent, que les hy-
bridations de "tilapia" qui donnent des sex ratio a forte proportion de
males concernent des espéces (sauf dans le cas du croisement S. niloticus
x S. aureus) dont les aires de distribution ne se recouvrent pas, tandis
gue les hybridations qui donnent un sex ratio normal concernent des es-
peces sympatriques (BALARIN et HATTON, 1979).

I.IV.3. Intérét de 1'hybridation des tilapia en pisciculture

Dans les eaux tropicales, 1'élevage des Tilapia se pratique
depuis de nombreuses années, mais le succés de cette pisciculture a
beaucoup varié. Les études faites sur la production annuelle mettent en
évidence une variation de 500 a 70.000 kg par ha suivant la méthode
employée, le choix des espéces et la fertilité de 1'eau., Lorsqu'ils
sont élevés en étangs, les Tilapia montrent une grande résistance aux
mauvaises conditions d'élevage; ils se reproduisent spontanément dans
des situations trés variées, acceptent de trés nombreux aliments natu-
rels et artificiels et grandissent généralement trés vite. Cependant,
malgré tous les avantages que les Tilapia offrent du point de vue de 1la
pisciculture, les résultats d'élevage en étangs sont rarement satisfai-
sants en raison de la surproduction de poissons de trop petites tailles
(sans valeur commerciale). Suivant les espéces, les Tilapia commencent
a se reproduire a 1'3ge de 3 a 6 mois et peuvent frayer 4 a 6 fois par an
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suivant les conditions du milieu., On assiste ainsi a une surpopulation
rapide d'individus entrainant le nanisme. Pour remédier a cet état de
fait, on a essayé diverses méthodes afin de contrdler la reproduction
des Tilapia (voir BALARIN et HATTON, 1979 et GUERRERO, 1982). L'élevage
mixte "Tilapia-Prédateur" (Clarias-Lates-Heterobranchus-Serranochromis-

Heterosis-Hemichromis) en vue de controler Ta reproduction a connu des
succes tres divers, soit que le prédateur ne soit pas assez efficace,
soit qu'il contrdle trop efficacement la reproduction des Tilapia, au-
quel cas le rendement total par ha est faible. L'élevage intensif en
cage flottante (COCHE, 1977) ou en bassin (MELARD et PHILIPPART, 1981;
ALLISON et al., 1979) inhibe la reproduction, mais cette technique n'est
pas applicable en étang ol les densités nécessaires pour obtenir cet
effet ne sont jamais atteintes. La culture monosexe des mdles a crois-
sance plus rapide que celle des femelles présente un double intérét :
d'une part, elle élimine 1'éventualité d'une multiplication anarchique,
c'est-a-dire les risques de surpopulation et de nanisme; d'autre part,
elle améliore la production marchande, a condition de charger 1'étang
rigoureusement avec 100 % de males.

Pour obtenir des populations monosexe male, différentes techniques ont
été utilisées :

La technique la plus simple consiste a sexer individuellement (par
examen de la papille urogénitale) les Tilapia a un poids d'environ 50 g.
Toutefois, sexer sur une grande échelle les Tilapia est un travail fas-
tidieux qui requiert beaucoup de pratique et une main d'oecuvre abondante
et qualifiée. En outre, cette technique nécessite un élevage en deux
temps : i1 faut d'abord produire les alevins et les élever jusqu'au mo-
ment ol les sexes deviennent apparents (+ 50 g) et ensuite pratiquer
1'élevage isolé des mdles sexés (d'ol perte de la production des femel-
les). En région tropicale, cette technique du sexage ne semble &tre
généralisable que dans les petites exploitations, ol de faibles quanti-
tés d'alevins suffisent a 1'empoissonnement d'étangs de un a quelques
ares. Méme effectué a petite échelle, il y a souvent des erreurs et il
suffit de quelques femelles dans le lot des mdles pour provoquer 1'échec
(MICHA, 1974). Le sexage "manuel" est néanmoins utilisé dans les pisci-
cultures commerciales de Tilapia en Isra€l et en Belgique. Lorsqu'il
suffit d'accroitre jusqu'a 80-90 % la proportion de males dans la popu-
lation d'élevage en bassin ou en cage, on procéde parfois & un tri mé-
canique basé sur le dimorphisme des tailles des mdles et des femelles.

La stérilisation ou la maturation retardée des Tilapia ont été obtenues
par des traitements au moyen de rayons X ety (Al. DAHAM, 1970), de
chémostérilisants (A1, DAHAM, 1970) ou d'inhibiteurs (méthallibure) de
synthese ou de Tibération d'hormone fituitaire gonadotrope (DADZIE,
1974). Ces procédés onéreux sont difficilement applicables sur le ter-
rain et certains d'entre eux sont dangereux a cause des propriétés téra-
togenes des produits chimiques employés (méthallibure)(BALLARIN et HATTON,
1979). La reproduction des Tilapia peut &tre plus naturellement inhibée
en agissant sur la salinité (plus de 20 %, pour S. niloticus, in
GUERRERO, 1982) ou sur la température (moins de 16-22°C seTon les espée-
ces) mais ces méthodes, de toute manigre tres défavorables a la crois-
sance et a la production, sont pratiquement inapplicables sur le ter-
rain ol 1'on subit les conditions climatiques et hydrobiologiques du
lieu.
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En incorporant de 1'hormone mdle (méthyltestostérone ou éthynyltestos-
térone) a 1'aliment distribué pendant 30 a 60 jours a de jeunes alevins
de Tilapia, i1 est possible de transformer les femelles génotypiques en
males phénotypiques (inversion) et d'obtenir une progéniture 100 % mile
(CLEMENS et INSLEE, 1968). Cette technique colteuse et sophistiquée

est commercialement utilisées aux Philippines (GUERRERO, 1979) et en
Isragl (ROTHBARD et al., 1983); elle est difficilement transposable aux
pays tropicaux ne disposant pas de 1'importante infrastructure néces-
saire au traitement hormonal de grandes quantités d'alevins.

Par rapport aux techniques précédentes, peu efficaces, ou fastidieuses,
ou trop sophistiquées, 1'hybridation d'espéces donnant une progéniture
90-100 % male apparait comme un procédé naturel susceptible de résoudre
le probleme du contrdle de la reproduction en étang, et surtout d'amé-
liorer, via 1'élevage monosexe male, la productivité de toutes les for-
mes d'élevage du tilapia en étangs, en cages, en enclos ou en bassins.
Actuellement, (LOVSHIN, 1982) 1'hybridation est pragtiquée & 1'échelle
commerciale en Israél (S. niloticus Q x S. aureus 0), a Taiwan (S. mos-
sambicus x S. niloticus) et en Amérique Tatine (Brésil, Panama) ~ ~—
(S. niToticus x S. hornorum). A travers le monde, de nombreux autres
projets fondent beaucoup d'espoir sur 1'application de cette technique.

L'engouement pour 1'hybridation ne doit toutefois pas masquer
la réalité des problemes encore associés a la généralisation de cette
technique, strictement biologique certes, mais néanmoins hautement
sophistiquée et d'application trés difficile sur le terrain, notamment
en Afrique, en dehors des grands centres spécialisés. Ce probléme majeur
concerne essentiellement i) 1'obtention de souches pures de Sarotherodon
garantissant aprés croisement une progéniture 100 % mdle (des souches
pures sont commercialisées a des prix astronomiquement élevés) et
i1) Ta conservation de ces souches a 1'abri de toute contaminatior gé-
nétique. Cela étant acquis, il faut encore disposer ou élaborer les
recettes pour la mise en charge des étangs (proportion des midles et fe-
melles, densité absolue et tailles-dges des géniteurs, durée des cycles
de production) et pour la récolte des alevins, Et c'est surtout dans ce
domaine qu'une meilleure connaissance des mécanismes éthologiques de
1'hybridation pourrait contribuer a optimaliser les systémes de produc-
tion massive d'alevins.
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I1.0. AVANTAGES ET DIFFICULTES DE L'ETUDE QUANTITATIVE DU COMPORTEMENT

Bien qu'il soit presque inutile de justifier 1'intérét des
études quantitatives dans de nombreuses branches biologiques tant Tes
travaux a leur sujet sont nombreux, il nous faut pourtant situer 1'étho-
logie pour souligner les aspects sur lesquels elle differe des autres
sciences.

Dans son développement primitif, la méthode éthologique était essentiel-
lement intuitive et qualitative. Cette méthode, savamment utilisée par
les fondateurs de 1'éthologie moderne, avait permis en quelques années
d'élaborer une synthése explicative du comportement qui a rendu de nom-
breux services. Mais, malgré son apport indiscutable quant a la com-
préhension des actions de 1'animal, on doit cependant lui reconnaftre
certains défauts. En effet, il faul d'abord reconnaitre gue les conclu-
sjons et les modeéles explicatifs qu'elle permet d'élaborer ont toujours
souffert d'une certaine imprécision. Le chercheur qui suit cette métho-
de observe le comportement de 1'animal qu'il étudie et ensuite essaie
immédiatement de 1'expliquer. Ce faisant, i1 est amené a concentrer

son attention sur des aspects particuliers qu'il juge de premiére va-
leur, ce qui bien slOr lui masque des détails,secondaires certes, mais
cependant non négligeables. De plus, comme le fait remarquer si bien
TINBERGEN, Ta démarche éthologique ne permet que difficilement d'éta-
blir une preuve concrete des hypothéses qu'elle avance. La synthése ex-
plicative qu'elle réalise se fait en effet a partir d'observations qua-
Titatives selon un processus qui releve de 1'induction et de Ta déduc-
tion logique mais ol 1'influence de 1'observateur est mal définie.
L'expérimentation ultérieure, qui devrait justifier avec

plus de rigueur les hypothéses avancées, reste trop souvent influencée
par ces mémes hypothéses et, de ce fait, n'atteint pas son type d'objec-
tivité propre. L'objectivité des conclusions n'est donc garantie que

par la rigueur du raisonnement de leur auteur, laquelle peut dif-
ficilement &tre démontrée de fagon formelle. L'éthologiste peut de cette
maniére élaborer des concepts de trés grande valeur mais dont Ta vali-
dité n'est pas évidente.

Devant cette situation, il a di faire appel a d'autres techniques, telle
que la méthode quantitative.

L'étude de la causalité du comportement a été fortement influencée par
la pensée de LORENZ (1935-1937), mais c'est & TINBERGEN (1963; et in
BALTHAZART,1971-1972) que nous devons la premigre formu]ation,précise
et complete des méthodes d'analyse de la causalité que nous pouvons
d'ailleurs rappeler brievement. En effet, TINBERGEN distingue trois ty-
pes de méthodes dans 1'analyse de la causalité :

- L'analyse de la forme :
Plusieurs attitudes peuvent &tre composées par un certain nombre d'é-
1éments identiques. I1 est possible que ces attitudes partagent des
facteurs causaux.

- L'analyse de la situation extérieure :
La situation dans laguelle un comportement apparait peut apporter
elle aussi des renseignements de nature causale. Par exemple, si un
comportement donné se produit exclusivement en présence d'un conjoint
possible, on peut raisonnablement en déduire qu'une tendance sexuelle

prend part a 1'apparition de ce comportement.

- L'analyse des associations temporelles :
Cette méthode permet de baser 1'analyse de la causalité sur des don-
nées quantitatives. Elle permet ainsi de voir quelles sont les ten-
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dances présentes, d'obtenir une mesure de 1'importance de chacune des
tendances par la proportion d'activités associées qui les représen-
tent; enfin, cette méthode permet d'obtenir une estimation du niveau
absolu d'activation de ces deux tendances. On doit donc reconnaitre
1'apport incontestable de la statistique dans 1'étude de la causalité
du comportement animal puisque déja ici sa démarche permet de tirer,
par déduction stricte,des explications dont 1'objectivité ne peut &tre
mise en doute,

Depuis,1'étude des associations temporelles entre Tes mouve-
ments d'un animal ou entre les mouvements d'un groupe d'animaux a per-
mis a plusieurs auteurs (ANDREW, 1965; BLURTON-JONES, 1968; NELSON ,
1965; PETER J.B.; SLATER et al., 1972; BURTON, 1969; BALTHAZART,1971-1972;
et autres) de mesurer par la méthode des corrélations le degré d'associa-
tion causale des mouvements étudiés. Tous ont appliqué et confirmé la
théorie de TINBERGEN sur la structure hiérarchique 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 corrélations positives ou négatives entre les fréquences des
différentes activités. L'analyse suggére que les activités apparaissent
en groupes et que celles appartenant a un groupe donné sont plus ou
moins incompatibles avec celles groupées dans un autre ensemble. C'est
ce que fit WIEPKEMA (1961). En effet, étudiant la fagon dont toute une
série de comportements se succédent au cours du cycle de reproduction
de la Bouviere (Rhodeus amarus, Block), WIEPKEMA se rend compte que cet
animal présente une douzaine de comportements bien stéréotypés. I1 tint
le raisonnement suivant : quand on observe toute une série de séquences
de comportements, on s'apercoit que 1'on a les séquences A, B, C, D, E,
K et d'autres on a les séquences A, C, D, B, K. On peut alors se deman-
der, en répétant les séries d'observations, $'il est possible de prévoir
quel comportement on va avoir en fonction du comportement qui vient de
se produire, autrement dit s'il est possible de prévoir la séquence
comportementale. C'est ce qu'il parvint & montrer statistiquement par
1'analyse factorielle des corrélations entre les mouvements. Chague com-
portement apparait alors comme un vecteur. En fonction des corrélations
qui les lient aux autres, les vecteurs apparaissent regroupés autour
des axes principaux. La distance séparant deux vecteurs exprime le de-
gré de corrélation qu'il y a entre eux, c'est-a-dire la probabilité qu'
il y a de les voir apparaitre ensemble., Et on constate que, dans ces
conditions, tous les différents comportements qui ont été étudiés dans
le comportement reproducteur de la Bouvigre se répartissent, tous les
calculs de corrélation étant faits, entre trois groupes principaux :

- agressifs;

- fuite;

- sexuels.,

On peut donc regrouper aisément plusieurs mouvements en fonction de la
similitude des facteurs causaux qui provoquent leur apparition. Il est
clair que cette méthode d'analyse de la causalité par le biais des don-
nées guantitatives a éclairci 1'étude des conduites animales. Son réle
est tres net puisqu'elle nous permet désormais de proposer une hypo-
these de travail synthétique concernant la structure hiérarchisée du
comportement animal.

La fécondité de 1¢analyse statistique dans 1'étude du comportement ani-
mal n'est pas prés d'8tre épuisée.

Toute 1'étude des réponses composites en est une preuve. En fait, lors-
qu'on observe les animaux, le schema "il y a une combinaison de stimuTi
qui agit sur des mécanismes de sélection des stimuli et qui permet de
débloquer un comportement déterminé" apparait un peu simpliste des

lors que 1'analyse statistique est devenue



courante en éthologie. En fait, si on poursuit par exemple 1'analyse
statistique proposée par WIEPKEMA dans 1'étude du comportement repro-
ducteur de la Bouviére, on voit qu'il y a des comportements qui se si-
tuent entre deux faisceaux. On ne sait pas les attribuer 2 1'un ou T'au-
tre groupe.Ce sont des comportements mélangés résultant des conflits
entre systémes différents et que T'analyse statistique peut désormais
situer. Nous disposons ainsi d'un outil trés efficace qui nous aide a
confirmer la notion de BAERENDS concernant la hiérarchisation du compor-
tement et a enlever toute rigidité au schema explicatif de TINBERGEN.

Le principe du conditionnement operant,utilisé pour mesurer
1'intensité d'une motivation,base son analyse sur les données quantita-
tives. On sait depuis que toute situation de conditionnement operant
implique une relation entre une réponse de 1'organisme et un renforce-
ment. Selon le probleme étudié, 1'expérimentateur peut disposer d'une
réponse operante susceptible de variation de débit, de fréquence a
obtenir aisément de 1'animal, peu sujette a se modifier sous 1'effet
de la fatigue. Une réponse qui réunit toutes ces qualités, et qui'a
fait fortune": c'est la pesée sur un petit levier (RICHELLE, 1966).
L'enregistrement de ces pesées qui constituent la réponse et la distri-
bution temporelle de leurs fréquences donne une mesure de la motivation
et de son évolution,

L'éthologie comparative, dont les principaux concepts ont été
fortement influencés par LORENZ et TINBERGEN, se fonde sur 1'inventaire
et la description des patrons-moteurs hérédités (fixed action pattern),
les mouvements expressifs et les patrons de coloration. S'il est plus
rare d'observer de véritables patrons-moteurs hérités, par contre les
mouvements expressifs, c'est-a-dire les ensembles comportementaux ex-
pressifs, base indispensable a toute étude comparative, ont une consti-
tution tres semblable chez les espéces proches parentes, ce qui compli-
que la tdche des taxonomistes. Cependant, malgré cette parenté de for-
me et d'origine, chaque espéce dans une méme séquence peut soit insis-
ter sur cette méme séquence, soit sur les parties différentes de cette
méme séquence. C'est le cas du comportement par lequel les Laridés mar-
quent leur présence au territoire (cfr. TINBERGEN, 1959, in RUWET, 1969).
Ici encore, la quantification et 1'analyse statistique s'avérent indis-
pensables dans le but de préciser d'une part les frontiéres exactes et,
d'autre part, le traitement quantitatif est nécessaire parce qu'il sera
pratiquement impossible de décider si oui ou non i1 y a une différence
entre les deux formes similaires. La comparaison des systemes de stimu-
lation chez deux formes de Drosophiles : Drosophila pseudoobscura
(forme A) et Drosophila persimilis (forme BY qui sont presqu’impossibles
3 séparer sur la base de criteres morphologiques est une belle illustra-
tion de ce qui vient d'@tre évoqué. Dans ce genre, les males stimulent
les femelles au moyen de quatre modes principaux : stimulation chimique,
tactile, visuelle et enfin la stimulation auditive. Ce dernier stimulus
de la parade, qui constitue un véritable chant que 1'on peut enregistrer,
est le mieux connu et, dans bien des especes, sa prédominance parmi les
facteurs qui rendent la femelle réceptive fait peu de doute. SHOREY
(1962) et WALDROW (1964) ont été les premiers & décrire les sons produits
par les manceuvres alaires des males, mais notre connaissance des aspects
acoustiques de la parade nuptiale de Droso hila a été considérablement
augmentée par le travail quantitatif de BENNET-CLARK (1970); BENNET-CLARK
et EWING (1967, 1968, 1969, 1970). Chez les deux formes, comme chez
toutes les Drosophiles, ce chant est discontinu : i1 comporte une suc-
cession d'émissions dont chacune dure quelques millisecondes, séparées
par les intervalles de quelques dizaines de millisecondes. Les auteurs
ont montré, aprés 1'étude quantitative, que les chants des males A et B
different par la fréquence du son émis durant chaque émission, par la
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durée de 1'intervalle entre deux émissions successives; par exemple,

il est de 34 ms a 25°C chez D. pseudoobscura et de 42 ms chez D. persi-
milis. Grace donc a la quantification des chants émis, on a réussi &
séparer ces deux formes en deux espéces distinctes qui avaient été au-
trefois considérées comme une seule,

Au niveau intraspécifique, les mémes constatations ont été faites. Dans
Te groupe melanogaster, par exemple, les intervalles & 25°C sont les
suivantes : 34 ms pour melanogaster, 42 ms pour erecta, 48 ms pour
simulans, 52 ms pour teissierie et 96 ms pour yakuba.

Grace aussi a la quantification du chant, les c%ercﬁeurs étudiant la
parade chez les Oiseaux ont noté également la nature quantitative des
différences chez les espéces apparentées (HINDE, 1959).

En définitive, 1'étude quantitative des mouvements expressifs chez les
especes voisines permet donc de déceler des différences dans la fré-
quence d'emploi, la durée de 1'intervalle ou dans 1'intensité de ceux-ci.
De telles analyses aident considérablement & élucider la systématique
dans de nombreux groupes zoologiques,

De plus, au cours des parades sexuelles, sociales ou jeux d'ensemble,
Tes especes voisines peuvent utiliser,dans un ordre propre & chaque
espéce, les patrons-moteurs hérités en commun. Seule 1'étude de 1'asso-
ciation temporelle des différents mouvements peut confirmer 1'existence
ou T'absence des combinaisons spécifiques. L'utilisation de cette tech-
nique quantitative, alors que la technique traditionnelle basée sur la
forme des mouvments était épuisée, a permis & de nombreux spécialistes
dont LORENZ de décrire plus élégamment les parades des Canards de sur-
face, définissant ainsi la position systématique de chaque espéce au
sein du groupe.

Dans la recherche éthologique, on se pose le plus souvent une
foule de questions : Tles individus témoins se comportent-ils différem-
ment que les sujets soumis a 1'expérimentation (par exemple, les midles
d'une espece donnée se battent-ils plus que les méles d'une telle autre
espéce ?), les séquences d'une telle action différent-elles des séquen-
ces du modele dl au hasard ? En dehors des données quantitatives, on ne
peut pas répondre d'une maniére évidente a ces quelques questions.

D'une maniére générale, il est trés rare,de nos jours,d'extraire toute
la substance d'une expérience biologique sans soumettre les observations
a une analyse statistique convenable. L'emploi des méthodes statistiques
pour la planification, puis 1'interprétation des expériences, est devenu,
au cours de ces derniéres années, une pratique tout & fait courante

chez les biologistes et chez les agronomes. On ne congoit plus mainte-
nant qu'un'essai au champ"puisse &tre valablement réalisé sans que 1la
disposition des parcelles soit conforme a des régles qui permettent
d'obtenir, avec une approximation mesurable, 1'ensemble des renseigne-
ments que 1'on attend de 1'essai et, parfois, quelques autres par sur-
croit. Mais cela ne se fait pas sans peine, surtout dans le domaine qui
nous intéresse. En effet, malgré ces avantages combien multiples, il
reste que 1'introduction de 1'analyse statistique comme méthode de
1'étude du comportement animal présente beaucoup de difficultés théori-
ques et pratiques. L'éthologie étant une science neuve et analysant des
phénoménes trés complexes, on comprend aisément que le degré de préci-
sion auquel est parvenue cette technique soit assez faible. La principale
raison est qu'il est presque impossible de mesurer une motivation. Le
plus souvent, on s'appuie sur des méthodes indirectes pour estimer son
importance. L'étude quantitative du comportement apparait dés lors comme
une opération aléatoire. D'autre part, nous ne travaillons pas sur une
batterie de test reproductibles dans des conditions expérimentales suf-
fisamment identiques. Le botaniste qui compare deux espzces de plantes,
mesure la hauteur, la surface folliere quand i1 le décide., L'éthologis-
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te, qui doit observer 1'animal vivant, intact, si possible dans son
milieu,de fagon a inventorier et décrire 1'assortiment complet de ses
comportements, est confronté aux facteurs du milieu. De ce fait, les
différences entre les observations peuvent vraisemblablement Etre une
source d'erreur. Par exemple, il peut &tre en train de pleuvoir pendant
une observation et non pendant une autre; quelques périodes d'observa-
tion peuvent se produire alors que les animaux viennent de se réveil-
ler; d'autres quand ils ont récemment vu un prédateur. Ainsi, 1'unifor-
mité entre les observations tendra a étre faible, ce qui ne permet pas
d'éviter de tomber dans des préjugés qui rendent difficile 1'énoncé de
conclusions sur la population dans son ensemble.

Méme quand on contrdle parfaitement les facteurs du milieu

(ce qui n'est possible que dans les conditions de laboratoire), la va-
1idité des résultats n'est qu'empirique. En effet, le comportement des
animaux en captivité refléte rarement le comportement de 1'animal a
1'état libre. Par exemple, en aquarium, le poisson confronté & un rival,
la femelle mise en présence d'un mdle.n'a aucune possibilité de se sous-
traire 3 cette présence ou a celle du groupe de poissons avec lequel

i1 cohabite. Certains comportements peuvent ou ne peuvent pas apparaitre
a cause des contraintes du milieu de captivité. Ainsi, la fréquence de
certains é1éments comportementaux en relation avec sa motivation peut
8tre plus ou moins 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 peut étre
réalisé que de facon rarissime).Comme nous 1'avons signalé,c'est a BAERENDS
et & TINBERGEN que nous devons le schema organisant le comportement en
niveaux hiérarchiques d'intégration. Nous sommes certains que 1'idée de
séquences comportementales est dérivée de ce schema. Cette méthode, qui
consiste a découper 1'activité de 1'animal en certain nombre de mouve-
ments ou patrons-moteurs, largement répandue en éthologie, n'est rigou-
reuse que lorsque les mouvements de 1'animal sont suffisamment constants
et stéréotypés de sorte que 1'on puisse considérer que tous les mouve-
ments que 1'on décrit sous un méme nom sont absolument identiques. Ce
qui est rarement le cas. En effet, si les différents mouvements de 1'a-
nimal sont assez aisément identifiables (lorsqu'ils se représentent
avec une intensité suffisante), ils restent cependant trés variables
quant a Teur forme, leur orientation et surtout leur intensité ou leur
durée. Ceci limite grandement la précision de 1'analyse que 1'on peut
espérer obtenir. Par exemple, 1'éthologiste qui étudie la causalité du
comportement lors de 1'enregistrement des données compte de la méme ma-
nigre des mouvements qui, s'ils se ressemblent, différent cependant par
une ou plusieurs des caractéristiques citées. Or, i1 est évident que
ces différences comportementales expriment une différence de la causa-
19té sous-jacente. Le plus souvent, ces différences ne sont pas notées
Jors de la prise des données par la technique utilisée et, des lors,
1'analyse reste assez grossiere. I1 serait donc souhaitable de pouvoir

scinder le comportement de 1'animal en unités beaucoup plus nombreu-
ses, et par 12 plus homogénes, unités qui tiendraient compte de toutes
les caractéristiques des mouvements de 1'animal (forme, orientation,
intensité), ce qui est difficilement réalisable.

De plus, le déroulement de la séquence comportementale peut
présenter une certaine variabilité. On sait qu'une séquence comporte-
mentale est constituée d'une succession temporelle plus ou moins fixe
d'actes moteurs différents ou répétitifs. Chaque acte moteur peut &tre
considéré comme un acte consommatoire par rapport a T'acte qui le pré-
céde ou comme un acte appétitif par rapport a 1'acte suivant. Le pas-
sage d'un acte a 1'autre dépend de plusieurs facteurs, notamment les
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stimuli déclencheurs, les stimuli suppresseurs, et enfin les seuils

de réaction. Par ailleurs, en particulier chez les animaux supérieurs,
dans une chaine homogéne d'actes fonctionnels, c'est-a-dire orientés
vers une finalité unique, conservatrice de 1'espece, peuvent se succé-
der sans transition des maillons instinctifs innés et des maillons ac-
quis individuellement. L'intégration dans une méme séquence comporte-
mentale de composantes innées et de composantes acquises a été appelée
par LORENZ (1970) "alternance instinct-dressage". La nature d'une telle
alternance réside dans le fait que dans le déroulement d'une chaine
d'actes par ailleurs innés et instinctifs, est inséré un acte de dres-
sage qui doit &tre acquis par chaque individu au cours de son dévelop-
pement ontogénique. A cet effet, la chaine d'actes innés posséde une
faculté d'acquérir qui peut étre plus ou moins considérée comme une la-
cune. Cette faculté d'acquérir peut €tre d'une nature trés spécifique
et les innovations acquises par 1'apprentissage se répandent dans le
groupe; mais elle peut aussi manifester une certaine variabilité au
sein de 1'espéce.

De telles situations compliquent davantage 1'utilisation de la statis-
tique en éthologie.

Certaines méthodes de description du comportement, par exemple la des-
cription orale que 1'on utilise le plus souvent en milieu naturel,

sont fatalement entachées d'erreurs : les mouvements se présentant a

de trop faibles intensités sont difficilement reconnus; de méme, lors
de séquences trés rapides, certains mouvements peuvent échapper a 1'ob-
servateur. Ces erreurs sont probablement trés importantes. En effet,
les observations Tes plus banales ont montré que des enregistrements
d'un méme poisson réalisés simultanément par deux observateurs indé-
pendants différent parfois de fagon trés marquée. Cela est di essentiel-
lement & des différences d'interprétation des mouvements d'intensité
faible. Deux personnes différentes ne décident pas de la méme fagon du
seuil a partir duquel on considere qu'un mouvement se produit. En plus,
I"enregistrement des durées est soumis a d'autres erreurs provoquées
par les délais de réaction de 1'observateur (temps mis pour identifier
et nommer un comportement). Tout cela signifie que 1'enregistrement
des observations tel qu'on le réalise le plus souvent souffre d'une
certaine imprécision, et les résultats des tests statistiques ne peu-
vent qu'étre approximatifs,

L'étude quantitative du comportement animal comporte certes
des avantages, mais il y a de nombreuses difficultés suivant que 1'on
décide d'observer 1'animal dans les conditions naturelles ou en capti-
vité. La personne organisant le plan d'étude du comportement doit en
tenir compte. L'approche la plus féconde dépendra de 1'aspect particu-
Tier du comportement qu'on étudie. I1 serait beaucoup plus pratique
d'adapter 1'étude quantitative du comportement au laboratoire, mais il
y a également des difficultés dans la tentative de généraliser de tels
résultats.

Aprées avoir discuté des aspects généraux et tenté de répondre
a la question : "pourquoi quantifier le comportement animal 7", nous
devons a présent essayer de répondre a une autre question : "que doit-
on quantifier ?",

II.I. LES CATEGORIES DE COMPORTEMENTS ET TYPES DE DONNEES

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

Le patron-moteur hérité, ou F.A.P., est une coordination hé-
réditaire de contractions musculaires. Une fois 1ibéré, le F.A.P. se
déroule en effet sous une forme fixe, indépendante et résistante a
1'environnement immédiat. Des combinaisons déterminées d'excitation
agissent comme des clefs en déclenchant de maniére tres spécifique des
réactions déterminées. Ces mémes réactions peuvent ne pas &tre déclen-
chées par des combinaisons d'excitations trés semblables. I1 existe
donc une corrélation qui, un peu comme une serrure complexe, ne répond
qu'a des combinaisons déterminées d'excitations et déclenche 1'acte mo-
teur. L'expérience susceptible de démontrer de la maniere la plus pro-
bante 1'indépendance totale de 1'acte moteur par rapport aux excita-
tions est celle que LORENZ a désignée par réaction & vide. Si un acte
moteur n'a pas été déclenché pendant un certain temps, le seuil a par-
tir duquel agissent les excitations nécessaires a son déclenchement
s'abaisse considérablement. Le seuil d'abaissement des excitations dé-
clencheuses peut tomber si bas que la réaction longtemps contenue
éclate finalement sans excitation apparente. Ce sont ces comportements
3 vide qui nous incitent & trouver la preuve de 1'innéité de 1'acte
moteur. I1 est donc important de constater que ces coordinations mo-
trices héréditaires sont tres stables et conservatrices. Leur impor-
tance dans 1'étude du comportement est évidente : elles permettent
d'établir 1'unité d'un groupe taxonomique (LORENZ, 1970, in VOSS,
(1976-1977).

Le patron-moteur hérité se caractérise donc par :

- la programmation génétique;

- son indépendance par rapport a 1'expérience;

- la rigidité de forme (stéréotypie) méme dans les conditions environ-
nementales trés diversifiées;

- la dépendance quasi totale aux stimulations internes;

- la spontanéité de réponse;

- une fois déclenché par un stimulus particulier, le comportement
s'acheve compléetement.

Grace 3 ces caracteres, les patrons moteurs hérités se révelent extré-
mement utiles pour la caractérisation de groupes taxonomiques
(SCHLEIDT, 1964; EIBL-EIBESFELDT, 1970; LORENZ, 1970). Ce sont des
éléments tres utiles dans 1'étude quantitative du comportement. Seule-
ment, si on pouvait observer de véritables F.A.P., cette quantification
serait chose assez facile. Malheureusement, cela est loin d'@tre le
cas. En effet, 1'acte comportemental (mouvement, émission sonore, Sé-
crétion d'une substance) tel qu'il est observé est généralement cons-
titué par la combinaison simultanée ou successive d'un ou de plusieurs
patrons-moteurs hérités (F.A.P.) dont la forme est indépendante de 1'
environnement, et d'une composante taxique ou d'orientation qui, elle,
dépend constamment de la stimulation extérieure. Contrairement a 1'ac-
te d'exécution, cette sorte de mouvement n'est pas caractérisé par une
manifestation motrice stéréotypée, mais plutdt par sa variabilité, sa
plasticité, ainsi que par son caractére dirigé

D'autre part, grace aux techniques d'enregistrement sonore, visuel et
quantitatif, les méthodes d'observation se sont perfectionnées et le
concept de F.A.P. a évolué. En effet, les études récentes montrent que
la composante fixe, innée, le F.A.P. n'était pas tout a fait aussi ri-
gide qu'il était supposé auparavant. Le F.A.P. varie chez un méme indi-
vidu et chez les individus d'une méme espéce.
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La variabilité des actes moteurs

Une des raisons fondamentales pour laquelle les éthologistes
ont souvent tenté de mettre 1'accent sur la fixité du patron-moteur
hérité, c'est qu'auparavent leurs travaux se concentraient surtout sur
Tes mouvements signaux, spécialement chez les oiseaux et les poissons,

‘D'autre part, avec 1'hypothése selon laquelle les patrons-moteurs
étaient hérités, peu de gens se sont intéressés & leur ontogenése; aus-
si, peu de travaux ont été consacrés a la mesure de Tleur variabilité
alors que leur invariabilité était considérée comme une Tloi. L'élargis-
sement du champ d'investigation, notamment les observations des mouve-
ments signaux chez les vertébrés supérieurs, les progrés des techni-
ques d'enregistrement, ont permis a certains auteurs, dont BARLOW
(1970) et SCHLEIDT (1974) d'adopter une attitude interrogative sur 1la
variabilité des patrons-moteurs hérités. En fait, bien des actes mo-
teurs, et particulierement les plus simples d'entre eux, comme la coor-
dination des mouvements de la marche, sont susceptibles de variations.
Les expériences de BETHE (in LORENZ, 1970) sur 1'aptitude a la régula-
tion des mouvements de la marche chez les animaux les plus variés 1'ont
confirmé.

D'autre part, nous pouvons aussi considérer les différences
d'intensité dans le déroulement d'actes-moteurs. On doit se garder de
croire que les actes-moteurs ne se manifestent qu'absolument ou pas du
tout. Selon LORENZ (1970), pratiquement tous les actes instinctifs
d'une espece animale sont perceptibles dans le comportement d'un indi-
vidu de cette espéce, ne serait-ce éventuellement que sous la forme
d'une réaction d'intensité trés faible, donnant une indication sur les
chaines d'actes auxquels elle correspond. Ces indications disent a
1'observateur averti dans quelle direction, si 1'intensité de la réac-
tion était suffisante, s'effectueraient les actes de 1'animal; comme
i1s nous dévoilent pour ainsi dire les intentions de 1'animal, ces
commencements d'actes sont souvent désignés par "mouvements d'intention"
(RUWET, 1969, p. 122). Si nous faisons abstraction du fait que, chez
certaines formes sociales d'animaux, ces mouvements d'intention ont ac-
quis une signification secondaire, comme moyen expressif, destiné
3 transmettre un état d'esprit d'un animal a 1'autre, il nous faut re-
connajtre qu'entre les mouvements d'intention a peine ébauchés et uni-
quement perceptibles par celui qui connait bien Te comportement en ques-
tion, et les processus achevés, destinés a remplir Ta fonction conser-
vatrice de 1'espece de la réaction, i1 y a toutes les sortes de transi-
tions immaginables. Le comportement du Héron bihoreau a 1'époque de la
construction du nid pendant la période de reproduction peut servir
d'exemple pour illustrer 1'existence de degrés d'intensité dans le
déroulement d'actes-moteurs

"L'oiseau, posé au début du printemps sur des branchages, indique

au spécialiste que ses réactions de reproduction sont en train de
s'éveiller uniquement parce qu'il passe sans transition du repos Tle
plus absolu a une excitation apparente, qu'il se penche, saisit une
brindille dans son bec et exécute, méme une seule fois, la coordina-
tion des mouvements de la construction du nid, pour retomber, un
instant plus tard, apaisé, dans le repos precédent." (LORENZ, 19/0),

A partir de ces actes préliminaires & peine ébauchés, se développe im-
perceptiblement, au cours des jours et des semaines suivants , le pro-
cessus des actes de construction menant a la réalisation d'un nid.

De plus, 1'intensité avec laquelle se déroule un acte est
fonction de ce qui 1'a précédé. Par 1'action répétée d'une situation
excitatrice demeurant identique a elle-méme, 1'intensité avec laquelle
se déroulera un acte-moteur peut aussi bien &tre abaissée par la fatique
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ou 1'accoutumance. Un exemple bien connu de diminution de 1'excitation
nous est fourni par les réactions de fuite d'animaux sauvages en train
de s'apprivoiser. Les excitations provoquées par 1'approche de 1'homme
en-dega d'une certaine distance de 1'animal provoquent des réactions
d'intensité décroissante jusqu'a ce que les violents mouvements de fui-
te originels cédent la place a un 1éger tresaillement ou méme 3 une
absence totale de réaction. L'animal, pendant qu'il s'accoutume & 1'ex-
citation, se comporte exactement comme si c'était 1'intensité de 1'ex-
citation qui allait en décroissant. C'est ainsi que la méme excitation
peut déclencher des réactions différentes lides de fait a des excita-
tions de force différente.

D'autre part, Ta maniere de se dérouler d'un acte est forte-
ment influencée par 1'expérience individuelle, Celle-ci détermine dans
une certaine mesure 1'intensité avec laquelle 1'acte se déroulera ainsi
que Ta nature de cette réaction face a une excitation donnée. On peut
méme dire que, dans certains cas, cette influence revét un caractere
adaptatif. Par exemple, 1'intensité décroissante avec laquelle se ma-
nifeste la réaction de fuite d'un animal qui s'apprivoise n'engendre
pas une seule combinaison de mouvements qui ne corresponde a un degré
déterminé de la réaction et qui ne puisse étre déclenchée a tout mo-
ment, donc sans étre précédée de la moindre expérience, par une exci-
tation déterminée plus ou moins forte. Les réactions correspondant a
des excitations d'intensité déterminée restent semblables a elles-mémes
avec une fidélité proprement "photographique", indépendamment du moment
historique de leur déclenchement (LORENZ, 1970).

[nfin, les interactions entre inné et acquis sont trés nombreu-
ses et les comportements typiques observables d'une espéce ne sont ja-
mais exclusivement innés. Ce n'est pas parce qu'un comportement est
stéréotypé et identique chez différents individus qu'on peut le quali-
fier d'"inné; car il est normal que des individus de méme espece, pla-
cés dans des circonstances identiques, aient tendance & apprendre la
méme chose et a 1'exprimer de la méme fagon (RUWET, 1969). Une stéréo-
typie donnée peut donc &tre une habitude acquise. Un exemple bien connu
a cet égard est le chant de nombreux passereaux qui est composé a 1la
fois d'un élément fixe hérité, et d'éléments acquis par 1'imitation.

BARLOW (1970) propose de remplacer le terme de "fixed action
pattern" (F.A.P.) par celui de "modal action pattern"(M.A.P.) de fagon
a ce que le concept du moyen d'expression contenu dans le F.A.P. ex-
prime mieux les faits essentiels du phénomene expressif, a savoir le
concept spatiotemporel de mouvements coordonnés et la fagon de les
grouper qui rend le comportement reconnaissable. Le concept du M.A.P.
déterminé serait donc plutdt opérationnel. I1 s'appliquerait communé-
ment a 1'espéce mais le rdle exercé par 1'influx périphérique resterait
a déterminer dans chaque cas. De la sorte, la classification du compor-
tement serait basée sur la structure méme du comportement.

Le concept du M.A.P. proposé par BARLOW nous parait ainsi trés impor-
tant lorsque notre intérét est dans le choix des catégories de compor-
tement pour Tla collection des données guantitatives.

Comme nous le voyons, 1'analyse de tous les comportements ani-
maux nous ameéne a constater gue le patron-moteur hérité est un ensemble
plus ou moins variable. Cette variabilité dépend de la fonction du com-
portement. Par exemple, le méme mouvement des chélipedes d'un Crabe
araignée est plus variable Torsqu'il remplit une fonction alimentaire
que lorsque sa fonction est communicative (HAZLETT, 1972). Le patron-
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moteur fixe (F.A.P.) se construit au cours de 1'ontogenese de 1'indi-

vidu et peut, chez certains groupes zoologiques, dépendre d'un appren-
tissage social et devenir une tradition culturelle. Dans tous les cas,
le 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) utilisés comme moyen de communication dans la vie sociale

des animaux.
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I11.0. LES POISSONS

I11.0.1. Le choix de S. niloticus et de S. mossambicus

Le choix de S. niloticus et de S. mossambicus a été dicté par
des raisons d'ordre économique. Notre objectif étant de tester 1'hybri-
dation, le premier impératif 3 satisfaire concernait les especes qui
ont un intérét parmi les milieux piscicoles.

D'autres raisons pourtant rendaient ce choix intéressant.
Ces especes étant bien connues (SEITZ, 1949; BAERENDS and BAERENDS VAN
ROON, 1950;PETERS,1961; BAERENDS et BLOKZYL,1963; NEIL,1964; BURTON.1970;
V0SS, 1975; HANON, 1978), i1 était possible de choisir avec slireté
les é1éments comportementaux que nous voulions comparer. Utilisant des
patrons moteurs connus, nous Timitions au maximum les imprécisions d'
observation inhérentes 3 toute premiére description.

111.0.2. Origine et distribution

S. niloticus a une trés large distribution couvrant les bas-
sins du Nil1,7du Tchad, du Niger, du Sénégal et du Jourdain, ainsi que
les lacs Turkana et Mobutu, résultant d'une interconnection des bas-
sins du Tchad et du Nil (fig. 2).

Originaire du Haut-Nil ugandais, 1'espece a d'abord propressé vers le
sud en colonisant tous les lacs du Graben jusqu'au Tanganyka et méme

le Lualaba, alors 1ié au Nil avant sa capture par le Congo. Elle a en-
suite colonisé le centre et 1'ouest africains par les bassins du Tchad
et du Niger. I1 semble que son expansion est encore en cours. Elle n'a
pas atteint la Gambie, ni Certains affluents du Haut Niger, et est rare
dans les rivieres cotieres de 1'Afrique Occidentale.

La distribution naturelle de S. mossambicus couvre la cdte est
de 1'Afrique depuis le nord du Kenya jusqu'au sud du Tanganyka (fig. 3).
1 peuple les eaux calmes associées au systeme de drainage cotier de
cette région (COPLEY, 1958). Depuis plus de trente ans, il a été intro-
duit en Asie du Sud et en Polynésie ol il se reproduit trés bien dans
un habitat tel que les rizieres par exemple (CHIMITS, 1955) et ol i1
constitue un apport en protéines tres appréciable.

111.0.3. Caractéres anatomiques

Sarotherodon niloticus a fait 1'objet de nombreuses études
systématiques, notamment ceTles réalisées par L.X. BOEL (1970
nous limiterons a reproduire ci-aprés les caractéres anatomiques qui
singularisent 1'espece.

S. niloticus se reconnait inmédiatement aux rayures verticales de sa
nageoire caudale. La bouche protractile se trouve sous la narine.
La nageoire dorsale, faite d'une seule piece, comprend une partie
épineuse ol 1'on peut compter 17 ou 18 épines et une partie molle

ayant 12 a 14 rayons mous. Ecailles en Tignes longitudinales 29 a
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_niloticus

S. macrochir

flavomarginata

lepidura

Figure 2 : Distribution originelle de S. niloticus.
(repris de PHILIPPART, J.C. et J.C. RUWET, 1982
Ecologie et Distribution des Tilapia. Bellagio Conference
on the Biology and Culture of Tilapia. September 1-6, 1980).
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Figure 3 : Distribution originelle de S. mossambicus.
(repris de PHILIPPART, J.C. et J.C. RUWET, 1982 :
Ecologie et Distribution des Tilapia. Bellagio Conference
on the Biology and Culture of Tilapia. September 1-6, 1980).
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32; ligne latérale supérieure : 21 a 24; écailles de la ligne laté-
rale inférieure : 14 a 18 écailles; branchiospines : 21 a 26 en bas;
sur 1'arc branchial : 5 a 7 en haut.

Selon NEIL (1964), les animaux décrits par BAERENDS and
BAERENDS VAN ROON (1950) et, avant eux, par SEIZT (1949) sous le nom
de T. natalensis doivent &tre considérés comme des S. mossambicus
(régle d"antériorité), Pour WICKLER (1960) enfin, T. heudeloti de SEITZ
doit &tre considéré comme un S. mossambicus. a

S. mossambicus a le corps élancé relativement allongé. Le profil su-
périeur est beaucoup plus concave que 1'inférieur. BAERENDS and
BAERENDS VAN ROON (1950) relevent les caractéres suivants :

La nageoire dorsale est unique et posséde 16 rayons épineux et

11 rayons mous; la nageoire anale comprend 3 rayons épineux et

10 rayons mous, La nageoire caudale, aussi bien chez le male que
chez la femelle, ne porte pas de rayures verticales; la nageoire
pectorale enfin est caractérisée par 13 rayons mous.

111.0.4. Dimorphisme sexuel

Chez S. niloticus, le dimorphisme sexuel

n'est pas marqué. Cependant, en ce qui concerne la papille génitale, il
nous semble y voir un dimorphisme sexuel net. Chez le male, la papille
génitale est allongée, de forme plate, alors que chez la femelle, elle
est fort petite, arrondie, et présente en son milieu une fente trans-
versale par rapport a 1'axe général du corps. Cette fente est située
entre 1'anus et 1'orifice urénal. Chez S. mossambicus, bien que le pa-
tron de coloration et la morphologie générale du corps soient fort voi-
sins chez le male et la femelle, i1 nous semble cependant y voir un di-
morphisme sexuel. En effet, la femelle est de taille plus petite que

le mile. Mais le caractére le plus marquant est sans conteste la colo-
ration noire que porte le male au moment de la reproduction.

1I11.0.5. Pisciculture

Sarotherodon niloticus est trés important en pisciculture.
C'est le Tilapia généralement retenu ces dernieres années pour la pis-
ciculture. En effet, S. niloticus est une espéce beaucoup plus robuste
et témoigne d'une résistance extraordinaire aux mauvaises conditions
d'élevage, de transport, et aux fluctuations de températures. 11 faut
rappeler que sa croissance est plus rapide que celle des autres Tilapia
généralement utilisés dans les élevages en Afrique Centrale et Occiden-
tale, tels que S. macrochir, S. mossambicus, T. rendalli; T. zi1li.
C'est pourquoi, alors que Tes especes citees ci-dessus avaient été trés
Targement utilisées en pisciculture intensive jusqu'en 1956, elles ont
été, depuis cette date, progressivement remplacées par S. niloticus.

Chez S. mossambicus, 1a croissance n'‘est pas rapide; 100 a
150 g. en un an; celle des males est supérieure a celle des femelles.
Pour ces raisons, il est de moins en moins utilisé en pisciculture.
Actuellement, i1 n'est utilisé en Afrique Occidentale que pour réaliser
des croisements (S. hornorum male x S. mossambicus femelle  qui four-
nissent des hybrides tous males permettant dTeffectuer commodément des
élevages mono-sexe a production élevée.
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III.1. MATERIEL

Nous avons utilisé au total 10 aquariums;

- aquariums de stockage de dimensions variables dont trois pour les
males et trois pour les femelles;

- 4 aquariums expérimentaux disposés différemment dans le laboratoi-
re. La capacité de ces derniers aquariums variait de 200 a 500 1i-
tres.

Chaque aquarium comportait un filtre; 1'eau était ainsi soigneuse-

ment filtrée.

La température de 1'eau était maintenue entre 26°C et 28°C.

La dureté de cette eau fluctuait entre 10 et 25 TH°, le PH étant

voisin de la neutralité.

Les milieux recevaient chacun un éclairage artificiel, par des Tam-

pes de 15 w fonctionnant toute Ta journée de 7 H & 19 H (commande

par minuterie), et la salle expérimentale était aussi éclairée par

la Tumiére diurne. Sans nuire aux conditions d'observation, nous

avons tenté de réaliser des décors de maniére a fournir a nos su-
jets des abris et des cachettes indispensables pour la survie des in-
dividus se trouvant dans des situations de forte densité.

Les poissons étaient nourris deux fois par jour, sauf Te dimanche,

avec du Tubifex ou des granulés (Trouvit), la premiére fois vers

9 H, la seconde fois a la fin de la journée vers 17 H.

III.II. PROCEDURE EXPERIMENTALE ET METHODE D'OBSERVATION

III.II.1. Choix des critéres éthologiques

Selon LORENZ (1950, in V0SS, 1976), la seule maniere 1é-

gitime d'étudier le comportement d'un animal est de commencer par 1'ob-
servation approfondie et la description de tous ses patrons moteurs com-
portementaux : de réaliser ce que lui-méme appelle une morphologie du
comportement. Idéalement, la base de toute étude éthologique est donc

le relevé de tous les patrons comportementaux de 1'animal étudié, c'est-
a-dire son éthogramme (EIBL-EIBESFELDT et KRAMER, 1958; TINBERGEN, 1963;
EIBL-EIBESFELDT, 1970).

Cependant, i1 nous semble important de préciser que notre ob-
jectif premier étant 1'analyse du succés ou 1'insuccés de 1'hybridation
en fonction du comportement, nous nous sommes plutdt attachés a discu-
ter certaines unités comportementales. I1 est bien évident que seule
une connaissance approfondie et, si possible exhaustive, du répertoire
éthologique des espéces étudiées nous autorisait a sélectionner certai-
nes activités plutdt que d'autres. Nous devions d'abord Etre assurés que
les comportements retenus appartenaient au registre des activités spé-
cifiques a caractére social et surtout sexuel, et qui interviennent
dans la communication entre les sujets. En fait, de 1'avis de nombreux
spécialistes, les comportements qui assurent 1'unité taxinomique du
groupe des Sarotherodon sont surtout ceux utilisés dans Tes activités
de maintenance (mouvement de confort, alimentation, nage). Malgré leur
intérét taxinomique, nous pensons qgu'ils sont sans importance dans 1'é-
tude que nous avons entreprise,

Les comportements qui interviennent dans les situations plus
complexes des relations sociales et familiales sont plus susceptibles
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de diverger (RUWET, 1969; RUWET et V0SS, 1974). I1s ont fait 1'objet

de nos investigations. Comme le fait justement remarquer VOSS (1976,
1977), ils constituent en quelque sorte leur langage (non verbal)

et permettent la communication entre les individus d'une méme espece

el éventuellement d'especes différentes. Cependant, au cours de ce tra-
vail, nous ne nous sommes pas préoccupés des mouvements expressifs 1iés
au comportement parental qui, nous en sommes certains, auraient pu nous
éloigner de notre préoccupation. Ainsi que nous 1'avons souligné plus
haut, notre travail a pour objectif premier le r&le du comportement
dans le succés ou 1'insuccés de 1'hybridation; nous avons donc préféré
nous attarder aux conduites utilisées dans le rapprochement, 1a ren-
contre et la synchronisation des partenaires sexuels : autrement dit

la parade sexuelle, la ponte et la fécondation : soit aux activités

de la reproduction, sauf la défense du territoire, On le sait, les mou-
vements utilisés au cours de la parade sexuelle sont de la plus haute
importance dans la mesure ol ils jouent le rdle de déclencheurs spéci-
fiques et assurent la reconnaissance et 1'isolement des espéces (RUWET
et V0SS, 1974).

Mais ces mouvements expressifs sont parfois trés difficiles a utiliser
dans un but de comparaison, surtout lorsqu'on s'adresse a des especes
proches parentes. Bien que quelques différences puissent &tre relevées
dans la forme de certains mouvements, i1 est treés rare de pouvoir trou-
ver des différences profondes entre les especes qui font 1'objet de no-
tre étude. Aussi avons-nous décidé de faire une analyse a la fois qua-
litative et quantitative. Chaque parade est analysée en tenant compte :

a. de 1'absence ou 1'existence des mouvements stéréotypés identifiés
chez les espéeces de travail;

b. de 1a forme de chaque mouvement;

c. de leur fréquence par unité de temps;

d. des temps d'exhibition (durées) de chague patron-moteur par unité
de temps;

e. de la succession des mouvements les uns par rapport aux autres
(autrement dit leur association temporelle); qui précéde qui ? qui
suit qui ?

[11.11.2. Procédure expérimentale

Les méthodes d'observation d'une parade peuvent varier seion
les chercheurs. D'aprés RUWET et VOSS (1966, et in VOSS, 1976),
pour assurer un ensemble d'observations se rapprochant le plus de celles
que 1'on peut attendre en situation naturelle, i1 est indispensable d'ob-
server des groupes d'adultes sans aucune intervention et dans les condi-
tions sociales les plus variées, de diversifier les conditions sociales
de rencontre.

Notre étude étant a la fois qualitative et quantitative, i1
était indispensable de s'astreindre a une discipline stricte en évi-
tant la diversification dans les conditions de rencontre entre nos pois-
sons. Pour homogénéiser nos mesures, nous avons étudié nos poissons
de la fagon qui suit.

A 1'aide de plaques opaques, nous avons partagé nos aquariums
d'observation en deux compartiments égaux A et B. Dans chaque compar-
timent, nous avons essayé de reproduire le méme décor et les conditions
du milieu naturel.

A partir de la population de mdles dont nous disposons au laboratoire,
nous prélevons un sujet pour 1'isoler dans le compartiment A. Le méme
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jour, trois femelles sont retirées des aquariums de stockage et sont
affectées dans le compartiment B. Par contraste avec la vie communau-
taire, le mdle profite des conditions favorables qui lui sont offertes
et en vient a construire un nid et se pare d'une coloration nuptiale.
D'autre part, par un phénoméne que nous ignorons a présent, les femel-
les ovulent rapidement. Lorsqu'une d'elles devient agressive (nous y
reviendrons plus loin), nous sommes certains qu'elle est sexuellement
mire. L'examen de la papille génitale qui devient hypertrophiée nous le
confirme. Si 1'une des femelles est donc préte a pondre, des

lors nous retirons les deux autres. C'est le moment choisi pour enle-
ver la cloison. Aprés quoi, nous observons la rencentre entre le male
et la femelle, c'est-a-dire 1'entrée de la femelle dans le territoire
du male.

Cette manieére de procéder a été pratiquée par BAERENDS et BAERENDS

VAN ROON (1950). Ainsi, pour observer la rencontre d'un mdle et d'une
femelle d'Hémichromis bimaculatus, c'est-a-dire 1'entrée de la femelle
dans le territoire d'un male, Tes auteurs précités ont placé les deux
animaux de part et d'autre d'une cloison de zinc. Dés que Tles poissons
ont été quelque peu habitués a Teur environnement, ils ont enlevé la
cloison et observé les particularités de la rencontre. Par la suite,
d'autres auteurs, dont VOSS (1976-1977) ont pratiqué de fagon fort sem-
blable. En opérant de la sorte, nous pensons nous placer dans un cadre
logique. Car, faut-il le rappeler, chez les animaux étudiés il n'y a
pas de formation véritable de couple; Tes rencontres entre partenaires
sexuels sont toujours spontanées, soudaines et breves.

Cependant, i1 y a des difficultés méthodologiques qui surgissent lors-
qu'on étudie de telles rencontres. Elles tiennent essentiellement a
deux faits.

II1.11.3. Le probléeme du choix des femelles

La premiére exigence qui s'impose est de s'assurer que la fe-
melle qu'on présente au male cantonné est sexuellement mire., En fait,
méme si 1'on considére qu'un mdle paradant et défendant un territoire
est toujours prét a se reproduire, il nous est par contre impossible
de savoir quand une femelle est préte a pondre. Nous nous sommes basés
sur 1'observation du développement ovarien et
surtout 1'agressivité et la territorialité des femelles. En effet, si
T'acquisition d'un territoire et sa défense sont généralement le fait
des mdles, i1 n'est cependant pas rare que les femelles deviennent
agressives et territoriales. En effet, contrairement & 1'opinion de cer-
tains auteurs qui affirment que chez les incubateurs buccaux des groupes
Sarotherodon et Haplochromis, les mdles sont nettement territoriaux et
agressifs alors que Tes femelles ne sont pas territoriales et ne ma-
nifestent guére d'agressivité, nous observons que dans les conditions
artificielles, les femelles des especes étudiées construisent des nids
en forme de cuvette et des relations de type agonistique ou homo-
sexuel s'établissent entre elles. Aussi, nous avons assisté a maintes
reprises a la construction de nid par la femelle. Le 14 mai 1980, nous
avons assisté a une ponte entre deux femelles de S. niloticus, chacune
déposant ses oeufs dans le nid construit par 1'une d"elTes et les re-
prenant en bouche ensuite.

La livrde de ces femelles rappelle celle du mdle territorial en ce sens
qu'a ce moment aucune tache colorée et aucune bande ne sont visibles.

En présence du mdle de son espece, cette territorialité et cette agres-
sivité des femelles ne se manifestent jamais. Les femelles territoriales
et agressives sont a cent pour cent celles qui sonl en état d'étre fé-
condées rapidement. Mais, lors de nos travaux, nous nous sommes efforcés
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d'utiliser aussi des femelles qui présentent manifestement un dévelop-
pement ovarien trés avancé, qu'elles soient territoriales ou non.

IIT.11.4. Le rdle du milieu expérimental

L'autre exigence qui s'impose est de s'assurer que les poissons
réagissent aux caractéristiques du partenaire sexuel et non pas aux
caractéristiques des milieux qui seraient connues pour 1'un et incon-
nues pour 1'autre. Nous avons pris cette précaution en constituant de
maniére identique les deux compartiments d'isolement de nos animaux.
Nous pouvons espérer que les variations minimes relatives aux diffé-
rences de décor n'ont eu aucun effet systématique sur les résultats.
11 ne faut pourtant pas exclure la possibilité que les poissons aient
détecté des différences de décor minimes dans la disposition des pier-
res, d'éclairement par exemple qui affecteraient significativement Te
temps de réaction du male ou de la femelle.

III.II.5. La prise des données

Elle se fait en trois temps.

- A T'exception de quelques expériences ol les comportements étaient
étudiés par observation 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 mm (Rank-Taylor Thomson Monital) pou-
vant €tre allumée et commandée a distance. Les images observées sur
moniteur Thomson THV 250 étaient enregistrées sur un magnétoscope
[.V.C. 601. De Ta sorte, 1'observation est rendue plus minutieuse,
puisque les séquences comportementales enregistrées peuvent 8tre
revues plusieurs fois. Ces enregistrements permettent ainsi une ana-
lyse plus fine de Ta forme et des particularités dans la forme des
divers mouvements.

- Ces enregistrements sont ensuite retranscrits sur un papier a 1'ai-
de d'un polygraphe. Cet appareil, précédemment utilisé par BALTHAZART

(1972) , et avant lui par BURTON (1969-1970) est essentiellement
constitué d'un moteur synchrone qui provoque le défilement a vitesse
constante d'une bande de papier. Celui-ci passe ainsi sous une série
de marqueurs de couleurs différentes qui correspondent a un type de
mouvement observé. Le procédé employé a cet effet était tres simple,
A chaque apparition sur le moniteur Thomson d'un mouvement stéréo-
typé employé par le poisson, on appuie sur un marqueur qui provoque
1tinscription sur papier d'un trait dont la longueur est propor-
tionnelle au temps d'exhibition du mouvement considéré. Ainsi, cha-
que parade et chaque ponte est transposée sur un document directe-
ment lisible et interprétable.

- Le troisieme temps enfin 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. Tles 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 (la pression d'un marqueur sur le papier ralentit
sa vitesse de défilement). L'enregistrement de 1'intensité (durée)
des mouvements ainsi que de Ta durée de 1'intervalle entre ceux-ci
était ainsi soumis a de nombreuses erreurs. A cause de cela, nous
avons renoncé a 1'étude de ces deux aspects qui étaient initialement

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, a notre avis, la limite la plus importante a Ta pré-
cision du type d'étude que nous avons réalisée.
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[V.0. INTRODUCTION

Dans Ta parade compléte de Sarotherodon niloticus ou de Saro-
therodon mossambicus, i1 est possible de distinguer aisement 14 actes
moteurs (15 dans Te cas de parade hétérospécifique), caractérisés soit
en tant qu'attitude dans le cas ol aucun mouvement n'est exprimé (ex-
emple : immobilisation), soit en tant que séquence motrice simple lors-
que plusieurs postures se succédent et se répétent dans le temps de fa-
¢on dynamique (exemple : parade latérale).

La description de ces postures avait été faite par BAERENDS et
BAERENDS VAN ROON (1950), BAERENDS et BLOKZIJL (1963); malheureusement,
celle-ci était basée essentiellement sur la forme et les particularités
dans la forme de ces postures.

Dans Ta recherche au niveau comportemental d'une explication de
1'isolement reproducteur ou non entre Sarotherodon niloticus et Sarothe-
rodon mossambicus, 1'utilisation de la forme des postures comme critere
spécifique ne pouvait nous satisfaire entigrement.

En effet, nos travaux ont porté sur des especes proches paren-
tes qui utilisent pratiquement les mémes conduites au cours de leur pa-
rade sexuelle. Bien que quelques différences puissent &tre relevées dans
la forme de certains mouvements, celles-ci paraissent parfois insuffi-
santes pour prouver 1'existence ou non de la barriére biologique. Dés
Tors, i1 nous paraissait indispensable d'analyser, outre la forme et les
particularités dans la forme des divers actes, la fréquence d'apparition

de chacun d'eux.

Au moment ol nous avions entrepris ce travail, aucune donnée
ne permettait de comparer directement le nombre des activités sexuelles
présentées par nos animaux de travail au cours de leur comportement de
parade. Par ailleurs, il était impossible de connaitre 1'ordre d'appa-
rition de ces activités au sein de chaque espece. Ainsi, par exemple,
on pouvait se demander si, au sein de chaque espéce, ces condui-
tes sexuelles apparaissaient toutes avec la méme fréquence ou, au con-
traire, certaines conduites étaient plus fréquentes ou moins fréquentes
que d'autres.

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

Nous nous sommes proposé d'examiner sous ces différents angles
les conduites sexuelles des animaux qui nous intéressent en insis-
tant dans Te présent chapitre sur la forme et sur la fréquence rela-
tive de chacune des conduites. D'autres chapitres fourniront des infor-
mations sur T'évolution et 1'organisation séquentielle de ces conduites.
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1V.1. METHODOLOGIE STATISTIQUE

Pour délimiter 1'identité ou la variabilité des fréquences com-
portementales au niveau interspécifique, nous n'avons, selon les besoins
de 1'analyse, pris en considération que les parades s'étalant sur une
durée égale a une heure, Trois faits justifiaient ce choix :

- Dtabord, i1 n'était pas nécessaire de réaliser 1'analyse de la varia-
bilité des fréquences comportementales au niveau conspécifique qui,
comme on le sait, devait nous permettre de mieux évaluer la variabi-
1ité interspécifique. En effet, nos observations chiffrées (non pré-
sentées) montrent que, pendant une heure, la fréquence des diverses
unités sexuelles ne révele pas de différence nette a 1'intérieur d'une
espece, tant pour les mdles que pour les femelles;

- Ensuite, d'un point de vue pratique,les parades s'étalant sur une durée
égale a une heure nous permettaient d'observer et de noter le plus
longtemps possible ce que le male et la femelle étaient capables de
faire;

- Enfin, du point de vue statistique, ce choix était pleinement justi-
fié. En effet, 1'analyse statistique, on le sait, demande des unités
de temps aussi Tongues que possible, de maniére & avoir dans chaque
échantillon des observations suffisamment nombreuses pour tamponner
les fluctuations dues au hasard.

En abordant 1'étude au niveau interspécifique, 1'hypothese
testée consistait a vérifier si les fréquences observées étaient issues
d'une méme population ou de populations identiques; en d'autres mots,
nous voulions savoir si on a les mémes comportements pour les deux es-
peces. Cette hypothése est vérifiée en appliquant la formule :

r k
2 2
i=1 j=1
Cij
ol Uij = nombre observé dans la rangée i de l1a colonne j (tableau n° 13)
Cij = nombre calculé sous 1'hypothése nulle (HO) dans la rangée i

de la colonne j.

Nous avons utilisé le programme GLIM 3 pour calculer le chi-
carré incomplet, étant donné 1'absence du sixigéme comportement chez
S. niloticus male.

Sous 1'hypothése nulle, la distribution du chi-carré calculé
suivant la formule ci-dessus est approximativement semblable & celle du
chi-carré théorique, avec dd1 = (k - 1) (r - 1). Si une valeur observée
de chi-carré est égale ou plus grande que celle donnée dans la table 3
un seuil choisi (0,05) et avec dd1 = (k - 1) (r - 1), 1'hypothase nulle
(Ho) peut étre rejetée a ce seuil de signification.

Ce test de chi-carré exige les conditions suivantes (D. SCHWARTZ,
1980)

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

- les fréquences attendues (fréquences théoriques) doivent atteindre
ou dépasser 5.

Signalons que 1'accord n'est cependant pas unanime en ce qui
concerne la derniére condition, En effet, certains auteurs tolérent la
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présence d'un petit nombre de fréguences attendues inférieures a

5. Selon COCHRAN (1954, in DAGNELIE, 1975), on peut admettre au maxi-
mum une valeur comprise entre 1 et 5 pour 6 ou 10 classes et deux va-
leurs comprises entre 1 et 5 pour plus de 10 classes.

Quoiqu'il en soit, les conditions d'application sont remplies dans e
cas présent.

Enfin, une fois 1'hypothese nulle vérifiée, on peut poursuivre 1'analy-
se, no?amment en précisant les comportements qui montrent une différence
significative entre les deux espéces.

La réponse sera fournie par le rapport :

Y = ( - omss)

i ij

dans Tequel
- Xij est la fréquence observée de la table de contingence (tableau 13);
- mij étant la fréquence attendue (fréquence théorique).

Si Y est positif (Y» 0) et grand (Y>1,96), on peut conclure que tel
comportement est plus fréquent chez telle espéce que chez telle autre.
Nous introduisons ici un exemple pour faire mieux comprendre la procé-
dure de calcul et faciliter ensuite la discussion de nos résultats.

Comparons la fréquence d'apparition du mouvement de rapprochement chez
les deux espeéces. Les données relatives a ce comportement se trouvent
dans le tableau 13.

Y, = (156 - 204,8) = ~-3,41 (1)
\/ 204,8
Y. = (153 - 104, 2) = 4,78

\/ 104,2

Y est positif; de plus, 4,78 est largement plus grand que 1,96. On
peut conclure sans hésiter que Te mouvement de rapprochement est plus
fréquent chez S. mossambicus que chez S. niloticus.

IV.II. ANALYSE DES RESULTATS ET DISCUSSION

Dix parades sexuelles (5 pour chaque espéce) ont été observées.
Nous avons dd nous limiter a 1'analyse de quelques parades seulement en
raison de la durée de celles-ci qui nous était imposée par nos animaux.
En effet, contrairement a 1'expérimentation classique ol le chercheur
s'appuie sur la comparaison des fréquences exprimées par les animaux en
fonction d'une unité de temps choisie arbitrairement, Ta ndtre reposait
sur des comparaisons de données fournies par les animaux en un temps
déterminé par eux-mémes, soit une parade. En utilisant Ta parade comme
unité de temps, ce qui nous paraissait plus logique d'un point de vue

(1) Yn est la valeur du rapport chez S. niloticus et Ym le rapport cor-
respondant chez S. mossambicus).
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¢lhologique, i1 devenait par ailleurs trés difficile de réunir chez

les deux especes un grand nombre de parades qui avaient la méme durée.
Nous pensons cependant que la connaissance approfondie de nos poissons,
qui a été acquise au fil des ans, compense en partie cette carence.

Les actes sexuels enregistrés sur une bande magnétique grace
a un magnetoscope de type Thomson étaient retranscrits sur une bande de
papier a 1'aide d'un polygraphe. Ainsi, tous les actes étaient relevés
avec suffisamment de précision pour permettre le décompte de la totali-
té. Le nombre total des unités qui les constituent étaient de 818 pour
S. niloticus male, 1.265 pour S. niloticus femelle, et 561 puis 1.035

e b LS .
respectivement pour S. mossambicus male et pour S. mossambicus femelle.

Les résultats rapportés ci-dessous concernent, dans un pre-
mier temps :

- la forme et les particularités dans la forme des diverses conduites
sexuelles;

et, dans un second temps :

- les fréquences comparées des diverses unités au sein de chaque espéce
et de chaque sexe. Pour permettre une comparaison directe, ces fré-
guences ont également été transformées en pourcentages.

Dans un troisieme temps enfin, nous avons comparé

- les fréquences d'apparition des mouvements ou attitudes homologues
des deux especes.

IV.IT.1. Les actes sexuels miles

Rapprochement (RA)

C'est la premiére réaction du male lorsque la femelle se pré-
sente devant son territoire ou lorsqu'elle hésite 3 le suivre vers le
nid ou encore lorsqu'elle s'éloigne du centre du territoire. Le male
va au-devant d'elle le museau pointé vers le sol.

Chez S. niloticus, pendant ce temps, toutes les nageoires sont
déployées, excepté Tes peTviennes; la nageoire caudale est largement
étalée, la dorsale est bien dressée et sa partie épineuse est tendue
perpendiculairement au corps.

Chez S. mossambicus, par contre, toutes les nageoires sont
couchées contre le corps.

Au sein de chaque espéce, le classement des actes sexuels par
ordre de fréquence (tableau 12 A, 3&me colonne) montre que cette con-
duite occupe le troisieme rang (19, 07 %) de 1'ensemble des unités
sexuelles de S. niloticus male. Par contre, chez S. mossambicus, on
note que cet acte apparait le plus fréquemment puisqu'il prend la pre-
miere place (27,27 %) (tableau 12 B, 3eme colonne),

Enfin, 1'examen du tableau 15 révéle que cette conduite est
plus fréquente chez S. mossambicus et moins fréquente chez S. niloticus.




Espece

Mouvements S. niloticus A S. mossambicus B

1 2 3 1 2 3

Rapprochement 156 19,07 3 153 27,27 1
(RA)

Nage d'invitation 128 15,64 5 93 16,57 4
(NI)

Parade latérale 135 16,50 4 2 0,35 6
(PL)

Danse nuptiale 218 26,65 1 145 25,84 2
(DNP)

Creusement 181 22,12 2 23 4,09 5
(CRE)

Nage en arriere - - - 145 25,84 2
(NA)

TOTAL 818 | 100 % 561 100 ¢

Tableau 12. A, B :

Fréquences des 6 unités sexuelles mises en évidence chez S. niloticus

et S. mossambicus male.

Les différentes colonnes correspondent :

1 : a 1'effectif de chaque unité

2 : au pourcentage de chaque unité par rapport 3 la somme totale de
toutes les unités

3 : au rang attribué a chaque unité.

N.B. Les abréviations présentées entre parentheses, apres le nom de
chaque type de mouvement, sont celles qui seront utilisées dans
la suite de notre travail.
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Mouvements

RA PL NI DNP CRE NA TOTAL
Espece

156 135 128 218 181 - 818
S. niloticus

204,8 90,82 | 146,5 | 240,6 | 135,2 - 818

153 2 93 145 23 145 561
S. mossambicus

104,2 46,18 74,5 | 122,4 68,77 | 145 561

309 137 221 363 204 145 | 1379
TOTAL

309 137 221 363 204 145 | 1379

Tableau 13 : Comparaison des fréquences d'apparition des différents

actes sexuels présentés par S. niloticus et S. mossambicus

male au moyen du test de chi-carré.

Détails des résultats participant au test de chi-carré.
Dans chaque cellule, nous avons deux chiffres :
en haut, le nombre de cas observés; en bas, les fréquences

théoriques.
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Valeur de X2

¢ 2
Especes — dd1 Valeur de X 0,05
S. niloticus
(espece A)
195,1 4 9,49

S. mossambicus
(espece B)

Tableau 14 : Valeur de Chi-carré pour laquelle 1'hypothese nulle (H
est rejetée ou acceptée au seuil de 5 %.

)

0

Le seuil de signification est o = 0,05. Dans 1'hypothese nulle, Tles
fréquences des différents mouvements ne sont pas Tiées aux especes
A et B.

Le tableau 14 montre que LA VALEUR DE CHI-CARRE OBSERVEE EST LARGEMENT
SUPERIEURE A CELLE CORRESPONDANT AU SEUIL ADOPTE. ON DOIT REJETER IN-
DISCUTABLEMENT L'HYPOTHESE NULLE

Mouvements
RA PL NI DNP CRE NA
Espéces
S. niloticus - 3,41 4,63 | - 1,52 | - 1,45 3,93 | -
S. mossambicus 4,78 - 6,50 2,14 2,04 - 5,51 -

Tableau 15 : Comparaison des fréquences d'apparition des différents
actes sexuels chez S. niloticus et S. mossambicus male.

Tableau des valeurs de Y.
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Nage d'invitation (NI)

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

Toutes les nageoires étalées, excepté les nageoires pelviennes
repliées sur le corps, S. niloticus madle nage lentement, le corps obli-
que, museau incliné vers le sol; précédant et cdtoyant 1a femelle tour
3 tour,il la conduit vers le centre de son territoire. Si a ce moment
la femelle ne présente aucune réaction positive ou bat en retraite, elle
est aussitdt poursuivie et chassée; si au contraire elle s'arréte ou
nage lentement ou encore se rapproche du centre du territoire, le mile
redouble d'activité et renouvelle sans cesse cette nage d'invitation,

Chez S. mossambicus au contraire, les nageoires impaires ne
sont pas étalées, les pelviennes sont couchées contre le corps, la pec-
torale située du cdté ol se trouve la femelle est couchée contre le
corps, la nageoire caudale est completement fermée, 1a membrane branchio-
stégale n'est pas tendue.

Dans certaines circonstances, nous avons observé que 1'attitude
d'invitation de S. mossambicus se combinait avec quelques éléments de Ta
parade latérale ou T'on remarque le redressement des nageoires dorsale
et anale; 1'étalement de la nageoire caudale, et enfin 1'exécution de
la parade latérale. Pendant ce temps, la membrane branchiostégale est
tendue et la coloration noire s'éclaircit 1égérement.

Cette posture est élémentaire. Dans 1'un comme dans 1'autre cas, Tle
male se dirige vers le centre de son territoire.

L'examen du tableau 12 A,B montre que la nage d'invitation est
la conduite la moins fréquente chez S. niloticus puisqu'elle tient la
derniére place. Chez S. mossambicus, cette conduite n'est pas trés fré-
quente non plus.

Enfin, la comparaison S. niloticus - S. mossambicus montre que
cet acte, comme le précédent, est moins fréquent chez S. niloticus et
plus fréquent chez S. mossambicus (tableau 15).

Le rapprochement et la nage d'invitation existent bien chez
les deux especes, mais leur forme est trés différente.

L'apparition de ces deux conduites, venons-nous de dire, a été
plus fréquente chez S. mossambicus et moins fréquente chez S. niloticus.
Le nombre plus important de mouvements de rapprochement et de nage d°
invitation suggére que,chez S. mossambicus, Ta plupart des femelles
paraissent effrayées ou refusent Ta cour et s'éloignent du centre du
territoire. Ce faisant, elles incitent le mdle & foncer brusquement vers
elles, puis celui-ci renouvelle son invitation par la nage d'invitation.

Parade latérale (PL)

Ce mouvement semble se manifester suivant un certain gradient
d'intensité. Quand 1'intensité est faible, seule la nageoire dorsale
est dressée, la caudale et 1'anale sont moyennement étalées, la membra-
ne branchiostégale est 1égeérement tendue. Au degré plus élevé, les na-
geoires dorsale, caudale et anale sont complétement étalées, les pre-




miers rayons épineux de la nageoire dorsale sont tendus perpendiculai-
rement au corps. Enfin, la membrane branchiostégale est fortement ten-
due par 1'écartement des régions operculaires et 1'abaissement de 1'arc
hyoidien. (La membrane branchiostégale est impressionnante chez

S. mossambicus).

L'animal peut avancer Tentement dans cette position. C'est no-
tamment le cas chez S. niloticus; le mdle se place parallélement a la
femelle et se met alors a serpenter et a onduler du corps et de Ta
queue qui battent vers le flanc de la femelle. Chez S, mossambicus, le
male demeure Sur place, on n'observe pas d'ondulation du corps, mais

des coups de queue dirigés en direction de la femelle.

En ce qui concerne la fréquence de cette conduite au sein méme
de chaque espece, la parade latérale occupe 1'avant-derniére place
(16,50 %) chez S. niloticus alors que chez S. mossambicus elle tient 1a
derniére place (0,35 %). La comparaison des deux especes (tableau 15)
montre qu'on observe davantage de parades Tatérales chez S. niloticus
que chez S. mossambicus.

Ce comportement présente un excellent résultat. Les éthologis-
tes savent depuis longtemps que, pour mesurer 1'intensité d'une motiva-
tion, la seule méthode généralement plus accessible est de se fier a
la mesure quantitative de la fréguence du mouvement. Le nombre moins
élevé ou tres élevé de réponses de consommation donne ainsi indirecte-
ment une idée sur 1'importance de la motivation. Sur cette base, et au
regard du nombre de parades latérales, il n'y a nulle raison de ne pas
affirmer qu'au cours du comportement sexuel, il existe chez S. niloti-

c

cus une motivation agressive supérieure a celle de S. mossambicus.

Avant de conclure, i1 faut remarquer que notre affirmation au
sujet de la différence de 1'agressivité chez ces deux espéces rejoint
1'étude de BAERENDS et BLOKZIJL (1963) bien que les circonstances 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 a une va-
leur définie du quotient motivationnel "Tendance a 1'attaque/Tendance
a la fuite". Or, dans les conditions similaires, la tendance a attaquer
est toujours plus forte chez S. niloticus que chez S. mossambicus. Les
parades latérales, qui sont considérées comme impliquant un quotient
A/F élevé, sont plus fréquentes chez S. niloticus.

11 faut cependant souligner que cette conclusion n'est valable
que dans les conditions de nos travaux.
En effet, nous avons travaillé sur des animaux en captivité, dont géné-
ralement 1'intensité de la motivation n'est pas toujours la méme que
celle de 1'animal a IT en résulte que la fréquence de cer-
tains éléments comportementaux en relation avec ces motivations s'en
trouve modifiée. Par exemple, dans les conditions de nos travaux, le
male, mis en présence d'une femelle qui n'est pas préte a pondre, peut

€tre amené a exécuter un comportement anormalement prolongé, la femelle
n'ayant aucune possibilité de se soustraire a sa présence.

Quoi qu'il en soit, en attendant d'autres preuves expérimenta-
les réalisées dans les conditions naturelles, nous retiendrons momenta-
nément 1'hypothése selon laquelle S. niloticus male est plus agressif
que S. mossambicus au cours du comportement de parade sexuelle.
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Coup de queue (CQ)

Les nageoires déployées, la gorge gonflée et les opercules
écartés, le poisson se place a coté de la femelle, courbe Te
flanc (en particulier S. mossambicus) et frappe violemment vers le
corps de Ta femelle a T'aide de Ta nageoire caudale largement étalée.
Les coups de queue apparaissent généralement en série; lors des enregis-
trements, nous avons compté chaque coup et non pas les séries. Le coup
de queue existe chez les deux especes mais, dans 1'ensemble, c'est un
mouvement rare. Pour cette raison, 1'analyse de sa fréquence d'appari-
tion n'a pas été réalisée.

Mordillage du flanc (MF)

Les opercules écartés, la gorge gonflée, S. niloticus male se
lance contre le flanc de la femelle et la mord. Pendant ce temps, tou-
tes les nageoires sont tendues, la 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 différentes : ou bien, 1'attaque latérale est
appuyée (dans ces conditions, les nageoires sont déployées comme chez
S. niloticus), mais, le plus souvent, ces attaques latérales ne sont
= e Sserge sy ~ . .
pas appuyées; le male touche simplement le flanc ou la nageoire caudale
de la femelle; pendant ce temps, toutes les nageoires sont complétement
détendues.

Dans 1'ensemble, i1 est trés rare de voir S. niloticus male
et femelle entrer en contact par de tels mouvements, sauf lorsque la
femelle refuse 1'invitation au nid.

Chez S. mossambicus, cette posture, aussi rare que chez 1'es-
pece précédente, comprend, venons-nous de dire, deux variantes et peut
Btre interprétée comme résultant d'un conflit de tendance (1'agressi-
vité et la sexualité). Le mordillage du flanc ou de la nageoire caudale
avec les nageoires déployées constitue un élément agressif, alors que
celui avec les nageoires completement détendues indique des tendances
sexuelles.

Danse nuptiale (DNP)

En parure brillante, S. niloticus mdle se porte au-devant de
1a femelle et exécute une nage en z1g-zag se continuant par des ondu-
Jations de tout le corps. Au cours de la danse nuptiale, les nageoires
caudale, dorsale et anale sont déployées mais non tendues; par contre,
les nageoires ventrales sont couchées contre le corps.

Par contre, le mdle de S. mossambicus, en parure sombre, se
tient sur place et donne des coups de queue Tatéraux trés rapides se
prolongeant par des ondulations de tout le corps. Pendant ce
temps, toutes les nageoires sont couchées contre le corps, ce qui cons-
titue une différence fondamentale avec la danse nuptiale de S. niloti-
cus. ’

Alors que pendant la parade latérale la gorge est gonflée chez

1'une comme chez 1'autre espece,elle est complétement détendue lors de
1'exécution de leurs danses nuptiales.
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La danse nuptiale, comme le montrent le tableau 12 A,B et les
figures 1 et 2 (Annexe 1) est trés fréquente et elle peut étre répétée
plusieurs fois de suite.

Le classement général des actes par ordre de fréquence (tableau
12 A, 3eme colonne) montre que, chez S. niloticus, c'est Ta danse nup-
tiale qui apparait le plus fréquemment (76,65 %) parmi 1'ensemble des
unités sexuelles.

En ce qui concerne S. mossambicus, nous notons que la danse
nuptiale prend la deuxieéme place, derriere le rapprochement (tableau
12 B, 3eme colonne).

La danse nuptiale différe significativement dans les deux espée-
ces. Le tableau 15 montre que 1'on observe davantage de danses nuptiales
chez S. mossambicus que chez S. niloticus, Les raisons en sont diffici-
les a cerner, car plusieurs facteurs peuvent intervenir,

- D'abord les facteurs endogenes. 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 (1977) avait observé ce phénomeéne
ne chez Te Canard domestique male. En d'autres mots, si S. mossambi-
cus exécute plus fréquemment la danse nuptiale, on peut s'attendre a
ce qu'il posséde le taux de 1'hormone spécifique le plus élevé.

- D'autre part, 1'étude des connexions des différents actes sexuels
(chapitre VI) a montré que la danse nuptiale appartenait a des groupes
d'actes différents dans les deux espéces. Cette différence dans 1'ap-
partenance aux groupes d'actes différents peut étre a 1'origine de la
fréquente d'apparition plus haute de cette conduite chez S. mossambi-
cus.

- Enfin, on peut aussi penser aux facteurs exogénes. La "présentation"
des déclencheurs ou des mouvenents peut étre différente chez les fe-
melles des deux especes. Ces différences pourraient alors déclencher
différemment la danse nuptiale.

Creusement (CRE)

Chez S. niloticus, cette conduite est identique a celle obser-
vée lors de 1'8tabTissement du nid, en ce sens que le mdle s'incline
vers le sol, puis, a 1'aide d'un mouvement de nage saccadée, la bouche
entrouverte, i1 porte ses levres dans le sable, Puis, d'un mouvement
vers 1'avant, qui le met en méme temps & 1'horizontale, il en préleve
une quantité, nage rapidement et le crache a quelques centimetres de
1'endroit ol le sable était prélevé. Pendant cette nage, la bouche est
entrouverte, la partie épineuse de la dorsale est a demi-couchée, tan-
dis que les nageoires pelviennes, anale, la partie molle de la dor§a1e
et surtout la caudale ondulent activement, Ces prélevements de sable
cont localisés dans le nid et sont plus fréquents lorsque Ta femelle
se trouve au voisinage de celui-ci.

Chez S. mossambicus, les choses se passent d'une maniere tres
différente en Ce sens que les prélevements de sable dans le fond de
1'aquarium se font sans nage saccadée. De plus, sans avancer d'gn cen-
timetre, le male recrache sur place les matériaux prélevés. Enfin, ces
prélevements ne sont pas seulement localisés au nid comme dans le cas
de 1'espece précédente, mais ils peuvent avoir lieu un peu partout dans
1'aquarium,




Dans un classement général, chez S. niloticus, c'est le creuse-
ment (22,12 %) qui prend la seconde place derriére la danse nuptiale.

Chez S. mossambicus, le creusement (4,09 %) occupe 1'avant-
derniére place, devant la parade latérale,

Ce mouvement varie considérablement en fréquence chez les deux
especes. En effet, le tableau 15 montre qu'on observe davantage de
creusements chez S. niloticus; par contre, cet acte est moins fréquent
chez S. mossambicus. Cette différence est encore trés marquée Torsqu'
on regarde Te tableau 12 A,B du classement des actes sexuels par ordre
de fréquence. Le creusement occupe le second rang de 1'ensemble des ac-
tes sexuels chez S. niloticus, alors qu'il ne vient qu'en cinquiéme po-
sition, peu avant 1a parade Tatérale, chez S. mossambicus.

Les raisons en sont simples et nous les évoquerons plus en dé-
tail dans le chapitre consacré a 1'évolution de la fréquence des attitu-
des. En effet, dans ce chapitre, nous avons formulé des hypotheses sur
le caractére rituel du comportement de creusement. Les figures 1 et 2
(Annexe 1) et le tableau 15 montrent que ce comportement est devenu plus
répétitif chez S, niloticus. Un tel résultat peut suggérer que la ritua-
lisation s'est faite de fagon trés différente au sein des deux espéces
a tel point que S. niloticus en a fait un déclencheur.

Nage en arriere (NA)

Le mdle recule en direction de son nid, le museau pointé vers
le sol; ou bien, dans cette attitude, i1 tourne autour de la femelle
qui s'est immobilisée ou qui nettoie la future aire de ponte. I1 Tui
montre le flanc tandis que le flanc opposé, trés incliné, frdle presque

le fond de 1'aquarium. Au cours de Ta nage en arriere, la téte ainsi que

la nageoire pectorale située du cOté opposé a la femelle sont secouées
d'une maniére rythmique. La nageoire pectorale située du coté de la fe-
melle est couchée contre Te corps. La gorge n'est pas gonflée, les na-
geoires dorsale et anale sont couchées, la caudale n'est pas déployée,
les parties molles de Ta dorsale et de la caudale ondulent lentement.

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

Chez S. mossambicus, cette conduite est trés importante puis-

que, avec la danse nuptiale, elle occupe la seconde place, derriere le
rapprochement.

IV.I1.2. Les actes sexuels femelles

Approche sexuelle (APS)

L "approche sexuelle suit généralement la retraire en surface
ou la retraite au ras de 1'eau et, dans les relations entre mdle et fe-
melle, elle suit la nage d'invitation. Nous reviendrons sur ce point
dans Tle chapitre consacré aux séquences comportementales.

Comme son nom 1'indique, la femelle qui, entre-temps, s'était
éloignée du centre du territoire (nid), s'approche et nage en direction
de celui-ci ol seront déposés les oeufs. Pendant ce temps, toutes ses
nageoires sont couchées contre le corps.
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ESPECE

Mouvements S. niloticus C S. mossambicus D

1 2 3 1 2 3

Approche sexuelle 186 14,70 | 4 203 19,61 | 3
(APS)

Immobilisation 247 19,52 | 3 81 7,82 | 5
(IM)

Retraite au ras de 293 23,16 | 2 220 21,25 | 2
1'eau (RET.E)

Retraite en surface 117 9,24 | 5 133 12,85 | 4
(RET.S)

Happement de sable 413 32,64 | 1 350 33,81 | 1
(HS)

Pseudo-danse nuptiale 9 0,71 | 6 48 4,63 | 6
(PSDNP)

TOTAL 1265 | 100 % 1035 | 100 %

Tableau 16, A.B.

: Fréquence des 6 unités sexuelles mises en évidence

chez S. niloticus et S. mossambicus femelle.

Les différentes colonnes correspondent :
3 1'effectif de chaque unité;

1.
2s

3.

au pourcentage de chaque unité par rapport a la

somme totale de toutes les unités;

N

au rang attribué a chaque unité.
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Mouvements

APS M RET.E RET.S HS PSDNP | TOTAL
Espece

186 247 293 117 413 9 1265
S. niloticus

213,95 | 180,4 282,15 | 137,5 | 419,65 | 31,35 | 1265

203 81 220 133 350 48 1035
S. mossambicus

175,05 | 147,6 230,85 | 112,5 | 343,35 | 25,65 | 1035

389 328 513 250 763 57 2300
TOTAL

389 328 513 250 763 57 2300

—

Tableau 17 : Comparaison des fréquences d'apparition des différents actes

sexuels présentés par S. niloticus et S. mossambicus

femelles.

Détails des résultats participant au test de chi-carré.

Les chiffres dans chaque cellule se lisent comme dans le

tableau 13.
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5 Valeur de chi-carré 2
Espece dlearyde dd1 Valeur de X 0,05
S. niloticus femelle
166,11 5 11,07
S. mossambicus femelle

)

Tableau 18 : Valeur de chi-carré pour laquelle 1'hypothése nulle (H

est rejetée ou acceptée au seuil de 5 % ©

LE CHI-CARRE OBSERVE ETANT LARGEMENT SUPERIEUR AU CHI-CARRE THEORIQUE,
IL N'Y A AUCUNE RAISON D'ACCEPTER L'HYPOTHESE NULLE (HO).

Mouvements
APS IM RET.E RET.S HS PSDNP
Espéces
S. niloticus - 1,91 4,95 0,64 | - 1,74 | - 0,32 | - 3,99
S. mossambicus 2,11 - 5,48 | - 0,71 1,93 0,35 4,41

Tableau 19 : Comparaison des fréquences d'apparition des différents
actes sexuels chez S. niloticus et S. mossambicus femelle.

Tableau de Y.
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Bien qu'ayant Ta méme forme chez les deux espeéces et occupant
des rangs sensiblement les mémes dans le classement général des actes
par ordre de fréquence au sein de chaque espéce (tableau 16 A,B, 3&me
colonne), on constate qu'il n'y a pas de similitude quantitative lors-
qu'on compare les deux especes. En effet, le tableau 19 montre qu'on
observe davantage d'approches sexuelles chez S. mossambicus et une fai-
ble apparition chez S. niloticus. Les causes sont difficiles a cerner.
Cependant, la fréquente apparition chez S. mossambicus peut suggérer
gue,dans des situations similaires, les femelles de cette espéce sem-
blent plus disponibles a accepter la cour que leurs homologues.

Retraite en surface. Retraite au ras de 1'eau (RET.S, RET.E)

Ces mouvements, a la différence du précédent, se font du cen-
tre du territoire vers la périphérie. La femelle monte soit a la sur-
face de 1'eau, soit en plein aquarium, abandonnant le fond de celui-
ci au male.

Le rang de la retraite au ras de 1'eau en fonction de la fré-
quence (tableau 16 A,B, 3eme colonne) est le méme chez les deux espé-
ces; par contre, le classement par ordre de fréquence donne des résul-
tats trés voisins pour ce qui concerne la retraite en surface.

Enfin, 1'observation du tableau 19 nous révele que les fréquen-
ces d'apparition de ces conduites ne présentent aucune différence signi-
ficative entre les deux espéeces.

Inmobilisation (IM)

C'est une attitude que la femelle adopte au cours de 1'incita-
tion a Ta ponte. Par immobilisation, nous entendons 1'arrét du déplace-
ment et des mouvements des nageoires; pendant ce temps, 1'animal se
tient sur le fond de 1'aquarium. L'immobilisation est donc plutdt une
attitude qu'un mouvement; elle correspond a ce qu'OEHLERT (1958) appel-
le "infériorité symbolique" ou encore "comportement de soumission",

Sa forme est identique chez les deux espéces. Chez S, niloti-
cus, cette attitude prend la troisiéme place de 1'ensemble des condui-
Tes sexuelles, alors qu'elle occupe la cinquigme chez S. mossambicus.

La fréquence d'apparition de 1'immobilisation n'est pas com-
parable entre les deux especes (tableau 19). En effet, on observe qu'
elle apparait plus fréquemment chez S. niloticus. Comme nous le verrons
par la suite, cette attitude participe @ 1'apaisement du mile. Ceci est
particulierement nécessaire pour Tla femelle qui court grand danger d'étre

attaquée et chassée par le mdle. I1 apparait donc bien prouvé que le nom-
bre plus important de cette attitude correspond bien a la réalité du
phénomeéne chez S. niloticus dont le male est généralement plus agres-
sif

Happement de sable (HS)

Quelques instants avant la ponte, la femelle se met a nettoyer
la future aire de ponte. La forme du happement de sable est Ta méme
chez les deux especes, mais celle-ci se distingue cependant de celle des
males. Dans le classement local (c'est-a-dire intraspécifique) des actes

55



sexuels, c'est le happement de sable qui prend la premiere place, de-
vant la retraite au ras de 1'eau (tableau 16 A,B, 3&me colonne) et la
situation est identique chez les deux espéces. La comparaison de Ta
fréquence d'apparition (tableau 19) ne révéle aucune différence signi-
ficative.

Pseudo-danse nuptiale (PSDNP)

C'est une sorte de danse nuptiale exécutée par la femelle. Elle
se distingue cependant de la danse du mdle par sa forme et sa fréquence.
Si la pseudo-danse nuptiale existe chez les deux espéces au cours des
rencontres conspécifiques, par contre, on constate que lors des rencon-
tres hétérospécifiques, cet acte n'apparait plus chez S. niloticus et
devient rare chez S. mossambicus (1). Le tableau 16 A,B (3&me colonne)
révele que la pseudo-danse nuptiale prend la sixieme place dans le clas-
sement local des actes de chaque espéce. Cependant, Tors de la comparai-
son interspécifique, on remarque qu'elle apparait plus fréquemment chez
S. mossambicus. Les causes de cette différence nous sont totalement in-
connues; peut-&tre pourrait-on penser a un abaissement plus rapide du
seuil de réceptivité.

Attaque dirigée vers le male (ATT.D.)

A 1'approche du mdle, la femelle manifeste activement un dé-
placement agressif qui 1'améne trés prés de celui-ci. Ce déplacement se
termine généralement par un contact bref mais qui peut se répéter plu-
sieurs fois de suite.

Au cours de 1'attaque, la livrée des femelles rappelle celle
du male territorial en ce sens qu'a ce moment, aucune tache colorée et
aucune bande ne sont visibles. En présence du mdle de son espece, cette
attaque ne se produit jamais,

L'attaque dirigée vers le midle existe chez les deux espeéces
mais exclusivement pendant les rencontres hétérospécifiques.

Cette conduite a été comparée par description directe des ré-
sultats bruts. Dans 1'ensemble, c'est une conduite fréquente chez
S. niloticus et rare chez S. mossambicus.

IV.III. CONCLUSION

Nous avions souligné Tes difficultés Tiées a 1'étude du com-
portement animal dans les conditions de laboratoire. Dans la nature, le
groupe social auquel appartient un poisson et le terrain sur Tequel il
évolue sont déterminants dans 1'organisation des relations sexuelles :
1a ponte et la fécondation n'ont pas lieu au hasard, aussi bien en ce
qui concerne le lieu que le partenaire,

(1) I1 faut souligner qu'au cours des rencontres mixtes, la pseudo-
danse nuptiale n'avait été observée que lorsqu'il y avait eu hybri-
dation. Cependant, nous n'avions pas observé cette conduite au cours
des rencontres aboutissant & ia rupture entre les partenaires sexu-
els.




——

Au Tlaboratoire, nous avons bouleversé ces schemas. Par exem- 1
ple, notre méthode d'observation des actes sexuels et de leurs fréquen-
ces d'apparition consistait a présenter a un male territorial une fe-
melle supposée réceptive. Mais, si nous étions certains qu'un male para-
dant était toujours prét a 1'"accouplement", nous étions par contre in- |
capables de savoir si la disposition physiologique de la |
femelle était suffisante pour la manifestation du comportement sexuel.
Or, la fréquence des actes sexuels, leur durée, leur présence et la fa-
gon méme de les exprimer dépendent pour une large part de cette dispo-
sition interne. Airsi, par exemple, lorsqu'une femelle suffisamment
réceptive rencontre un madle, elle fournit plus de répliques qui servent
a signifier 1'acceptation de 1a cour et inversément. De son cOté, le
male courtise moins énergiquement de telles femelles : la ponte et Tla
fécondation ont Tieu presque aussitét. Par contre, i1 est plus assidu
envers les femelles moins réceptives., Selon les cas, il y aura donc soit
une suppression, soit une- augmentation de la fréquence d'apparition des
manifestations intervenant avant la ponte et la fécondation.

Malheureusement, i1 ne semble pas qu'il existe actuellement
une alternative & la méthode que nous avons adoptée, Faut-il dans ce
cas renoncer a 1'étude du probléeme envisagé ?

Sous réserve de reproduction de nos résultats dans des conditions et
méthodes différentes des ndtres, certains é1éments de réponse sont ap-
portés aux questions soulevées au départ de cette étude.

D'une part, les deux especes disposent d'un certain nombre de
conduites sexuelles facilement reconnaissables.

On notera d'abord que chez les mdles, LE REPERTOIRE DES CONDUI-
TES SEXUELLES N'EST PAS EXACTEMENT LE MEME, LA DIFFERENCE PORTE SURTOUT
SUR LA PRESENCE DE LA NAGE EN ARRIERE CHEZ S. mossambicus.

D'autre part, si 1'on envisage la forme des actes homologues,
on remarque immédiatement qu'il n'y a aucune similitude entre les deux
especes.,

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

Chez S. niloticus, 1'unité sexuelle de loin la plus fréquente
est la danse nuptiale (26,65 % de 1'ensemble des unités sexuelles),
suivie de tres prées par le creusement (22,12 %).Viennent ensuite le rap-
prochement, la parade latérale et enfin la nage d'invitation. Aucune
nage en arriére n'a été observée,

En ce qui concerne S. mossambicus, nous notons que c'est le
rapprochement qui apparait le pTus fréquemment, I1 est suivi de la danse
nuptiale et de la nage en arrieére qui ont exactement la méme proportion
d'apparition (25,84 %). Viennent ensuite la nage d'invitation et le
creusement., Le plus faible pourcentage est celui de la parade latérale
(0,35 %).

Si 1'on envisage la fréquence des différents actes au niveau
interspécifique, il semble bien assuré que les fréquences des mouvements
homoTogues indiquent clairement des différences quantitatives entre les
deux espéces. Les mouvements les plus spectaculaires, ceux qui compor-
tent Te plus d'éléments rituels et le plus bel enchainement d'actes,
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ceux enfin qui constituent Tle plus long dialogue sexuel avec la femelle
sont Tles p?us fréquents et ce sont eux qui présentent les différences
les plus significatives.

IL SEMBLE DONC RAISONNABLE DE SUGGERER QUE CES COMPORTEMENTS
ASSURENT LA RECONNAISSANCE ET L'ISOLEMENT DE CES ESPECES CAR LEUR FOR-
ME, LEUR PRESENCE ET LEUR FREQUENCE D'APPARITION SONT HAUTEMENT SPECI-
FIQUES. CHEZ LES FEMELLES, CE SONT SURTOUT DES SIMILITUDES QUI APPARAIS-
SENT, LES DIVERGENCES ETANT A PEINE PERCEPTIBLES.

On notera que chez celles-ci le répertoire des actes sexuels
est identique; il en va de méme pour la forme de ces éléments, Le clas-
sement par ordre de fréquence de ces différentes conduites donne des
résultats trés voisins; seule 1'immobilisation passe du troisieme rang
chez S. niloticus au cinquigme chez S, mossambicus; c'est 1'inverse
pour T'approche sexuelle (celle-ci est en effet plus fréquente chez
S. mossambicus). Hormis ces quelques différences, on ne doit pas per-
dre de vue T1'étroite similitude comportementale entre les femelles des
deux especes.

Aprés avoir affiné 1'analyse descriptive des éléments de la
cour de S. niloticus et S. mossambicus, nous avons, par cette premiére
approche quantitative, qui ne porte que sur la fréquence des diffé-
rents actes, mis en évidence, outre LA SIMILITUDE FONDAMENTALE DES CON-
DUITES SEXUELLES CHEZ LES FEMELLES, LA GRANDE DIVERGENCE CHEZ LES MALES
DES DEUX ESPECES.

Les études suivantes, parmi lesquelles des travaux seront consacrés aux
diverses séquences d'actes et a 1'évolution de la fréguence de ces élé-
ments comportementaux, viendront confirmer ou non 1'existence d'une

telle situation.



CHAPITRE CINQUIEME

EVOLUTION DES COMPORTEMENTS AU COURS DE LA PARADE SEXUELLE
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V.0. INTRODUCTION

Lorsqu'on observe la parade sexuelle des animaux que nous
avons étudiés, on s'apergoit que certains actes :

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

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

On peut alors se demander pourquoi 1'animal exécute précisément, a des
moments bien définis de la parade, des actes bien déterminés; quelle
utilité trouve-t-il dans 1'acte qu'il exprime & tel moment et non a tel
autre, ou encore quelle contribution le comportement exprimé a une épo-
que donnée apporte-t-i1 a la reproduction de son espéce.

L'étude de 1'évolution des comportements avait donc pour but
de préciser le moment ainsi que le contexte d'apparition de chaque ac-
tivité sexuelle et de déterminer la fonction de chacune d'elle. Ulté-
rieurement, en comparant les deux espéces, on pouvait alors voir si les
actes homologues avaient ou non les mémes significations sexuelles.

V.I. METHODOLOGIE

Nous avons quantifié les fréquences d'apparition des diffé-
rentes postures par un comptage de cing minutes (1) sur un groupe de
dix couples (cing couples pour chague espéce) dont les parades avaient
la méme durée.

Les données recueillies se présentaient sous une forme complexe,
peu apte a &tre traitée par des tests statistiques classiques. Nous
avons utilisé d'une part 1'analyse des correspondances (EXEC STA 1G,
PROG = STADD 09 pour une table de contingence), méthode qui permet de
faire apparattre d'éventuelles corrdélations entre les diverses albitu-
des et les étapes successives de la parade. Ensuite, en utilisant le
modéle Tog linéaire (GLIM avec application du modéle de Poisson), nous
avons cherché a savoir si chaque attitude utilisée au cours de la para-
de était une fonction stationnaire, croissante ou décroissante du temps.

V.II. RESULTATS ET DISCUSSION

Le traitement par analyse des correspondances donne les résul-
tats imprimés dans les fiqgures 5, 6, 7 et 8 (Annexe II).

(1) En fait, le papier enregistreur était divisé en douze périodes re-
présentant chacune cing minutes d'observation. Puis, nous avons
compté les actes sexuels contenus dans chaque division.



Le programme permet de regrouper les actes sexuels en actes
spécifiques du début et de la fin de Ta cour.

Cette analyse indique que, chez S. niloticus male, les mouve-
ments tels que rapprochement, nage d'invitation et parade latérale sont
des mouvements caractéristiques du début de la cour; par contre, creuse-
ment et danse nuptiale sont plutdt des actes qui terminent la cour
(fig. 5) (Annexe II).

Chez S. mossambicus mdle, le regroupement des conduites sexuel-
les est différent de celui de S. niloticus. En effet, la danse nuptiale
ne termine plus la parade comme ce fut le cas chez S. niloticus, mais

"joint" rapprochement et nage d'invitation pour devenir un acte ca-
ractéristique du début de la parade (fig. 6). Quant a la parade latéra-
le et au creusement, i1 est trés difficile de caractériser leur période
d'apparition.

Chez les femelles, le programme indique que le regroupement
des actes sexuels est exactement le méme., Par exemple, approche sexuel-
le, immobilisation, retraite au ras de 1'eau et retraite en surface s'
opposent & la pseudo-danse nuptiale et au happement de sable. Malgré
cette similitude, on remarque cependant que la tendance a 1'approche
sexuelle est plus précoce chez S. niloticus que chez S. mossambicus;
c'est 1'inverse pour ce qui concerne 1'immobilisation. Par ailleurs, si
leur tendance a fuir en plein aquarium présente un 1éger décalage, la
tendance a monter en surface par contre se situe presque au méme moment
(fig. 7 et 8). Le programme en langage GLIM, venons-nous de dire, per-
met d'analyser 1'évolution de 1'activité en fonction du temps et de
comparer 1'évolution des différentes activités. Les tableaux 22, 23,
24 et 25 et la fiqure 9 (la et 1b, 2a, 3a et 3b, 4a et 4b, 5a et 5b et
) 6b) (Annexe IIT) donnent les résultats imprimés par ce programme,

V.II.1. Evolution des comportements chez les males

Mouvement de rapprochement

Sur la figure 9 (la et 1b) (Annexe III), 1'évolution du mouvement
de rapprochement peut &tre visualisée. Comme le montrent cette figure et
le tableau 22, son évolution n'est pas stationnaire, aussi bien chez
S. niloticus que chez S. mossambicus. En effet, tres élevée au début

de Ta cour, sa fréquence diminue au fur et & mesure que la durde de la
parade augmente. Cette diminution esl plus rapide chez 5. niloticus

(tableau 22, colonne 2). Par ailleurs, 1'analyse des similitudes de
1'évolution révele que son évolution est similaire aux activités de 1la
femelle a 1'exception du happement de sable (tableau 23).

Cette similitude est plus grande pour ce qui concerne 1'approche sexu-
elle, la retraite au ras de 1'eau et Ta retraite en surface (tableaux
23 et 24),

Le rapprochement semble donc n'€tre qu'une réponse 3 la posi-
tion qu'occupe la femelle 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-
rablement lorsque Ta femelle s'y trouve,

Cette posture ne semble donc pas avoir valeur de signal.
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Mouvements

s ra | pL | N1 f{one | cre | na | TOTAL
) 20 | 17 | 25 | 21 0 93
1 20 1| 11 ] 26| ol 22| 80
. 21 | 19| 19 15| 10| o 84
2 15 | 1] 13| 21 15 | 65
5 21 71 16| 25| 16 o | 85
3 20 ol 10| 17 0 6 53
, 15 | 11| 13| 19| 16 0 74
¥ 18 o] 13| 12 1 50
: 0 ] 10| 11| 25 8 0 64
S 12 71 14 9| 13 55
5 1@ 12| 1l n 7 0 55

6
15 ol 9| 13 3| 13 53
5 15 | 12 9 | 11| 16 0 63
7 15| o] 3 9 2| 1s 16
5 15 | 13| 11 6 | 18 0 63
8 12| ol 10| 6 a |l 9 14
; 5 | 14 7| 19| 24 0 69
v 9| of| 3| s 1| 10| 29
7 o | 18| 21 0 54

P10
4 | o 5 51 ol 12 26
A 2| 15 | 28 59

11
4 7 1 27
4 2| 33| 1 0 55

P12
7 0 5 6 0| 15 33
OTAL 156 |135 | 128 | 218 | 181 0 | 818
153 2| 93 | 145 | 23| 145 | 561

Tableau 20 : Tableau des données participant a 1'étude de 1'évolution

des comportements chez S. niloticus et S. mossambicus
males.

Dans chaque cellule, nous avons deux chiffres :

en haut, le nombre de cas observés chez S. niloticus
en bas, celui cbservé chez S. mossambicus.
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Mouvements
. aps | 1M | RET.E| RET.S| HS | PSDNP | TOTAL
ériodes
. 32 | 28| 36 12 | 0 1 109
E 29 | 21 28 19| 0 1 98
" 28 | 22 | 33 0] o 0 95
2 19 | 9 26 20 | 8 1 83
. 19 | 29 | 36 0] 0 1 95
3 22 9 26 17 | 11 2 88
: 18 | 22 | 22 17 | 17 1 97
4 18| 8 19 19 | 12 5 81
5 18 | 15 20 12 | 19 0 94
5 20 | 16 21 16 | 14 1 88
. 14 | 15| 25 5 33| o0 92
6 20 7 18 8 | 23 5 81
5 13| 15| 31 10 | 25 0 94
7 17 4 15 9| 36 8 89
. 1| 18| 31 10|25 o 94
8 12 3 23 7| 35 3 83
; 13 | 28 18 62 4 133
9 13 2 | 15 6 | 6 86
6 | 14 11 10 | 76 1 118
P10
9 1 5 5| 53 6 78
6 | 14| 22 6 | 61 0 109
P11
s | ol 13 5 | 59 g 90
5 | 19 8 7| 95 1 135
Pre
16 1 11 4| 53 5 90
- 186 | 247 | 293 | 117 |413 9 1265
203 | 81| 220 | 133|350 | 48 1035

Tableau 21 : Tableau des données participant a 1'étude de 1'évolution
des comportements chez S. niloticus et S. mossambicus

femelles.

Les chiffres dans les cellules se lisent comme dans le
tableau 20.




Test statistique o 9
X 1 dd1 XO 02 Pente 2

Mouvements T ’
384553 - 0,1389

RA 1 5,412

20,171 - 0,1074
PL 6,69 U . - 0,0649
48,995 - 0,1906

NI n n
11,988 - 0,1061
0,07 - 0,0500

DNP " n
34,007 - 0,1456
12,79 - 0,0778

(/R[ n "
0,03 - 0,0912

NA " "
0,9 - 0,0228

Tableau 22 : Evolution au cours de la parade sexuelle de S. oticus

nil
et de S. mossambicus males de la fréquence RA, PL, DNP,
CRE et de NA.
Valeurs de chi-carré pour lesquelles 1'hypothese selon
laquelle 1'évolution de 1'activité stationnaire est
acceptée ou rejetée au seuil adopté.




Actes femelles
APS M RET.E | RET.S HS PSDNP
Actes males
6,178 | 24,00 6,237 | 15,76 | 271,3 | 22,73
RA
NR NR NR NR R NR
8,673 | 13,00 9,424 | 10,78 | 179,5 | 16,19
PL
NR NR NR NR R NR
3,390 | 26,21 | 15,15 22,32 | 277,3 | 21,06
NI
NR NE NR NR R NR
44,05 12,42 | 56,07 16,62 | 177,6 | 13,07
ONP
R NR R NR R NR
65,75 37,27 48,52 | 23,17 | 116,8 | 13,52
CRE
R R R NR R NR
Tableau 23 : Similitude d'évolution temporelle des actes sexuels chez

S. n110t1cus male et S. niloticus femelle a 1'aide du test
de chi-carré.

dd] = 11

= hypothese de similitude d'évolution est rejetée
= hypothése non rejetée
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Actes femelles
\

Actes miles (135\‘\*

APS IM RET.E RET.S HS PSDNP

4,656 | 23,49 4,479 8,203 | 144,3 28,58

RA
NR NR NR NR R NR
10,20 £3,/89 7,969 7,220 | 109,6 30,62
NI
NR NR NR NR R R
6,478 | 16,15 5,956 4,920 | 163,5 37,56
DNP
NR NR NR NR R R
12,18 40,09 |[23,14 29,85 93,49 | 20,13
NA

NR R NR NR R NR

Tableau 24 :

Similitude d'évolution temporelle des actes sexuels chez

S. mossambicus mdle et 5. mossambicus femelle a 1'aide

du test de chi-carré.

ddl = 11
2 -
X 0,001 - 31,264

R et NR doivent &tre interprétés comme dans Tle tableau 23

(1) Chez S. mossambicus mdle, la parade latérale et le creusement sor

des mouvements rares. Pour cette raison, la similitude d'évolution
n'a pas été réalisée.



Nage d'invitation

Cette posture est élémentaire. Comme nous 1'avons vu dans le
chapitre précédent, le male se dirige vers le centre de son territoire.

L'étude de 1'évolution de Ta fréquence montre que chez les
deux especes il y a une diminution réquligére de 1'activité en fonction
du temps. De plus, la comparaison de 1'évolution des mouvements du ma-
le avec ceux de la femelle (tableaux 23 et 24) permet de constater que
1'évolution de la nage d'invitation ne présente pas de différence signi-
ficative par rapport aux attitudes de la femelle qui caractérisent géné-
ralement le refus de la cour. On peut donc dire que plus la femelle op-
pose une certaine résistance, plus le mdle a tendance & renouveler son
invitation.
Cette remarque est valable aussi bien chez S. niloticus que chez
S. mossambicus.

Ce comportement, comme le précédent, semble donc n'Btre qu'une
réponse a un voisinage trop éloigné du centre du territoire puisque sa
fréquence décroit considérablement lorsque la femelle se trouve au cen-
tre de celui-ci. D'ailleurs, on ne 1'observe jamais lorsqu'elle s'y
trouve. En tout cas, la valeur expressive de la nage d'invitation n'est
pas claire,

Parade latérale

Chez S. mossambicus, la parade latérale est trop peu fréquente
pour qu'il soit possible d'étudier son évolution dans le temps. Chez
S. niloticus, 1'évolution de la parade latérale est représentée par la
figure 9 (Z2a) (Annexe III). On constate que, quand la durée de la parade
augmente, le nombre de parades latérales, malgré d'énormes fluctuations,
tend a diminuer. Par ailleurs, le tableau 23 montre qu'il y a une évo-
lution nette de cette attitude lorsque la femelle refuse 1'invitation
au nid et s'immobilise, ou encore lorsqu'elle monte en surface ou bat
en retraite.

Nous faisons remarquer que,chez 1'une comme chez 1'autre espéce,
ce comportement est trés caractéristique des males territoriaux lorsqu'
ils sont mis en présence.

La présence de la parade latérale parmi les comportements ago-
nistiques et son augmentation lorsque la femelle oppose une certaine
résistance semblent militer en faveur de son appartenance au systeme
instinctif commandant 1'agressivité. Son interprétation ne semble donc
pas poser de probléme. Nous devons la considérer non comme une activité
sexuelle, mais plutdt agressive qui pourrait assurer dans une certaine
mesure 1'isolement sexuel dans la mesure ol elle tend a faire fuir Tle
partenaire, qu'il soit de la méme espéce ou non.

Danse nuptiale

Chez S. mossambicus, on constate une diminution réguliére du
nombre de danses nuptiales en fonction du temps. De plus, le tableau 23
montre que 1'évolution de la danse nuptiale est similaire a celle de la
retraite au ras de 1'eau, retraite en surface, immobilisation et approche
sexuelle. Par contre, la danse nuptiale, la pseudo-danse nuptiale et le

happement de sable ne présentent pas une évolution similaire. Or, comme
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nous venons de le voir, la pseudo-danse nuptiale et le happement de sa-
ble sont plus fréquents a la fin de 1'incitation a la ponte. Leur exé-
cution indique que 1'acceptation de la cour est acquise. Tout semble
donc se passer comme si S. mossambicus mdle ne "dansait" pas pendant
les répliques indiquant Ta disponibilité de la femelle a la ponte, mais
plutdt lorsqu'elle oppose une certaine résistance. Dés lors, quatre

choses nous paraissent évidentes.

D'une part, il est bien établi que les attitudes telles que la
retraite en surface, la retraite au ras de 1'eau, 1'immobilisation,
exercent une force stimulante particuliére sur la danse nuptiale puis-
que le nombre de ce comportement augmente ou décroft avec le nombre de
chacune de ces postures.

D'autre part, a la différence des attitudes précédentes, le
happement de sable et la pseudo-danse nuptiale semblent ne pas avoir
une action stimulante sur la danse nuptiale, puisque sa fréquence conti-
nue a décroitre quand celle de ces deux postures augmente.

De plus, étant donné que ce mouvement est plus fréquent en dé-
but de cour (fig. 6, Annexe II), i1 est raisonnable de supposer qu'il
sert & 1'identification du male.

Enfin, chez S. mossambicus, le role de la danse nuptiale dans
1'apaisement de la femelTe nous semble évident puisque sa fréquence d'
apparition augmente considérablement au fur et a mesure que la femelle
produit des réponses qui indiguent une certaine résistance.

Chez S. niloticus, 1'évolution de la danse nuptiale semble étre
stationnaire malgré d'énormes fluctuations. De plus, comme en témoigne
le tableau 23, cette évolution n'est pas similaire a certains mouvements
de la femelle qui caractérisent le refus de la cour. A 1'inverse donc
de S. mossanbicus mdle, S. niloticus mdle ne "danse" pas quand la fe-
melTe oppose une certaine résistance.

La danse nuptiale nous parait &tre un des mouvements les plus
importants de la parade sexuelle. Son apparition, nous 1'avons vu, est
plus ou moins rapide selon les espéces. Ainsi, chez S. mossambicus, le
mouvement apparait trés tdt et fréquemment dés la confrontation avec
une femelle; ensuite, sa fréquence diminue graduellement au cours du
temps. La fonction de la danse nuptiale chez cette espéce nous parait
relativement simple. Intervenant fréquemment en début de cour, puis de-
venant trés rare par la suite, il n'y a nulle raison de ne pas suggérer
que ce mouvement sert pour 1'identification du mdle. Ensuite, i1 agit
comme comportement d'apaisement de la tendance a fuir de la femelle,
puisqu'il apparait plus fréquemment Torsque celle-ci oppose une certaine
résistance. Chez S. niloticus, Ta danse nuptiale ne s'exprime davantage
que lorsque 1'acceptation de la cour est envisageable. On constate éga-
lement que ce mouvement n'est pas évolutif, La constance de cette acti-
vité semble traduire le "désir" de cet animal d'affermir et de garantir
le lien des partenaires,

Creusement
Sur la figure 9 (5a) (Annexe III),ainsi que sur le tableau 22,on
constate que chez S. niloticus, malgré d'énormes fluctuations, le nombre

de creusements évolue en fonction de la durée de la parade sexuelle, La
comparaison de son évolution avec celle des activités de la femelle
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montre qu'il n'y a pas de similitude, excepté la retraite en surface
et la pseudo-danse nuptiale.

Chez S. mossambicus, on constate une certaine constance de
cette activité.

Le creusement est un mouvement extrémement difficile a définir
et & cataloguer. Au sein du genre Sarotherodon, sa signification biolo-
gique semble varier d'une espéce a 1'autre. Fn effet, dans ce genre, on
n'observe pas de creusement au cours de la parade sexuelle de certaines i
espéces; par contre, on 1'observe comme mouvement de redirection Tors
de combats territoriaux. C'est le cas notamment de S. macrochir (VOSS, |
(1976-1977) Dans ce méme laboratoire, BURTON (1969-1970) avait, dans |
les mémes circonstances, observé 1'activité de creusement chez S. mos-
sambicus. Nous avons également observé cette activité Tors de combats
territoriaux chez S. niloticus.Par ailleurs, comme chez S. mossambicus,
les miles territoriaux de S. niloticus creusent un nid et le mouvement
est trés fréguent pendant Ta parade sexuelle, particuliérement chez
S. niloticus (Chapitre IV). Chez S. mossambicus, le nombre de creuse-
ments n'était élevé que pendant les rencontres interspécifiques.

Bien qu'il soit difficile de déterminer la nature des liaisons
entre la construction du nid, le combat et la cour, nous pouvons cepen-
dant formuler deux hypotheses au moins en ce qui concerne S. niloticus.

On peut supposer que les creusements observés sont des creuse-
ments de substitution (1) résultant de 1'activation des systemes ins-
tinctifs commandant respectivement la tendance a courtiser la femelle
(sexualité) et la tendance a 1'attaquer (agressivité). Si cette hypo-
these est vraie, ce qui nous parait incertain, ce mouvement n'a donc
aucune signification sexuelle; i1 consomme simplement des influx frei-
nés ailleurs.

La seconde hypothese, qui nous parait vraisemblable et découle
de la précédente est que ces creusements sont des creusements rituali-
sés, indépendants de la motivation normale du mdle a construire le nid.
Dés lors, il n'y a aucun doute que ce mouvement a acquis une fonction
expressive directement 1iée & la parade sexuelle.

Qhez §.‘mossamb1cus, cette attitude pose plus de probléemes
dans son interprétation. Sur la base de nos observations chiffrées, i1l

est difficile de 1'intégrer & la cour de cet animal et de Tui trouver

une‘fqnqtion sexue]le; peut-&tre pouvons-nous la considérer comme une
activité de substitution non encore ritualisée.

Nage en arriére

L'évolution de Ta nage en arriére est représentée par la fi-
gure 9 (6b) (Annexe III). On remarque une tendance a la stabilité du nom-
bre de nages en arriére, Par ailleurs, Ta nage en arriére a une évolu-
tion similaire a celle de retraite au ras de 1'eau, retraite en surfa-
ce, approche sexuelle et pseudo-danse nuptiale. La constance ainsi que
la similitude d'évolution constatées indiquent qu'il s'agit bien d'une
posture qui contribue au maintien des liens du couple.

(1) Premiere hypoth2se @ activitd de substitution non encore rituali-
sée,

69




Les autres comportements observés (coup de queue et mordillage
du flanc) sont trop peu fréquents pour qu'il soit possible d'étudier
leur évolution dans le temps.

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

Approche sexuelle

Approche sexuelle a une évolution décroissante aussi bien chez
S. niloticus que chez S. mossambicus (tableau 25, figure 10 (la et 1b)
[Annexe IV).En fait, Te maximum de cette activité est observe en début
d'incitation & la ponte. Elle semble traduire le "désir" de la femelle
de se rendre sur le lieu de la ponte. Par ailleurs, elle nous renseigne
et renseigne le partenaire sexuel sur la disponibiiité de la femelle a
accepter la cour.

Retraite en surface. Retraite au ras de 1'eau

Ces deux mouvements ont également une évolution dégressive chez
les femelles des deux especes (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 précise et la
femelle se stabilise au centre du territoire. A ce moment, elle ne quit-
te plus le mdle. Graduellement, le nombre de retraites en surface ou de
retraites au ras de 1'eau diminue et ces mouvements deviennent tres ra-
res par la suite.

11 est donc difficile de donner une fonction sexuelle a ces
attitudes qui semblent traduire la tendance a fuir, donc a refuser la
cour.

Dans tous les cas, ces comportements constituent de trés bons
indices qui renseignent le mdle et 1'expérimentateur sur 1'état de ré-
ceptivité (1) des femelles.

Immobilisation

Un mile cantonné présente sans exception le comportement agres-
sif lorsqu'une femelle pénetre dans son territoire. La femelle qui est
préte a pondre doit donc se faire accepter par le mdle. Face a 1'agres-
sion de celui-ci, elle ne s'enfuit pas mais, au contraire, elle s'ap-
proche et s'immobilise. L'immobilisation ne semble donc pas poser de
probleme dans son interprétation.

OEHLERT (1958), qui estime que cette attitude résulte & la fois d'une
jmpulsion & la fuite et d'une impulsion sexuelle, souligne 1'importan-
ce de ce comportement dans 1'inhibition du combat. Sa fonction n'est
donc pas seulement de susciter des mouvements instinctifs du partenai-
re, mais également d'arréter des actions déja déclenchées. Son role con-
siste 3 la fois a apaiser le mdle et a déclencher Ta parade.

La figure 10 (4a et 4b) semble donc confirmer pleinement cette interpre
tation.

(1) Pour les individus matures, 1'état de réceptivité/non-réceptivité est,
selon M. CAMPAN (1981) comme un accord atteint ou non entre une
disposition comportementale et une disposition physiologique sous-
jacente qui est nécessaire mais non suffisante pour la manifesta-
tion du comportement sexuel.
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\\\\\\\Iest statistique

X2 1 |dd xg o | Pente 2

Comportements ™~ s
45,019 - 0,1415

APS 1 5,412

15,438 - 0,0808
7,51 - 0,0507

IM n "
50,94 - 0,2551
22,88 - 0,0819

RET.E " "
21,09 - 0,0913
3,373 - 0,0494

RET.S n n
38,217 - 0,1625
306,35 0,2829

HS " "
157,16 0,2088
0,53 0,0707

PSDNP n n
6,6 0,1097

Tableau 25

: Evolution au cours de 1'incitation a Ta ponte de la fré-

quence de APS, IM, RET.E, RET.S, HS, PSDNP.

Valeurs de Chi-carré pour lesquelles 1'hypothése selon la-
quelle 1'évolution de 1'activité stationnaire est acceptée
ou rejetée au seuil adopté.

Dans les cellules des colonnes 1 et 2, les chiffres se 1i-
sent comme dans le tableau 21.



La diminution du nombre de cette attitude au cours du temps démontre
qu'une fois le male apaisé et la parade déclenchée, cette attitude de-
vient sans objet.

Happement de sable

L'évolution du happement de sable en fonction du temps au cours
de 1'incitation a la ponte est représentée par la figure 10 (5a et 5b)
(Annexe IV).

On constate dans les deux especes une augmentation de 1'activité en fonc-
tion du temps.

I1 faut souligner également qu'en général les femelles matures isolées
dans un aquarium construisent des nids en forme de cuvette dans les-
quels elles déposent puis reprennent les oeufs en bouche. Le happement

de sable ne semble donc poser aucun probleme dans son interprétation.

I1 s'agit bien d'une activité qui traduit la tendance de 1a femelle a
pondre.

Pseudo-danse nuptiale

Chez S. mossambicus, on constate une tendance a 1'augmentation
du nombre de pseudo-danses nuptiales; par contre, chez S, niloticus, le
nombre de cette activité reste stationnaire.

51i1 est difficile de préciser avec exactitude le rdle de la
pseudo-danse nuptiale dans la formation du "couple", il est cependant
nécessaire de privilégier cette conduite. Effectuer 1'acte PSDNP sem-
ble, notamment, accéder 3 la réalisation d'une posture charniere a par-
tir de laquelle 1'acceptation de la cour est acquise.

V.III. CONCLUSION

L'étude de 1'évolution de 1tactivité en fonction du temps per-
met d'identifier et de caractériser les événements de chague phase de
la parade sexuelle. Elle fournit des informations précises et détail-
1ées sur la contribution que chaque comportement apporte & la reproduc-
tion de chaque espéce. Au terme de cette analyse et examinant les résul-
tats de 1'ensemble des deux especes, i1 apparait que CHEZ LES FEMELLES,
CHAQUE ETAPE DE LA PARADE EST CARACTERISEE PAR LES MEMES ACTES.

Si la fonction de chaque mouvement dans 1a reproduction de 1'espece est
déterminée en fonction de son moment d'apparition, on s'apergoit donc
que LA COMPARAISON DES ACTES DES FEMELLES DES DEUX ESPECES NE REVELE
AUCUNE DIFFERENCE NETTE AU NIVEAU FONCTIONNEL.

Chez les males, les rdsultats ne sont pas forcément identiques,

en particulier pour ce qui concerne les actes majeurs de ta parade.
En effet, si nous totalisons les comptages pour Jes principales attitu-
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des et pour chaque phase, nous voyons que LA DANSE NUPTIALE CONSTITUE
LA POSTURE MAJEURE QUI CARACTERISE LE DEBUT DE LA PARADE NUPTIALE
CHEZ S. mossambicus. Elie disparait ensuite, car elle est remplacée
par 1a nage en arriére, Jhe¢ Se n1|ot1cus, LA DANSE NUPTIALE EST PLU-
TOT PLUS FREQUENTE VERS LA FIN DE TA COUR. La méme remarque est faite
pour ce qui concerne LE LRtJStV?N]. QUANT A LA PARADE LATERALE, ELLE
POMINE LE DEBUT DE LA COUR DE S. niloticus; PAR CONTRE, ELLE EST COM-
PLETEMENT ABSENTE CHEZ S. mossambicus.

L'utilisation par les males des signaux différents en particu-
lier au début de Ta cour peut entraver le rapprochement des sexes et
empécher le déroulement complet du comportement sexuel lors de rencon-
tres interspécifiques.

Enfin, 1'analyse a montré qu'a 1'exception de la nage d'invita-
tion et du rapprechement, qui ne semblent pas avoir valeur d'un signal,
TOUS LES AUTRES ELEMENTS SONT DES ACTES FINALISES. CEPENDANT, LES FONC-
TIONS SEXUELLES QU'ASSUMENT CES ACTES VARIENT CONSIDERABLEMENT D'UNE
ESPECE A L'AUTRE.

Selon toute évidence, de tels actes contribuent au maintien de

1'intégrité spécifique; ils forment des mécanismes éthologiques d'iso-
Tement (RUWET, 1969).
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CHAPITRE SIXIEME

LES SEQUENCES DU COMPORTEMENT SEXUEL DE

S. niloticus ET DE S. mossambicus



VI.0. INTRODUCTION

Comme nous 1'avons rappelé dans les précédents chapitres, le
comportement reproducteur de S. niloticus ou de S. mossambicus a fait
1'objet d'un certain nombre d7études. Dans toutes ces recherches, les
différents éléments de comportement 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-ci mérite d'étre prise en considération, car une telle étude peut
montrer la tendance de 1'animal & répéter certains actes en série et
surtout de faire émerger des articulations spécifiques des différentes
unités sexuelles.

En effet, nous avons dit antérieurement qu'a 1'exception de la
nage en arriére (NA), Tes patrons moteurs utilisés par nos animaux au
cours de leur comportement de parade étaient les mémes. Mais, malgré
la similitude du répertoire des actes, il est possib]e que "chaque es-
pece dans sa parade les utilise dans un ordre qui lui est propre, ce
qui donne a la parade de chaque espeéce une signification propre compri-
se par cette seule espéce", pour reprendre 1'idée de RUWET (1969).

Ainsi donc, aprés avoir affiné la description des éléments com-
portementaux et env1sage 1'évolution de la fréquence de ces éléments,
nous allons passer a un plus fort grossissement et analyser en détail
d'une part les types de Tiens s'établissant entre les différents actes
sexuels et d'autre part la succession des différentes interactions con-

duisant a la ponte et a la fécondation. Nous devons cependant préciser
davantage le niveau de notre enquéte.

D'une maniere beaucoup plus précise, nous avons analysé les
parades intra et 1nterspec1f1qups de S. ni]oti(u et puis de S. mossanm-
bicus lorsqu'on présente a un male cantonn¢ une femelle cantonnée
sexuellement mire. Donc, au lieu de chercher les combinaisons de toutes
les variables comportementales observées pendant la période de reproduc-
tion, nous avons limité notre recherche a un groupe restreint de mou-
vements déja identifiés comme ressortissant tous de la parade nuptiale
et utilisés par le male et la femelle lorsqu'ils sont engagés dans une
relation d'individu a individu.

Sans préjuger des résultats, nous pouvons donc espérer que no-
tre travail, quelle qu'en soit 1'issue, nous apportera des informations
sur 1! organ1sat1on temporelle des actes sexuels, les types d'associa-
tions d'interactions se produisant avant la fecondat1on et sans doute
des données nécessaires pour aborder ultérieurement, avec plus de pré-
cision, 1'analyse des liens s'établissant entre Tes stimuli, 1'état
neuro-endocrinologique et les réponses motrices coordonnées, somme d'
interrelations qui conditionnent tout comportement.

VI.I. TECHNIQUES UTILISEES POUR L'ANALYSE DES SEQUENCES COMPORTEMENTAIE -

L'étude des séquences comportementales consiste a analyser 1!
information de tyvpe: le comportement A suit ou précede le comportement
B. On peut aborder une telle étude par 1'intermédiaire de plusieurs
paramétres. Nous avons pour notre part utilisé les fréquences des dif-
férentes paires de mouvements; plus précisément, nous comptons combien
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de fois 1le mouvement A a suivi immédiatement Te mouvement B sans qu'
aucun élément ne se soit intercalé entre eux.

Les observations relatives aux différents individus ou diffé-
rents couples sont généralement présentées sous forme d'une table de
contingences (ANDREW, 1957; BURTON, 1969; BURTON, 1970; BAERENDS,
1970; BALTHAZART, 1971). Etant donné 1'analyse que nous voulions faire,
i1 ne nous paraissait pas nécessaire de présenter chacune des 52 para-
des (26 parades intra et 26 interspécifiques) de fagon séparée. L'étude
locale de quelgques-unes qui était tentée afin de mettre en évidence
des variations individuelles n'avait pas apporté de renseignements nou-
veaux . L'analyse globale, 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, 8a et 8b, 9a et 9b, 10a et
10b, 1la 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 désirons réaliser. Celle-ci, on Te
sait, réclame des observations nombreuses qu'on ne peut obtenir que de
cette fagon. Mais, comme le font remarquer si bien de nombreux spécia-
listes, une telle procédure pourrait paraitre abusive étant donné les
différences de durées observées entre les différentes parades. Cette
procédure se justifie cependant en ce qu'elle est la seule qui permet
d'obtenir un tableau dont on peut espérer qu'il représente la structure
moyenne de la parade des espéces étudiées.

I1 faut remarquer également qu'au cours de notre étude et pour |
des raisons de clarté et de précision de notre enquéte, nous avons ana-
lysé dans un premier temps les actes présentés par le mile ou la fe-
melle séparément puis, dans un second temps, les interactions du cou-
ple.

La lecture des tableaux de données révéle que ceux-ci sont
soit & trois, soit a double entrées, La différence porte sur le type
d'analyse que nous avons réalisée. Les nombres dans les cellules des
tableaux a trois entrées (tableaux 1, 2, 3, 4 (Annexe V) se lisent de la
facon suivante : dans les lignes,-le mouvement A a précédé X fois le
mouvement B qui a précédé Y fois le mouvement C. Enfin, dans les ta-
bleaux a double entrée, la lecture est relativement simple : horizon-
talement dans les lignes, le mouvement A a précédé X fois Te mouvement
B; verticalement dans les colonnes, le mouvement C a suivi Y fois le
mouvement D.
A Citye dUesemple o dane Lo celhale pil (Lableau Ya) (Anmexe V1) ,0n peul
lire : la danse nuptiale a précédé le creusement 149 fois, alors que Te
creusement a suivi la danse nuptiale 149 fois.
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VI.II. ANALYSE DES ASSOCIATIONS TEMPORELLES DES ACTES SEXUELS EXECUTES

VI.II.1. Comparaison générale avec 1'hypothése aléatoire

La premiére question que 1'on peut se poser en abordant 1'étu-
de des associations ou des séquences comportementales consiste a savoir
si la structure de la séquence observée n'est pas le fruit du hasard.
En d'autres termes, et d'une maniére plus précise, on peut se demander
si les fréquences de transition observées different significativement
de celles que 1'on observerait si les actions de 1'animal se reprodui-
sent selon un modéle aléatoire. Ceci peut étre vérifié statistiquement
par 1'emploi de la théorie des chaines de Markov.

Une chaine de Markov est un modele probabilistique permettant
de faire la prévision d'un enchainement de plus de deux actes et dans
lequel le passage d'un acte a 1'autre est aléatoire et 1ié a une mémoi-
re d'ordre 1. (La théorie s'étend aux processus d'ordre 2 ... n, mais

les difficultés soulevées lors du calcul sont considérables).

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

Les données indispensables au calcul se réduisent a la connais-
sance des fréquences de transition entre tous les actes pris deux a
deux (tableaux 1, 2, 3, 4) (Annexe V). L'examen de ces tableaux fournit
3 la simple observation certaines informations sur la marche du proces-
sus. Ainsi, lorsqu'un acte termine une séquence comportementale (par
exemple la ponte), la théorie considere qu'il n'a d'autre successeur
que lui-méme, et appelle état absorbant cet acte terminal. On démontre
qutapres un Lemps plus ou moing Tonyg, tous les individus atleignent
1'état absorbant.

L'application du modeéle markovien au processus (ici 1'enchaine-
ment des actes sexuels) revient a formuler deux hypothéses sur sa na-
ture :

1. 1'hypothése de stationnarité suppose que les probabilités de transi-
tion d'un acte a 1'autre restent constantes au cours du temps;

2. L'hypothese d'ordre 1 suppose que la connaissance de 1'état du sys-
téme & une étape donnée contient toutes les informations nécessaires
au calcul de 1'étape suivante.

(1) Pour les éthologistes et les physiologistes, parler de mémoire est
superflu et abusif. I1 est plus prudent de parler de centre de coor-
dination des patrons-moteurs. TINBERGEN (1951) 1'avait bien défini
comme étant un mécanisme nerveux organisé hiérarchiquement, sensible
3 certains influx amorcants, déclenchants et dirigeants, d'origine
aussi bien interne qu'externe. Ce mécanisme répond a ces influx par
des mouvements coordonnés qui contribuent & la conservation de 1'in-
dividu et de 1'espece.
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On vérifie 1'hypothese markovienne en appliquant la formule :

<
2 _ = _ 2
K™ = T (_n‘}jk - Eijk) (1)
B ik
ol Nis = nombre observé de la rangée i de la colonne jk;
Eijk = répétitions théoriques modéle markovien d'ordre 1.

Cette valeur de Ejjk attendue pour chague case est égale au produit des
totaux marginaux relatifs a cette case divisé par le total général de
toutes les observations.

(2)

Sous 1'hypothese markovienne, la distribution de K2 calculé suivant la
formule (1) ci-dessus est approximativement semblable a celle de K2
théorique dont le nombre de degrés de liberté est V = (a2 - 1) (a - 1)
(a étant le nombre de figures de la parade, soit 5 dans le cas de

S. niloticus male). Si une valeur observée de K2 est égale ou supérieu-
Ye a celle donnée dans la table & un seuil choisi (5 % ou 1 %) et avec
V= (a2 - 1) (a - 1), 1'hypothese selon laguelle le processus est mar-
kovien est rejetée a ce seuil de signification. L'application de ce
procédé d'analyse donne les résultats suivants :

Eepbce Valeurs de K2 v Valeurs de K2 _1
P observées théorique a 5 %
S. niloticus - _
FayE 675,495 (25 - 1) (5 -1) =96 113,15
S. mossambicus 255,1646 (16 - 1) (4 - 1) = 45 55,80
male
3 nilokicus 1.567,2624 | (36 - 1) (6 - 1) =175 125
femeTTe S e - -1) =
S. mossambicus _
forelle 1.195,9507 (36 - 1) (6 - 1) =175 125

Tableau 26 : Valeurs de K2 pour lesquelles 1'hypothése markovienne est
acceptée ou rejetée au seuil de 5 %.
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DANS LES QUATRE CAS ETUDIES (MALE ET FEMELLE DE CHAQUE ESPECE),
LES VALEURS TROUVEES SONT LARGEMENT SUPERIEURES A CELLES CORRESPONDANT
AU SEUIL ADOPTE.

AUCUNE RAISON D'ACCEPTER L*'HYPOTHESE MARKOVIENNE. LE COMPORTE-
MENT SEXUEL DES ANIMAUX ETUDIES N'EST DONC PAS ASSIMILABLE A UNE PRO-
GRESSION DE TYPE MARKOVIEN  OU SEUL L'ACTE PRECEDANT EST LIE A L'ACTE
SUIVANT SELON UN ENCHAINEMENT ALEATOIRE. EN CONSEQUENCE, ON PEUT DONC
POSTULER L'EXISTENCE D'UNE STRUCTURE DES ATTITUDES INTERVENANT DANS LA
PARADE. Nous obtenons ainsi Ta confirmation formelle d'un fait large-
ment évident sur le plan intuitif.

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

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

interspécifique

VI.IT1.2.1. But et méthode

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

Notre démarche, ici, est plus affinée : étant donné le compor-
tement de parade et 1'ensemble de mouvements qui le composent, il faut
définir les liaisons privilégiées entre les différentes conduites sexuel-
les ainsi que 1'ordre de succession de celles-ci dans les contextes de
cour intra ou interspécifiques. En d'autres termes, en tenant compte
du contexte environnemental (ici le conjoint), nous analysons 1'infor-
mation contenue dans une observation de type : le comportement A suit ou
précede le comportement B.

I1 faut cependant souligner qu'il n'est pas trés facile d'iden-
tifier de telles articulations ordonnées, méme pour ceux qui observent
un animal isolé dans le but de rechercher les séquences automatiquement
programmées dans le systéme nerveux central. Bien souvent en effet, ces
chercheurs négligent la ou les réponses fournies par 1'environnement
a 1'expression de 1'unité A. Or, cette réponse peut constituer une des
composantes essentielles de la situation stimulante spécifique de B.

Un contrdle rigoureux de stabilité des conditions de 1'environnement
est donc nécessaire avant d'affirmer que 1'enchainement A—=B, dont la
fréquence apparait avec une probabilité différente de celle due au ha-
sard, constitue une séquence stéréotypée, automatiquement programmée
dans le systéme nerveux central.

Le probléme est tout de méme complexe, méme si le but poursuivi
n'est pas le méme.

WIEPKEMA (1961) avait proposé une méthode d'analyse statistique
qui permettait de faire émerger de telles articulations. En effet, par
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un calcul de corrélations suivi d'une analyse factorielle, il obtint un
schema global du comportement reproductif de la Bouviere (Rhodeus amarus).
Des études critiques de cette méthode ont conduit a formuler certaines
réserves concernant 1'application de ce type d'analyse a 1'étude d'une
séquence comportementale limitée.

Dans un travail plus récent, BISCHOP (1975, in COLGAN, 1978)
a proposé une méthode qui se réveéle statistiquement valable et qui est
actuellement utilisée avec succeés par les éthologistes pour déterminer
les séquences privilégiées et la structure du comportement animal. L'ana-
lyse se fait a partir d'une table de contingence identique & nos tableaux
5a et 5b, 6a et 6b, 7a et 7b, 8a et 8b (Annexe VI). Si nous nommons Sj et
T: les totaux marginaux (respectivement des lignes et des colonnes) et
N“"Te total général de toutes les observations, la valeur de
mi; = SixTj
J
N

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

Y= (xig - mij)
V mij
mesure 1'écart entre 1'observation et 1'hypothése du hasard. En d'autres
termes, et pour &@tre plus précis, Y donne les écarts entre un phénoméne

fortuit (indépendance entre différents actes ou entre mdle et femelle)
et un phénoméne structuré.

Si l Y I;B 1,96, alors la transition de 1'acte i vers 1'acte j
a lieu avec une probabilité différente de celle due au hasard (au seuil
conventionnel e =5 %).

Enfin, si Y est positif (Y>> 0) et que la transition est signi-
ficative, on peut conclure que 1'acte i favorise 1'acte j; cependant,
si Y est négatif (Y<<O0) et que la transition est significative, on con-
clura que 1'acte i inhibe 1'acte j.

Combinaisons des actes sexuels de S. niloticus mdle en parade conspéci-
fique

Dans la matrice 5 x 5 (tableau 5a, Annexe VI), 25 cellules de-
vaient &tre occupées, étant donné que nous avions également tenu compte
de la transition d'un acte vers lui-méme. De ces 25 associations,on en a
comptabilité 19 (soit 76 %) dont la fréquence nous apparait avec une
probabilité différente de celle due au hasard (tableau 27). Ce sont
elles qui ont fait 1'objet de notre discussion. L'examen du tableau 27
révele par ailleurs que, des 19 associations significatives, 7 seule-
ment (36,84 %) étaient positives; les transitions négatives étaient les
plus nombreuses : 12 au total, soit un pourcentage de 63,16 %.
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Figure 4 : Diagramme représentant les transitions significativement com-
munes entre catégories d'actes pour 16 males de S. niloticus :

A. en parade conspécifique; B. en parade hétérospécifique.

La flache en trait plein indique qu'il y a corrélation positive entre
les deux actes. Le tireté indique un certain antagonisme entre Tes
deux actes. Le nombre de fleéches indique le degré de corrélation posi-
tive ou négative. La fleche en czrc de cercle signifie que le compor-
tement considéré est vépété, ou se succede a lui-néie.
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Actes gui suivent

e
Ra | PL | NI DNP CRE
SIS SS—— -_ﬁ,.
RA | - 0,9657 6.0258 13,3718 | - 6,2141 | - 5,4299
PL 0,2055 9,3784 0,7460 | - 5,0221 | - 1,9811
Actes qui s i
orécadent | M €,4610 1,9604 0,4627 | - 2,9297 | - 3,1741
DNP | - 3,4759 |- 8,4599 | - 5,8762 | 10,3596 0,8877
CRE 1,4206 |- 3,1786 |- 4,0989 | - 2,0843 7,0533

Tableau 27 : Transitions significativement communes entre les actes
sexuels de 16 maies de S. niloticus en contexte de cour
conspécifique. (Tableau de

Pour S. niloticus male en parade conspécifique, les actes peuvent étre
rassemb18s en deux groupes en fonction de leurs interrelations (figure
4p)

- Un premier groupe dont les actes gravitent de fagon stricte autour
du mouvement de rapprochement servant plus ou moins d'intermédiaire.
Dans ce groupe, on trouve deux catégories de transitions. I1 y a
celles qui sont réversibles; c'est le cas notamment de RA - NI.
D'autres transitions sont unidirectionnelles et les actes qui les
composent se succédent dans le temps de fagon constante. Ce sont
RA - PL; NI - PL.

- Un second groupe dont tous les actes défavorisent ou inhibent ceux du
premier groupe ou sont eux-mémes inhibés par ces derniers. Certaines
inhibitions sont & 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 inhibitions unidirectionnelles ou ré-
versibles ont des degrés d'intensité tres divers.Ainsi, par exemple :

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

- Parade latérale défavorise dans 1'ordre décroissant : la danse
nuptiale (DNP) et ensuite le creusement (CRE);

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

- Danse nuptiale défavorise d'abord la parade latérale (PL), Ta
nage d'invitation (NI) et enfin le rapprochement (RA);

- Enfin, Creusement défavorise la nage d'invitation, la parade
latérale (PL) et enfin 1a danse nuptiale (DNP).

Ces résultats sont trés intéressants d'abord parce qu'ils con-
firment les résultats de 1'analyse factorielle des correspondances sur
les corrélations entre les divers actes et leur éventuelle polarisation
(chapitre 5).
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Actes qui

Donc, & premiére vue, 1'observation du diagramme de la figure
4A ne semble impliquer aucune décision délicate. Comme nous avons vu
antérieurement, DNP et CRE sont des mouvements qui ne se produisent que
lorsque la parade est suffisamment avancée., Ce résultat suggére que ces
deux actes moteurs relévent du ou des centres coordonnateurs spécifiques,
relativement indépendants de celui ou de ceux qui reégleraient RA, PL
et NI.

Ensuite, ces résultats sont trés intéressants parce qu'ils sont
en accord avec 1'analyse éthologique classique. Des mouvements qui nous
semblent intuitivement trés 1iés se favorisent entre eux, leur Y étant
largement supérieur a 1,96 (exemple : RA - NI Y = 13,37; RA - PL Y =
6,025). Par contre, des patrons moteurs que 1'éthologie classique inter-
préte comme dépendant d'instincts opposés s'inhibent entre eux et leurs
Y sont trés négatifs (exemple : DNP - PL Y = - 8,45)., Nous avons donc
1a une preuve statistique intéressante du bien-fondé de certaines asso-
ciations qualitatives que 1'observateur "naif" fait spontanément quand i
prévoit, par exemple, que ce mouvement de rapprochement qu'il observe
va se continuer en une parade latérale.CE FAISANT, IL EFFECTUE IMPLICITE-
MENT LE CALCUL D'UNE PROBABILITE QUE TRADUIT ET PRECISE LE RAPPORT
STATISTIQUE.

En d'autres termes, nous pouvons encore dire : la parade laté-
rale est associée ou encore suit en fait plus souvent le rapprochement
que ce que 1'on peut attendre du hasard. La valeur du "plus souvent"
est exprimée par Y supérieur a 1,96.

Le tableau 27 et la figure 4A montrent enfin que certains
actes sexuels ont tendance a se répéter en série : il s'agit notam-
ment de la danse nuptiale (DNP),de la parade latérale (PL) et enfin du
creusement (CRE).

Combinaisons des actes sexuels de S. niloticus mdle en parade hétéro-
spécifique

Actes qui suivent

RA PL NI DNP CRE

RA 1,5900 1,4525 3,4179 | - 4,1083 | - 0,7178
PL 0,5 5,9005 |- 0,3904 | - 5,0359 | - 0,6934

NI 1,8852 | - 0,3694 0,7000 1,6445

1
(@)

-
—
~
O
—

précedent
DNP | - 3,4709 | - 5,7099 |- 2,7506 9,3377 | - 0,2731

CRE 2,3956 | - 1,2689 |- 1,0907 | - 2,1479 5,8993

Tableau 28 : Transitions significativement communes entre les actes
sexuels de 16 mdles de S. niloticus en contexte de cour
hétérospécifique. (Tableau de Y).

84



Actes qui précédent

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

L'examen de la figure 4B révele que Ta structure des liaisons
des actes moteurs dans ce contexte-ci est profondément modifiée par
rapport a la structure de base (cour conspécifique).

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

L'autre nouveauté concerne la liaison RA - NI qui, dans la
situation présente, est devenue unidirectionnelle.

Parmi Tles transitions ou liaisons significativement négatives,
RA inhibe DNP et réciproquement comme précédemment; i1 en va de méme
pour la transition DNP - PL., La liaison CRE - DNP est identique a celle
observée dans la situation antérieure ol, par contre, DNP - NI n'est
plus réversible et CRE - NI n'existe plus.

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

Combinaisons des actes sexuels de S. mossambicus mdle en parade

conspécifique

Actes qui suivent

RA PL NI DNP CRE NA

RA | - 2,7412 | - 0,9384 9,5122 245765 1,9317 | - 4,1771

PL | - 1,7787 22,9218 1,2099 | - 1,5168 0,9182 | - 3,1962

NI 4,5232

1,7645 | - 2,1378 3,1746 0,7475 | - 3,2639

DNP 1,8490

2,0053 0,1850 | - 2,1732 | - 0,1708 0,5803

CRE 0,2693 | - 0,9182 1,8461 | - 1,6185 14,7394 | - 2,1903

NA - 1,3083 | - 3,1810 | - 4,8314 | - 1,3365 | - 2,1027 5,9169

Tableau 29 : Transitions significativement communes entre les actes
sexuels de 10 mdles de S. mossambicus en contexte de cour
conspécifique. (Tableau de Y).
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Figure 5 : Diagramme représentant les associations significativement
communes entre catégories d'actes pour 10 males de S. mossambicus :
C. en parade conspécifique; D. en parade hétérospécifique.

Les 1égendes sont les mémes que pour la figure 4.
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Pour S. mossambicus médle en parade conspécifique, 18 combinai-
sons d'actes avaient une probabilité d'apparition différente de celle
due au hasard. De ces 18 associations significatives,

- 7 avaient été trouvées positives, soit 38,88 %;

- les 11 autres, soit 61,2 % étaient négatives.

Par comparaison avec S. niloticus, on remarque que les actes
sexuels sont rassemblés également en deux groupes :
Un premier groupe ol les éléments forment des liaisons significative-
ment positives. Celui-ci s'oppose & un second groupe qui contient des
Tiaisons négatives.

Par opposition a S. niloticus, ces groupes ne sont pas formés
par les mémes éléments. Dans Te premier groupe, on remarque principale-
ment que PL a été remplacé par DNP. Ainsi donc, la séquence positive
principale devient RA ~ NI - DNP au lieu de RA - NI - PL comme précédem-
ment chez S. niloticus. On remarque également que les actes du premier
groupe n'inhibent pas systématiquement tous les actes dits du second
groupe; inversément, a 1'exception de NA - NI, dont 1'inhibition est
réversible, les actes dits du second groupe ne défavorisent pas ceux du
premier groupe comme chez 1'animal précédent.

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

Enfin, & 1'exception de PL et CRE, DNP ne présente plus une
transition significativement positive par rapport & elle-méme comme chez
S. niloticus.

En somme, en dépit de quelques liaisons telles que RA - NI,
NI - RA qui ne présentaient aucune différence, les charpente des liai-
sons des unités sexuelles des males des deux especes dans le contexte
de cour conspécifique n'étaient pas semblables (figures 4A et 5¢).

Combinaisons des actes sexuels de S. mossambicus mdle en parade hétéro-
spécifique

Actes qui suivent

RA PL NI DNP CRE NA
:é RA | - 0,3431 | - 0,2414 4,8478 | - 0,264 - 3,1749 | - 2,0128
ig PL | - 0,507 7,1930 | - 2,2569 | - 3,081 - 2,3114 1,2234
.;- NI 2,0224 | - 2,0837 | - 3,0119 2,4135 | - 2,4771 1,5772
;. DNP 0,5659 | - 3,3781 0,6811 | - 0,3203 255596 0,8170
;§ CRE |- 1,6234 | - 1,6783 | - 2,1096 1,1682 7,9051 | - 1,4288
NA |- 0,6554 l 0,3925 | - 1,8741 1,1026 1,0987 0,3877
L |

Tableau 30 : Transitions significativement communes entre les actes sexuels
de 10 males de S. mossambicus en contexte de cour hétérospé-
cifique. (Tableau de Y
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écedent

Actes qui pr

Dans le contexte de cour hétérospécifique (ol éventuellement il
n'y avait pas de fécondation) la séquence principale positive est :
RA - DNP - CRE. Le creusement se trouve donc en supplément a la séquen-
ce principale de la parade conspécifique. On observe également dans ce
contexte que cette conduite est impliquée dans plusieurs autres transi-
tions. Ce résultat n'est pas surprenant. I1 est trés intéressant car il
semble confirmer nos conclusions sur le statut du creusement considéré
comme activité de substitution.

En effet, nous savons que les activités de déplacement peuvent
également se produire lors des réactions en chaine si 1'un des chainons
déclencheurs se fait attendre trop longtemps. Dans ce contexte-ci, peut-
Btre suite 3 la passivité de la femelle hétérospécifique, les systemes
de comportement dont 1'excitation est simultanée et qui s'inhibbent mu-
tuellement, lévent 1'inhibition qu'ils exercent sur Tle centre responsa-
ble du creusement. On pourrait d'ailleurs aussi rapprocher la situation
présente aux ventilations de substitution de 1'épinoche mdle lorsque la
femelle ne le suit pas (cfr. TINBERGEN, in RUWET, 1969).

L'examen du tableau 30 et de la figure 5 appelle d'autres com-
mentaires.

On remarque d'abord qu'il y a suppression de la liaison RA -
DNP qui avait une fréquence d'apparition trés élevée dans le contexte
de cour conspécifique. Enfin, on note que la nage en arriére, 1'un des
mouvements les plus spectaculaires de la parade de cette espéce, ne pré-
sente plus de corrélations avec elle-méme. De plus, ces liaisons obser-
vées précédemment avec les autres mouvements ont disparu, a 1'exception
de RA - NA.

Combinaisons des actes sexuels de S. niloticus femelle au cours de 1'
incitation a la ponte conspécifique
Actes qui suivent
APS M RET.E RET.S HS PSDNP

APS 3,4484 7,6122 4,1545 0,3224 - 9,3606 - 1,¢

IM - 4,3578 12,1108 1,5620 - 2,5775 - 6,4991 1,2492
RET.E 17,3913 - 5,3675 12,4095 4,0549 - 13,646 - 2,8712
RET.S 4,7307 - 3,6244 2,2565 19,5823 - 7,8875 - 1,9751

HS - 10,8897 - 7,2131 - 11,1805 - 7,5765 19,8455 1,5484
PSDNP - 2,3780 - 1,3583 - 2,8712 - 11,9687 3, 8751 3,1870
Tableau 31 : Transitions significativement communes entre catégories

d'actes pour 16 femelles de S. niloticus au cours de 1'in-
citation & la ponte conspécifique. (Tableau de Y)
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Figure & : Diagramme représentant les associations significativement
communes entre catégories d'actes pour 16 femelles de S. niloticus :
E. au cours de T'incitation & la ponte conspécifique; F. au cours de
I"incitation a la ponte hétérospécifique.

Les légendes sont les mémes que pour la figure 4.
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Aprés le traitement de Ta table de contingence VIIa (Tome II),
le calcul des Y consistait a faire émerger les associations privilégiées
d'actes au cours de 1'incitation a la ponte.

Pour les 6 mouvements ou attitudes observés, on a trouvé 30 as-
sociations qui sont trés significatives, dont 13 positives et 17 négati-
ves. Le tableau 31 et la figure 6p résument 1'ensemble de ces combinai-
sons.

Sur la figure 6, nous remarquons que parmi les transitions ou
associations significativement positives, il y a celles qui sont réver-
sibles (suivre et précéder). Ce sont notamment RET.E - RET.S, RET.E -
APS. Par contre, les combinaisons RET.S - APS, APS - IM, PSDNP - HS,
sont unidirectionnelles.

Les transitions ou combinaisons significativement négatives,
venons-nous de dire, sont nombreuses. La majorité d'entre elles sont
réversibles (suivre et précéder). On remarque notamment que ce sont les
catégories d'actes qui semblent n'avoir aucun rapport causal

qui se défavorisent davantage. Ainsi, par exemple, la retraite au
ras de 1'eau (RET.E) et la retraite en surface (RET.S) qui sont une in-
dication que la femelle est peu disposée a devenir partenaire, défavori-
seraient considérablement le happement de sable (HS) et la pseudo-danse
nuptiale (PSDNP), actes qui caractérisent la disposition de la femelle
a la ponte.

Enfin, dans ce contexte, toutes les conduites sexuelles sont
fréquentes et se répetent en séries (figure 6p).

Combinaisons des actes sexuels de S. niloticus femelle au cours de
TTincitation a la ponte hétérospécifique

Actes qui suivent

écedent

Actes qui pr

APS M RET.E RET.S HS AT.M
APS - 0,5671 2,1615 0,9353 0,4468 | - 1,6365 | - 2,2259
IM - 0,5676 7,2087 | - 1,1596 | - 2,6895 | - 11,1292 0,405¢2
RET.E 3,6081 | - 1,8062 1,4728 | - 1,0242 | - 10,3906 | - 2,5338
RET.S 0,0378 | - 2,8763 0,5116 5,4692 | - 1,6775 | - 4,5856
HS - 1,5365 0,9762 | - 1,1923 | - 1,6385 10,0425 | - 10,8715
AT.M | - 3,3242 | - 2,4295 | - 2,0773 | - 2,9819 | - 10,0404 11,9337
e, (SIS, [N ERSEI—— S Sl

Tableau 32 : Transitions significativement communes entre catégories d'
actes pour 16 femelles de S. niloticus au cours de 1'incita-
tion a la ponte hétérospécifique. (Tableau de Y)
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éceédent

Actes qui pr

Dans le contexte d'incitation & la ponte hétérospécifique,
nous avons comptabilité 15 combinaisons d'actes dont la fréquence était
différente de celle due au hasard, soit la moitié des combinaisons ob-
servées dans le contexte conspécifique.

La figure 6F est trés révélatrice. Elle nous renseigne sur 1les
conduites sexuelles qui n'apparaissent plus au cours de ce contexte. Ce
faisant, les liaisons ou combinaisons qu'elles formaient avec d'autres
conduites cessent d'exister. C'est le cas notamment de 1a pseudo-danse
nuptiale (PSDNP).

La figure 6F nous renseigne également sur les actes nouveaux
qui, par leur apparition, entrainent la formation de nouvelles liaisons.

Ainsi donc, a 1'exception de la combinaison RET.E - APS - IM,
qui est en partie identique a celle observée précédemment, et IM - RET.S,
Ta charpente d'association d'actes en contexte d'incitation a Ta ponte
hétérospécifique est tout 3 fait différente a celle observée dans Te

contexte conspécifique.
Notons enfin que toutes les conduites, a 1'exception de RET.S,

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

Combinaisons des actes sexuels de S. mossambicus femelle au cours de

T'incitation a Ja ponte conspécifique

Actes qui suivent

APS M RET.E RET.S HS PSDNP

APS 4,6008 3,3672 3,6766 1,5669 | - 6,9658 0,5271

IM - 2,5550 16,0221 | - 0,2157 | - 11,1440 | - 4,1315 |- 1,2500

RET.E 12,1673 | - 3,8554 9,8879 1,4315 | - 10,0676 | - 3,8961

RET.S 8,7522 | - 12,9465 | - 1,5671 13,2660 | - 7,5473 | - 2,5949

HS - 10,7489 | - 5,0225 | - 6,6218 | - 6,2216 13,3493 3,3350

psonNP | - 3,5704 | - 0,8724 | - 0,8161 | - 1,5729 3,3956 0,3941
Tableau 33 : Transitions significativement communes entre catégories

significatives, soit 5 en moins par rapport as.

d'actes pour 10 femelles de S. mossambicus au cours de 1!
incitation & la ponte conspécifique. (TabTeau de Y)

Dans le contexte présent, on observe qu'il y a 25 associations

le méme contexte.
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Figure / : Diagramme représentant les associations significativement
communes entre catégories d'actes pour 10 femelles de S. mossambicus :
G. au cours de 1'incitation & la ponte conspécifique; H. au cours de
1'incitation a la ponte hétérospécifique.

Les 1égendes sont Tes mémes que pour la figure 4.
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écedent

Actes qui pr

Les transitions significativement positives sont : RET.E - IM d'une
part et RET.S - APS - IM d'autre part, Celles-ci sont . identiques en
tous points a celles chservées chez S. niloticus femelle. La transition
PSDNP - HS est également positive, mais elle n'est  que partiellement
identique & celle mise en évidence précédemment.

Parmi les transitions significativement négatives, on retrouve exactement
la méme structure, a 1'exception tout de méme de deux d'entre elles, qui

ne sont pas réversibles.

En somme, les différences les plus apparentes entre les combi-
naisons d'actes chez S. mossambicus et S. niloticus femelle dans le con-
texte d'incitation & Ta ponte conspécifique sont :

- PSDNP - HS est une transition réversible;

- RET.S - PSDNP d'une part, RET.S - IM d'autre part ne sont pas des
transitions réversibles;

- enfin, PSDNP n'a pas la tendance a se répéter en série.

En dépit de ces quelques différences, les charpentes de combinaisons d'
actes chez les deux especes sont superposables. (figures 6 et 7g).

Combinaisons des actes sexuels de S. mossambicus femelle au cours de
1'"incitation 3 Ta ponte hétérospécifique

APS IM RET.E RET.S AT.M
APS 0,4293 | - 0,0563 1,0495 | - 0,7324 | - 1,8956
IM - 3,2828 7,7092 | - 2,5639 | - 4,0184 1,4046
RET.E 3,4672 | - 4,4505 1,7470 1,1902 | - 2,2993
RET.S 0,3821 | - 4,3810 0,9866 4,7677 | - 1,9065
AT.M - 1,8766 0,3891 | - 1,9675 | - 0,9670 10,094

Tableau 34 : Transitions significativement communes entre catégories
d'actes pour 10 femelles de S. mossambicus au cours de
1tincitation a la ponte hétérospécifique. (Tableau de Y)

L'examen du tableau 34 et de la figure 74 montre qu'il 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 Teur appari-
tion : i1 s'agit de AT.M.

Cette situation semble &tre a 1'origine de la modification pro-
fonde de la structure d'association d'actes observée précédemment. En
effet, si on exempte RET.S et IM, qui se répetent en séries comme anté-
rieurement, on remarque qu'au cours de 1'incitation a la ponte hétéro-
spécifique, aucune association ne présente une identité parfaite a celle
observée précédemment (figure 7y).
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VI.IIT. DISCUSSION ET CONCLUSION

Au terme de cette analyse et en examinant les résultats de 1'
ensemble des deux espéces, il apparait clairement que 1'étude du compor-
tement sexuel de S. niloticus et de S. mossambicus chez deux groupes de
couples souligne Ta disparité des combinaisons d'actes effectués par
Jes males ou les femelles vis-a-vis de leurs partenaires. Nous essaie-
rons maintenant de rappeler 1'organisation des différents éléments en
activité comportementale et de préciser le niveau des divergences obser-
vées.

Les différents él1éments mis en évidence

Les actes moteurs

Si, dans les contextes intra et interspécifiques, les males
présentent exactement le méme 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 qui appartiennent spécifiquement aux rencontres
mixtes. Parmi eux, citons AT.M;

- des actes moteurs qui, dans la majorité des cas, appartiennent aux
rencontres conspécifiques. En contexte hétérospécifique, ces actes
moteurs semblent constituer des postures charniéres a partir desquel-
Jes 1'acceptation ultérieure de la femelle est envisageable mais non
acquise.

Quel que soit le contexte, tous les actes moteurs males ou fe-
melles peuvent &tre regroupés en trois catégories en fonction de Teurs
interrelations. Nous avons ainsi

- des actes qui se stimulent entre eux;
- des actes qui s'inhibent entre eux;
- enfin, des actes qui n'ont aucun lien entre eux.

Organisation

De méme que nous avons distingué le regroupement des actes mo-
teurs en trois catégories, nous distinguerons trois types d'organisa-
tion temporelle de ceux-ci.

- Certains actes moteurs ont tendance & se produire en série
[ (W () —(a) .o ]

Cette corrélation de certains patrons moteurs avec eux-mémes est tres
stable chez S. niloticus male. Chez S. mossambicus male comme chez

Jes femelles, on observe une certaine variabilité. Celle-ci concerne
pour S. mossambicus mdle 1'acte NA, spécifique de cette espece. Chez
les femelles, 1'analyse plus fine révele que lorsqu'il y a variation
de la structure des liens de tels éléments, elle affecte incontesta-
blement les m@mes actes homologues. Notons enfin que Torsque la struc-
ture des Tiens de tels patrons moteurs est modifiée dans le contexte
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heétérospécifique, cette moditication a lieu toujours dans le sens de
Ta perte et non de T'acquisition de nouvelle structure,

- D'autres actes moteurs se succédant dans le temps de fagon constante,
rigide et obligatoire. Dans ce cas, un acte moteur B n'apparaitra que
lorsque le précédent A se sera totalement exprimé et A n'apparaitra
plus au cours de celte séquence. On aura toujours A— B et jamais
1'inverse B———A,

De tels actes marquent une certaine tendance, 1'éventualité d'une
chafne d'actions; A étant toujours suivi de fagon statistiquement
confirmée par B, marque 12 nossihilité d'une chafne d'actions.

Parmi ces actes, il y a ceux qui, dans les contextes intra et inter-
spécifiques, ont leur emplacement fixe dans la combinaison. D'autres
par contre (la majorité) ont leur emplacement modifié ou supprimé.

- D'autres actes moteurs entin forment des liaisons réversibles (sui-
vre et précéder). On peut supposer gue ces actes se produisent ainsi
parce qu'ils partagent des facteurs causaux communs. L'action de ces
facteurs causaux peut donc déclencher soit 1'un soit 1'autre patron
moteur.

Ici encore, nous constatons également que la structure de ces combi-
naisons d'actes n'est pas stable. La transition entre deux conduites
données peut &tre réversibie dans le contexte conspécifique puis deve-
nir unidirectionnelle pendant la cour hétérospécifique. Tout se passe
comme si les deux actions ne partageaient plus les mémes facteurs qui
permettaient leur déclenchement.

D'autres différences, apparentes a 1'examen des figures 4a,
48, 5c, 5p, 6F, 6F, 7E et 7H concernent a la fois :

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

- T'établissement de nouveaux types de liens entre les mouvements en
contexte hétérospécifique.

Ainsi, nous sommes en mesure d'affirmer que les combinaisons
des conduites sexuelles en séquences comportementales ne demeurent pas
objectivement identiques.

IT est maintenant 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 CONSPECIFIQUES. In-
versement, il parait important de souligner 1'existence d'une variabi-
1ité des "répliques" de la femelle.

D'autre part, nous tenons 1a une preuve que 1'animal mature
est capable d'adopter, face & des partenaires matures, des stratégies
différentes selon que ces individus, c'est-a-dire le binome mile-femel-
le, est conspécifique ou hétérospécifique.

Enfin, chez les couples mixtes, il ressort de cette étude
1'inexistence d'un véritable dialogue capable d'assurer les possibili-
tés de communication des actes moteurs. Ce manque de dialogue adapté
semble donc & 1'origine du faible pourcentage des transitions signifi-
catives et de T'hétérogénéité des combinaisons temporelles des condui-
tes sexuelles. Mais i1 faut avouer que ce qui vient d'@tre évoqué ne
traduit pas entiérement la complexité des faits.
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fn effet, nous savons que 1'acte moteur, dans sa réalisation
apparemment stércotypée, se charge d'une valeur comportementale diffé-
rente. Bien que les mémes actes soient utilisés dans toutes les para-
des (exception faite pour les femelles), il ne suffit pas, pour compren-
dre 1'organisation du comportement sexuel, d'établir les liaisons qui
s'instaurent entre eux et de les quantifier. De la méme maniére, recons-
tituer leurs probables et possibles liaisons est insuffisant. 171 faut
aussi s'interroger sur leur signification et sur la nature des liens
qui les relient, c'est-a-dire apprécier s'ils possedent une éventuelle
fonction de communication.

Par ailleurs, nous avons défini arbitrairement un acte comme
une unité motrice observable, permettant de découper le comportement en
instants, ultérieurement quantifiables. Or, ces actes n'ont ni la méme
durée, ni le méme contenu. L'acte apporte donc une multitude d'informa-
tions engendrées par des circonstances différentes qui évoquent a leur
tour des réponses diverses.

Pour ces raisons, vraisemblablement, i1 ne semble pas exister
de liaison rigide entre deux actes. I1 peut y avoir ainsi omission de
un ou de plusieurs d'entre eux. Dans tous les cas, les données qui vien-
nent d'étre exposées ont permis la mise en évidence de plusieurs €1é-
ments. Nous n'en rappellerons que les plus importants.

Le premier fait qui doit &tre souligné de prime abord est qu'
AU COURS DE LA PARADE SEXUELLE, LES ACTIONS DES ANIMAUX ETUDIES NE SE
REPRODUISENT JAMAIS AU HASARD.

Le second fait : QUELLES QUE SOIENT LES ESPECES, LES CONNEXIONS
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 APPAREMMENT INNES, IL N'EXISTAIT PAS
DE LIAISONS RIGIDES ENTRE EUX. LEURS CONNEXIONS SEMBLENT SYETABLIR SUI-
VANT LES CIRCONSTANCES. Quoiqu'il en soit, nous tenons 1& une preuve
que 1'animal est capable d'adapter son comportement en fonction des cir-
constances.

Le troisiéme fait : la comparaison des connexions d'actes des
deux especes en contexte de cour conspécifique montre que, chez les
miles, a 1'exception de Ta liaison réversible RA+— NI, qui ne présente
aucune différence, LES CHARPENTES DE CONNEXIONS DES UNITES SEXUELLES NE
SONT PAS SEMBLABLES. AU COURS DE LA PARADE INTRASPECIFIQUE, LES MALES
DES ANIMAUX ETUDIES COMBINENT DONC LEURS ACTIVITES SEXUELLES DANS UN
ORDRE QUI EST PROPRE A CHAQUE ESPECE.

Le quatriéme fait enfin : chez les femelles, en dépit de quel-
ques différences, LES CHARPENTES DES COMBINAISONS DES CONDUITES SEXUEL-
LES AU COURS DE L'INCITATION A LA PONTE CONSPECIFIQUE SONT SUPERPOSA-
BLES.

Nous allons tenter dans les lignes qui suivent de reconstituer
les différents types d'associations des interactions aboutissant a Ta
ponte et & la fécondation chez les couples conspécifiques et hétérospé-
cifiques. Nous croyons que c'est 13 une facon de poser de nouvelles hy-
pothéses et de susciter leur vérification qui confirmera ou infirmera
les mécanismes d'isolement de ces animaux.
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VI.IV. LES DEPENDANCES ENTRE LES DIFFERENTS COMPORTEMENTS DES PARTENAIRES

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

VI.IV.1.1. Introduction et méthode

Afin d'examiner 1'indépendance des comportements des partenai-
res sexuels au cours de la parade, nous avons établi, pour chaque cou-
ple, les matrices indiguant la fréquence des différents comportements
émis en fonction de celui manifesté par le partenaire. Les dimensions
de ces matrices ont été réduites apres avoir éliminé les lignes et les
colonnes relatives aux 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. niloticus et
S. mossambicus (tableaux 9a et 9b, 10a et 10b, 1la et Tlb, 123 et 12b)
(

Annexe VII).

I7T est classique d'analyser ces matrices au moyen du test de
chi-carré, bien que cette procédure présente deux inconvénients

- d'une part, elle ne peut étre utilisée quand la matrice comprend une
valeur attendue inférieure a 5; mais, comme nous 1'avons souligné
plus haut, 1'accord n'est pas unanime en ce qui concerne cette condi-
tion d'application (DAGNELIE, 1975);

- d'autre part, le chi-carré ne permet pas d'identifier 1'origine des
dépendances entre deux ensembles de mouvements; ainsi, la non-dépendan-
ce entre deux comportements peut signifier soit que les périodes d'
exécution sont synchronisées, ou encore que 1'apparition d'un compor-
tement chez un animal inhibe 1'apparition de 1'autre comportement chez
son partenaire (P. FEYEREISEN et N. DE VOGEL, 1980).

Pour analyser la source de la dépendance, nous avons utilisé les valeurs
de Y. Cette valeur, avons-nous dit, donne les écarts entre un phé-
nomeéne fortuit (indépendance entre le male et la femelle) et un phéno-
mene structuré. Comme nous avons fait observer précédemment,

si |Y |> 1,96 (=« = 0,05), cela signifie qu'il y a plus de répétitions
observées de 1'acte d'un individu donné vers celui de son partenaire
qu'il ne devrait y en avoir s'il y avait indépendance. Enfin, si Y est
positif (Y>0) et que la transition est significative, un tel résultat
démontre que le comportement d'un partenaire donné favorise celui de son
conjoint ou, en d'autres termes, que les deux comportements sont synchro-
nisés; au contraire, si Y est négatif (Y< 0), un tel comportement défa-
vorise celui du conjoint; mieux encore, de tels comportements ne se pro-
duisent pas simultanément chez les deux animaux observés.

VI.IV.1.2. Résultats

Les résultats des analyses concernant 1'influence du comporte-
ment des partenaires sexuels sont fournis aux tableaux 35 et 36.

Dans un premier temps, a partir des matrices totales résultant

de 1'addition case par case des matrices des différents couples, nous
avons teste, au moyen du test de chi-carré, 1'indépendance entre les
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comportements des deux partenaires d'abord chez des couples composés par
des individus conspécifiques et ensuite chez des couples mixtes. TOUS LCS
TESTS EFFECTUES SONT HAUTEMENT SIGNIFICATIFS : DANS TOUS LES COUPLES
CONSIDERES , LE COMPORTEMENT D'UN MALE N'EST PAS INDEPENDANT DE CELUI

DE LA FEMELLE ET INVERSEMENT (tableaux 35 et 36).

)
Types de couples | Valeurs de X2 observées | ddT Valeurs de Xé 05 ‘
1.286,6304
S. niloticus 0 1,410
774,4533
612,4139
S. mossambicus 25 37,652
702,8645

Tableau 35 : Analyse pour les couples composés par des individus con-
spécifiques de 1'indépendance entre les comportements des
partenaires sexuels. Test de chi-carré calculé sur la ma-
trice entigre (dimensions 5 x 6 et 6 x 6).

Types de couples Valeurs de X? observées dd1 Valeurs de Xé 05

S. niloticus ; : i sz
=" - ———ata 331,0584 16 726,296

X

. mossambicus
Tarelle 327,1458 20 31,410

%)

(1%]

. mossambicus
Ty 250,9901 25 37,652

X

. niloticus ;
e T 291,5001 30 43,773

1%

Tableau 36 : Analyse pour les couples mixtes de 1'indépendance entre
Tes comportements des partenaires sexuels.




Pour analyser 1a source de la dépendance, nous avons, dans un
second temps, calcuié des valeurs de Y sur les deux types de matrices,
c'est-a-dire celles dans lesquelles les actions du mdle précédaient
celles de Ta femelle, et inversément. Les résultats de cette analyse
sont consignés dans les tableaux 37a et 37b, 38a et 38b, et 39a et 39b.
Les tableaux 37a et 37b correspondent aux types d'associations d'actes
des partenaires conspécifiques, tandis que les 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 conduites sexuelles des couples conspécifiques. Les simi-
litudes et les différences entre les deux espéces se résument comme
suit :

- Chez S. niloticus, le rapprochement et le happement de sable, de méme
que le rapprochement et 1'immobilisation, ne se produisent pas simul-
tanément chez les deux conjoints observés, alors que le rapprochement
et la retraite en surface, de méme que le rapprochement et la retraite
au ras de 1'eau sont synchronisés;

- Chez S. mossambicus, T'examen des tableaux 37a et 37b révele que la
situation n'est pas rigoureusement identique a celle de 1'espeéce pré-
cédente .En effet, malgré 1'identité parfaite des association sus dé-
terminées, on note ici que la pseudo-danse nuptiale et 1'approche
sexuelle ont tendance & défavoriser le rapprochement du mdle lorsque
la femelle prend 1'initiative de 1'activité sexuelle (tableau 37b);

- Chez S. mossambicus, on remarque que, lorsque la parade latérale (PL)
précede ou sult Tes actes femelles, les types d'associations qu'elle
forme avee-ceux-ci sont identiques. Notamment PL favorise 1'immobi-
lisation (IMY;~alors qu'elle défavorise 1'approche sexuelle (AP.S.).
Inversément, ces deux conduites forment avec la parade latérale (PL)
les mémes types d'associations (tableaux 37a et 37b).

Chez S. niloticus, si les associations (PL - IM) et (PL - APS)
sont identiques & celles observées chez 1'espéce précédente, on note
cependant que (IM - PL) et (APS - PL), qui se forment lorsque ces deux
actes précedent & leur tour PL, divergent totalement (tableau 37b).
D'autres différences apparentes concernent PL, qui défavorise 1'appari-
tion du happement de sable; 1a méme situation se présente pour ce qui
concerne PSDNP. Les associations inverses (HS - PL),(PSDNP - PL) sont,
elles aussi, spécifiques de S. niloticus.

La nage d'invitation, précédant ou suivant chacune des condui-
tes femelle, forme, avec celles-ci, des associations a la fois communes
et spécifiques de chaque espéce.

Parmi les éléments communs, on remarque que cet acte tend a se produire
en méme temps que 1'approche sexuelle (NI - APS); par contre, il défa-
vorise les mouvements d'immobilisation (NI - IM) et de happement de sa-
ble (NI - HS) (tableau 37a). Ces types d'associations sont donc communs
aux deux especes.

Les divergences portent a la fois sur les associations (NI - RET.E),
d'une part, et (RET.E - NI) et (PSDNP - HI), d'autre part. En effet,

le tableau 37a révéle que NI inhibe la retraite au ras de 1'eau exclusi-
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Tableau 37A

: Voir commentaires page 102

APS

RET. E RET.S HS PSDNP
- + + 4+ | - -
R A
= + ++ | - -
- o + * N —
PL
- +
+ = = =
NI
4 SN — * ISP
T
- = |+ + |+ - +++ +
D NP
— * +
—-*| [- - +* - + 4
CRE
+ + + * -
N A
—=- - — = ||+ + +
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: Voir commentaires paage 102

R A PL N1 DNP CRE N A
+ L= + —_
APS
. = + -
- - +
I'M
- - ++ - +
- + —- -
RET.E
+ s
+++ ++ - —|- -
RET.S
++ + - -|-
——= - - + +
HS
- —— - - +
- +
P SDNP
-|= - -
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Tableaux 37a et 37b

Résumé et comparaison des combinaisons comportementales mises en €vi-
dence chez des couples composés par des individus conspécifiques de

S. niloticus et de S. mossambicus.

Ces tableaux donnent donc une idée fidele des dépendances entre les con-
duites sexuelles des couples composés par des individus conspécifiques.

Dans les cellules, nous avons en haut le signe correspondant & 1'in-
fluence des comportements des partenaires chez S. niloticus; en bas,

‘celui de 1'influence des comportements chez S. mossambicus.

Le signe + signifie que, pour le couple d'actes A-B, 1'acte A d'un
partenaire donné favorise 1'apparition de 1'acte B de son conjoint.

Le signe - signifie que 1'acte C défavorise 1'apparition de 1'acte D.

L'absence de signe indique qu'on ne peut rien dire du lien éventuel
entre deux comportements considérés.

Sur une méme ligne, le nombre de signes + ou - est proportionnel a
1'importance de la dépendance observeée,

+ ou - accompagné dun astérisque (*) indique que la combinaison obser-
vée n'est pas la méme lorsque 1'action suivante du partenaire précede

3 son tour celle de son conjoint.

Les cellules (+ ou -) non hachurées indiquent que, pour les combinai-
sons des comportements considérés, il n'y a aucune différence entre
les deux especes.

Les cellules hachurées verticalement : a°/ sans barre horizontale
indiquent que la combinaison des comportements considérés est spéci-
fique pour S. mossambicus; b°/ avec barre horizontale est spécifique
pour S. niloticus.

Enfin, les cellules hachurées horizontalement indiquent qu'il y a

deux types de combinaisons des comportements considérés. Ces types de
combinaisons sont spécifiques a chaque espéce.
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vement chez S. mossambicus; a i'inverse, 1'association (RET.E - NI)

=

est spécifique pour 5. niloticus (tableau 37b).

Enfin, si la combinaison (N1 < PSDONP) n'existe pas chez les deux espéces,
par contre 1a combinaison inverse (PSDNP - NI) n'a été observée que chez
S. mossamnbicus (tableau 27 b).

Chez S. niloticus, on remarque que ja danse nuptiale forme, avec toutes
les unités sexuelies femelles et inversement, des relations significati-
ves. Ainsi donc, cet acte favorise 1'apparition du happement de sable
chez Ta femelle; il en est de méme pour 1'immobilisation, et enfin pour
la pseudo-danse nuptiale; par contre, il défavorise la retraite au ras
de 1'eau, 1'approche sexuelle et 1a vetraite en surface. Inversement,
tous ces acles de la femelle précédant la danse nuptiale forment avec
cette dernigdre les mémes types de relations,

Ces associations, comparées 3 celiles que nous avons observées chez

S. mossambicus, font aopara1tre deux types de différences. D'abord, on
remﬁ?ﬁb?—aﬂz'(hpr cetie dernidre espece, la danse nuptiale, précédant

ou suivant les actes femelles, ne forme jamais avec tous ces actes des
relations significatives. Deuxieme remarque : si les associations telles
que (DNP - APS) et (DNP - IM) sont identiques a celles observées chez

S. niloticus, par contre, (DNP - RET.E), (DNP - RET.S), (DNP - HS),

{DNP - PSDNP), de méme que (APS - DNP), (IM - DNP), (RET.E - DNP),
(RET.S - DNP), (HS - DNP) et (PSDNP - DNP) ne présentent aucune simili-
tude entre les deux espéces.

A T'exception de la pseudo-danse nuptiale, les tableaux 37a et
37b montrent que, chez S. niloticus, le creusement (CRE) a des relations
claires avec tous les actes femeiles, mais ces relations varient parfois
selon que cet acte précede ou suit chaque acte mis en jeu.

Chez S. mossambicus, outre la pseudo-danse nuptiale, on note en plus le
manque de relations significatives entre le creusement et 1'approche
sexuelle. D'autres différences apparaissent a 1'examen des tableaux

37a et 37b. Par exemple : 1'association (CRE - IM) est significativement
négative chez S. niloticus alors qu'elle est positive chez S. mossambi-
cusy clest 1¢ inverse pour ce qui concerne (CRE - HS).

Conclusion

L'étude des actes interindividuels exprimés par les mdles vis-a
vis des femelles et par les femelles vis-a-vis des mdles en contexte
conspécifique met en relief des résultats trés nets.

- On peut d'abord noter que, quelles que soient les especes, certaines
conduites des partenaires sexuels présentent une indépendance totale.

La matiére de cette remarque sera développée plus completement a la
fin de ce paragraphe.

- La plupart des conduites sexuelles forment cependant différents types
d'associations prouvés statistiquement. Au sein de chaque espeéce, ces
types d'associations stimuli-réponses ne sont pas rigoureusement iden-
tiques. I1s peuvent varier qualitativement lorsque la réponse ex-
primée par le partenaire devient a son tour le stimulus déclencheur.

- Enfin, la comparaison entre les deux espéces a mis en évidence plu-
sieurs é1éments communs, mais les combinaisons spécifiques demeurent
prépondérantes, en particulier Torsque les activités des mdles sui-

N.B. Les associations de Ta nage en arriére 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). NOUS DISPOSONS AINSI D'UN BON
INDICE POUR AFFIRMER QUE, DANS DES APPELS MUTUELS, LES REPONSES DES
MALES DES DEUX ESPECES SONT PLUS DIVERGENTS QUE CELLES DES FEMELLES.

Comparaison des associations des unités sexuelles des couples Ccomposés
par des individus conspécifiques et hétérospécifiques

Nous avons donc cherché a voir si les relations que nous avons
mises en évidence chez des couples composés par les individus conspéci-
fiques étaient différentes de celles des couples mixtes. Les résultats
de cette analyse sont consignés dans les tableaux 38a et 38b pour ce qui
concerne S. niloticus et les tableaux 39a et 39b pour 5. mossambicus.

L'étude de ces résultats appelle les commentaires suivants :

- Lorsque des partenaires hétérospécifiques sont mis en présence, le
nombre absolu des combinaisons de leurs activités sexuelles est plus
faible (26 contre 44 dans le cas des deux types de couples de
S. niloticus; 31 contre 42 pour ce qui concerne S. mossambicus).
Ceci est du essentiellement au fait que de nombreuses combinaisons
ne se forment jamais lors des rencontres mixtes.

- Cette variation quantitative globale s'accompagne d'une variation
qualitative de certaines relations. Par exemple, chez des couples
conspécifiques de S. niloticus, le happement de sable (HS) favorise
1a danse nuptiale {DNP) alors qu'il inhibe 1'apparition de ce compor-
tement chez des couples mixtes.

- Nous pouvons enfin remarquer que certaines combinaisons des comporte-
ments ne présentent aucune différence entre les deux types de couples.
Donc, vis-a-vis des appels sexuels hétérospécifiques, les femelles ne
restent jamais indifférentes puisqu'elles forment avec des males
étrangers certaines relations comparables a celles qu'elles forment
avec des individus de leur propre espéce.

EN RESUME, NOUS POUVONS DIRE QUE LA COUR D'UNE ESPECE VOISINE
N'EST PAS REPOUSSANTE, ELLE NE LAISSE PAS LA FEMELLE INDIFFERENTE,
MAIS ELLE N'EST PAS PREFEREE. LE FAIBLE POURCENTAGE DES RELATIONS SIGNI-
FICATIVES CHEZ DES COUPLES MIXTES EST UNE INDICATION LARGEMENT CONVAIN-
CANTE.
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Tableau 38A : Voir commentaires page 109
APS IM RET.E RET.S HS PSDNP | ATM
- T ++ -|-
RA
- #+
— |- + * i — -—
PL
+
+ —_—— —_
NI
-+ —_
- — ++ |-—- - +++ +
DNP
——— ++ - - = +
—|—* —f-—] += — -+
CRE
+
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Tableau 38B : Voir commentaires page 109
RA PL NI DNP CRE CHF
++* |+ -
APS
—x - +
- - +
IM
—— - +
++ + - -
RET.E
+ * -
e +\+ + - -
RET.S
+ \ -
SR —\ e 4+ +
HS
% \ -
- +
PSDNP \
ATM
—— +
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Tableau 39A :

Voir comnentaires page 109

APS M RET.E RET.S HS PSDNP | ATM
- - +H+ —|—
RA
- +
- o
Pl |
= + H\+
+ — — % o
NI
+ o s a——
—_% + *
DNP
— + e
oo 4 * —
CRE
- +
—|= - —= + +
NA
+
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Tableau 398 :

Voir commentaires page

109

RA PL NI DNP CRE NA CHF
—— | f - + ++
APS
— $4+4] 4 2
|
_— + + - +
IM
- + ++
+ -
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. + - * _
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+% */— —
—|— |- \—= t—— H-
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_ \ _ R
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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 individus
conspécifiques et couples mixtes).

Les tableaux 38a et 38b résument 1'ensemble des résultats concernant
ces types de couples chez S. niloticus, les tableaux 39a et 39b chez
S. mossambicus.

- Dans les cellules, nous avons, en haut, le signe correspondant a 1'
influence des comportements des partenaires conspécifiques; en bas,
celui de 1'influence des comportements des partenaires hétérospéci-
fiques.

- Les signes + ou -, de méme que 1'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, il n'y a aucune différence entre
les deux types de couples.

- Les cellules hachurées verticalement non barrées ou barrées horizon-
talement indiquent que la combinaison des comportements considérés n'
a été observée que chez les couples conspécifiques de S. mossambicus
(hachures non barrées) et de S. niloticus (hachures barrées).

- Les cellules hachurées avec une seule diagonale indiquent que la com-
binaison n'a été observée que chez des couples mixtes; avec deux dia-
gonales, elles indiquent qu'il y a deux types de combinaisons des com-
portements considérés. Ces types de combinaisons sont spécifiques a
chaque type de couple.
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VI.IV.2. Conclusion

En conclusion, on peut se poser les questions suivantes

- Quelles sont les causes de la non-indépendance de certains comporte-
ments et pourquoi d'autres comportements des partenaires sexuels
sont-ils indépendants ?

- Comment expliquer le faible pourcentage de dépendance des comporte-
ments chez des couples mixtes ?

Derridre ces formulations apparemment nafves, il y a en réalité deux
questions sous-jacentes

1°, Qu'est-ce qui fait que ce poisson produit cette réponse maintenant ?
Cl'est-a-dire, quelle est la causalité immédiate de ce comportement ?
Nous savons qu'il y a dans ce domaine deux propositions paralleles
complémentaires que nous nNnoOUS permettons de rappeler :

- du physiologiste, avec 1'analyse des capacités sensorio-percep-
tuelles telle que la sensibilité aux couleurs;

- de 1'éthologiste, qui réalise avec ses méthodes propres (méthode
des leurres) une analyse du déterminisme du comportement en cause.
C'est ainsi qu'en présentant au poussin du Goéland argenté des séries
de figurines de carton représentant différentes combinaisons de tail-
le, forme et couleur de la téte et du bec de 1'adulte, TINBERGEN et
ses collaborateurs ont découvert la force stimulante de la tache rou-
ge prés de 1'extrémité de la mandibule inférieure.

On pourra donc dire que chaque action de la femelle représente pour

Te male, et inversement, un stimulus qui exerce une force stimulante
particuliere et qui libére chez le "récepteur" une réaction particu-
ligre. Par exemple, on pourra penser que la danse nuptiale (DNP)

chez un male dépend du fait, pour la femelle, de s'immobiliser ainsi
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 Ta raison pour laquelle on
trouve plus de comportements dépendants entre eux chez des couples com-
posés par des individus conspécifiques, ce qui n'est pas le cas chez
des couples mixtes.

2°. De quelle utilité est pour le poisson cette réponse ? Qu'en tire-t-
i1 ? Ou encore : Quelle contribution le comportement exécuté apporte-
t-i1 & la reproduction de 1'espeéce ?

Evidemment, on peut immaginer beaucoup de bonnes raisons qui justi-
fient 1'action du poisson. En effet, comme nous 1'avons vu antérieure-
ment, ces signaux comportementaux peuvent servir a plusieurs fonctions
que TINBERGEN (1954) avait si bien rappelées : ils avertissent de la
présence d'un conjoint potentiel; ils synchronisent les activités co-
pulatoires; et ils suppriment les tendances de fuite ou d'attaque du
partenaire du scxe opposé.

Cela nous améne a un véritable dialogue qui doit s'établir entre les
partenaires sexuels et sans lequel la reproduction peut &tre compro-
mise. Sur la base de celui-ci, chacun des sexe effectue alors des
actes appropriés a la situation présente et préparant Ta phase sui-
vante.

Dans le dernier paragraphe, consacré aux séquences du comporte-
ment sexuel des animaux étudiés, nous tenterons d'analyser 1'enchaine-
ment des préliminaires conduisant a la ponte et a la fécondation.
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R,

V. ANALYSE DES ENCHAINEMENTS D

VACTES

VI.V.1. Introduction

Chez les Cichlides, comme dans bien d'autres groupes zoologi-
ques, la ponte et la fécondation sont précédées d'une succession de ma-
nifestations diverses qui constituent la séquence de préfécondation.Ainsi
donc, aprés avoir envisagé les dépendances entre les différents compor-
tements tout au long de la parade, nous allons passer a un plus fort
grossissement pour déterminer d'une part, L'ORDRE DE SUCCESSION DE CES
MANIFESTATIONS; C'EST-A-DIRE PRECISER LES "CHEMINS" QUI CONDUISENT A
LA PONTE ET A LA FECONDATION D'ABORD CHEZ LES COUPLES COMPOSES PAR DES
INDIVIDUS CONSPECIFIQUES, ENSUITE CHEZ LES COUPLES COMPOSES PAR LES IN-
DIVIDUS HETEROSPECIFIQUES. D'autre part, de COMPARER 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.

11 convient d'abord de rappeler que le recueil des informations
consiste 3 quantifier la fréquence de chaque comportement émis en fonc-
tion de celui manifesté par le partenaire. Cette quantification permet
ainsi d'évaluer le degré de liaison entre les actes des conjoints. Une
parade donnée comprend, pour chaque comportement, un nombre total de
séquences (transition). Ultérieurement, le rapport entre la fréquence
de la séquence et le nombre total des séquences pour le 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 attitude a été indivi-
dualisée par un cercle chez les males et par un rectangle chez les fe-
melles. Les chiffres portés & 1'intérieur des fléches indiquent la fré-
quence avec laquelle une attitude précéde une autre. Le sens des fle-
ches donne les successions des attitudes et leur épaisseur est propor-
tionnelle & la fréquence observée.

VI.V.?. Description de 1'enchainement des actes sexuels chez S. niloticus

VI.V.2.1. Ehchainement des actes dans_les couples_composés par des

Les préliminaires qui ont conduit & 16 pontes et fécondations
ont été notés puis résumés dans la figure 8.

Lorsqu'un male et une femelle de S. niloticus sexuellement
mirs (1) sont mis en présence, on voit que c'est Te male qui prend 1'
initiative par le mouvement de rapprochement (RA).

Généralement, sa partenaire lui répond de trois maniéres :

- Soit qu'elle monte en surface (liaison RA - RET.S);

~ Soit qu'elle se retire au ras de 1'eau (liaison RA - RET.E) qui se
manifeste avec une fréquence trés élevée (51 %);

- Enfin, elle peut se rapprocher du lieu de la future ponte (liaison
RA - APS).

La Tiaison (RA - RET.E) étant la plus fréquente, on suppose
que 1'enchainement de 1'activité s'effectue d'abord par Ta retraite au
ras de 1'eau (RET.E).

(1) L'état de maturité sexuelle était défini, chez le male, par la
construction du nid; chez la femelle, par le développement ovarien
ou une certaine agressivité vis-a-vis des autres femelles.
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i igurs 80 Sequences des awiitudes aboutissant a la ponte et a la fécon-
dation chez 16 couples de S. niicticus,

Les atiitudes du mdle ont 2té individualisées par un cercle; celles de
ta femelie par un rectangle. Les chiffres portés a 1'intérieur des fle-
ches indiquent la fréque~wce avec lagueile une attitude précéde une au-
tre. 'e sens des flzches indigque la succession des attitudes et leur
épaisseur est proportionneile & 1a frequence observée,

APS L

RA

IPsonA| | HS

NTH

o v vl

Figure 9 : Schéma de la succession des interactions comportementales
entre S, niloticus mdle et S. mnssambicus femelle lorsqu'il y a hybri-
d d t 1 0)"'? T - T

Les légendes sont les mémes gue pour la figure 8.
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Des ce moment, le mdle sollicite la femelle de deux maniéres
(1iaison RET.E - NI) ou (RET.E - PL) plus souvent en procédant par NI
(1iaison RET.E - NI) que par PL (liaison RET.E - PL) 22 % contre 16 %.

La nage d'invitation effectuée, la femelle enchaine par 1'ap-
proche sexuelle (liaison NI - APS 74 %). La femelle s'étant approchée
du nid, on observe, par ordre d'importance, la danse nuptiale (1iaison
APS - DNP 28 %), la parade latérale (liaison APS - PL 24 %) et le creu-
sement (liaison APS - CRE 20 %).

La danse nuptiale (plus fréquente) peut aussi apparaitre a la
suite de 1'immobilisation de la femelle et semble constituer un élément
important de la parade. On constate en effet qu'a 1'issue de cet acte
il y a une certaine accélération des enchainements. La femelle n'effec-
tue plus de retour en arriére mais passe directement au nettoyage de
la future aire de ponte (liaison DNP - HS) ou se met a danser & son
tour (liaison DNP - PSDNP). D'autre part, parmi les échanges entre les
partenaires, i1 parait nécessaire de privilégier ce dernier acte (PSDNP).
En effet, effectuer cet acte semble accéder a la réalisation d'une pos-
ture charniére a partir de laquelle 1'acceptation de la femelle est
acquise.

Le happement de sable (HS), 1'immobilisation (IM) et la pseudo-
danse nuptiale (PSDNP) se terminent le plus souvent par la ponte suivie
de la fécondation, deux ou trois fois plus souvent en procédant a la
liaison (HS - PT) qu'aux liaisons (IM - PT) et (PSDNP - PT) (62,5 % con-
tre 25 % et 12,5 % des cas respectivement).

Sur la figure 8, on remarque qu'il y a également une autre
grande "voie" qui conduit a la ponte. Ces deux axes principaux ne sont
pas indépendants; au contraire, ils sont contagieux.

Dans son ensemble, a presque tous les niveaux de 1'enchaine-
ment, exception faite pour (APS - DNP) signalé plus haut, il y a inter-
ruption de 1'enchainement par le partenaire; ce qui entraine la reprise
de la cour par des actes antérieurs.

Les retours en arriére du midle sont prépondérants lorsque sa
partenaire monte en surface (liaison RET.S - RA) ou en plein aguarium,
(Tiaison RET.E - RA) qui s'expriment avec des fréquences fort compara-
bles.

Les retours en arriére de la femelle sont élevés au départ de
la parade latérale (PL); ils sont totalement inexistants au départ de
la danse nuptiale (DNP).

VI.V.2.2. Enchainement des actes dans Tes couples composés par des

a. Couple parvenant a 1'hybridation

La succession des interactions comportementales au cours d'une
parade aboutissant a 1'hybridation entre S. niloticus mdie et S. mos-

sambicus femelle est résumée dans la figure 9.

Du premier coup d'oeil, on constate que c'est la femelle qui a
pris 1'initiative; elle s'approche du maie qui se met a exécuter la
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parade latérale (PL) ou la danse nuptiale (DNP); la PL plus souvent
que Ta DNP.

Contrairement a ce que nous avons observé antérieurement, dans
ce contexte de couple hétérospécifique, nous avons exactement la situa-
tion qui se présente dans la nature ol ce sont les femelles qui viennent
vers les males (figure 10).

Par aillem e, Tes uceesdone de (A, U o des (AP |II‘H’)
ont été observées également dans le contexte précédent. Cependant, dans
le cas présent, 1'importance de leur fréquence a été inversée. Cette
remarque est tout aussi 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 unidirectionnelles alors que (RET.E - DNP) n'a été
observée que dans le contexte présent.

La ponte s'inscrit dans la poursuite de 1'immobilisation (IM),
I1 convient de rappeler que la liaison (IM - PONTE) était fort secon-
daire dans le contexte de cour intraspécifique. Dans le cas présent,
elle constitue la liaison majeure de la phase qui précéde la ponte et
la fécondation.

En dépit du nombre plus faible de couples parvenant a 1'hybri-
dation, il est possible de faire les remarques suivantes :

- Dans le contexte présent, i1 y a "omission" de certaines unités
sexuelles. C'est le cas notamment de la nage d'invitation (NI) et du
creusement (CRE).

- La comparaison de quelques séquences communes aux deux situations
(couples conspécifiques et couples hétérospécifiques), révele des
différences quantitatives.

- Enfin, par rapport a 1'enchainement des actes des couples conspéci-
fiques, le couple hétérospécifique parvient a la ponte et & Ta fécon-
dation par une voie considérée comme secondaire.
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Figure 10 : Schéma illustrant 1'approche de la femelle des territoires
males (dans les conditions naturelles).
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b. Couples ne parvenant pas & 1'hybridation

Lorsqu'il n'y a pas hybridation, 1'enchainement des actes est
plus complexe que dans le cas précédent (figure 11).

Dés le rapprochement (RA), les femelles effectuent plus fré-
quemment la liaison (RA - RET.S) (46 %) que les liaisons (RA - RET.E)
(31 %) et (RA - APS) (18 %).

Aprés la retraite en surface (RET.S), les mdles s'orientent
dans 14 % des cas vers la parade latérale (PL). La parade latérale ef-
fectuée, les femelles peuvent poursuivre 1'enchainement soit par 1'im-
mobilisation (IM), soit par la retraite au ras de 1'eau, le plus souvent
par la retraite au ras de 1'eau (RET.E) (38 % contre 23 % des cas).
Aprés la retraite au ras de 1'eau, les mdles abordent le rapprochement

s

(RA), reprenant ainsi la cour a ses débuts.

Par ailleurs, a partir de 1'immobilisation, quelques enchafi-
nements se font encore avec la danse nuptiale (IM - DNP). La danse nup-
tiale se termine le plus souvent par un accrochage. En effet, Tes fe-
melles deviennent agressives et attaquent les males.

En résumé, les parades incompléetes sont essentiellement limi-
tées & quelques enchainements et a de nombreux retours en arriére. Il
faut noter par ailleurs de nombreux accrochages méme a partir d'un acte
trés avancé dans la série.
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ATM

Figure 11 : Schéma de la succession des interactions comportementales
entre 5. niloticus mdle et S. mossambicus femelle lorsqu'il n'y a pas
hybridation. - -

Les légendes sont les mémes que pour la figure 8.
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VI.V.3. Description de 1'enchainement des actes sexuels chez

S. mossambicus

VI.V.3.1. Enchainement des actes dans les couples composés par des

L'organisation du comportement sexuel dans dix couples conspé-
cifiques de S. mossambicus s'établit comme suit.

Le male est 1'initiateur de 1'activité sexuelle. Dés le moment
du rapprochement, les réponses de la femelle, bien que s'exprimant avec
des fréquences différentes, sont identiques a celles de l1a femelle de
S. niloticus, a savoir : la retraite au ras de 1'eau (RET.E), la retrai-
te en surface (RET.S) et, enfin, 1'approche sexuelle (APS).

A partir de chacun de ces trois actes, le mdle sollicite la
femelle toujours de deux maniéres et, a chaque fois, on remarque qu'une

des manieres ressemble a celle observée chez S. niloticus, 1'autre 1lui
étant propre.

Par exempie, a partir de la retraite au ras de 1'eau (RET.E),
on peut observer 1a Jjaison. (RET.E - NI) qui est commune aux deux es-
peces alors que (RET.E - DNP) est propre a S. mossambicus. I1 en est
de méme pour les liaisons (RET.S - DNP) et TAPS - NA). Par contre, les
liaisons (RET.S - NI) et (APS - DNP) sont communes aux deux especes.

Comme chez S. niloticus, la danse nuptiale (DNP) précéde soit
1'immobilisation (IM) soit Te happement de sable (HS) qui peut égale-
ment apparaftre a la suite de la nage en arriére.

Dans deux cas sur trois, la ponte a eu lieu apres 1'immobilisa-
tion (liaison IM - PT : 70 %). I1 faut se souvenir que chez S. niloticus,
la Tiaison majeure qui précédait la ponte était, dans 62,5 % des cas,

HS - PT.

On remarque que la pseudo-danse nuptiale (PSDNP) ne précéde ja-
mais la ponte et que la parade latérale (PL) ainsi que le creusement
(CRE) sont relégués a 1'arriere-plan et ne sont inclus dans aucune des
principales voies conduisant a la ponte et a la fécondation.

Egalement chez cet animal, i1 faut noter d'une part la multi-
plicité des enchainements effectués, et d'autre part la fréquence éle-

.

vée de retours en arriére a partir d'un acte qui peut avoir une place
avancée dans la scéne.
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Figure 12 : Séquences des attitudes aboutissant a la ponte et a la
fécondation chez 10 couples de S. mossambicus.
Les légendes sont les mémes que pour la figure 8.

o
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VI.V.3.2. Enchainement des actes dans les couples composés par des

a. Couples parvenant & 1'hybridation

Par deux fois, nous avons réussi 1'hybridation de S. mossambi-
cus mdle X S. niloticus femelle. Malheureusement, le comportement re-
producteur Tors de” cos hybridations nta pas éLd observe,

b. Couples ne parvenant pas & 1'hybridation

Dans le cas des couples composés de S. mossambicus male X
S. niloticus femelle et ne parvenant pas & 1'hybridation, 1'enchafine-
ment des actes différe lui aussi de celui des couples conspécifiques
(figure 13).

Si, des le rapprochement (RA), Ta femelle répond a son parte-
naire selon les trois mémes types de liaisons (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 1a Tiaison (RA - APS) (29 % contre 11 %). Ceci semble indiquer
que la femelle est peu disposée a devenir partenaire.

A la différence de la figure 12, la parade latérale (PL) occu-
pe une place de premier choix. Peut-8tre suite a la passivité de Ta
femelle, le mile devient agressif. Au lieu d'assumer Tla posture d'apai-
sement (immobilisation), la femelle Tui "répond en male" (liaison PL -
ATM). Les attaques de la femelle se terminent le plus souvent par un
accrochage (chasse de la femelle) (liaison ATM - CHF) compromettant
ainsi toutes possibilités de 1'hybridation.
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Figure 13 : Schéma de la succession des interactions comportementales
enire S. mossambicus male et S. niloticus femelle ne parvenant pas a
1*hybridation. -

Les 1égendes sont les mémes que pour la figure 8.
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V1.V.4. Comparaison et conclusion sur les enchainements d'actes des

especes étudiées : vers une définition des voies communes

possibles

Bien que les espéces étudiées présentent pratiquement la méme
gamme de mouvements, on peut cependant constater plusieurs particulari-
tés en ce qui concerne 1'crganisation de ceux-ci en séquences conduisant
@ la ponte et & Ta fécondation.

VI.V.4.1. Les différences

En examinant les principales voies menant a la ponte et & la
fécondation (figures 8 et 12), i1 faut se souvenir que chez S. mossam-
bicus, la parade latérale (PL) et le creusement (CRE) sont tout a fait
secondaires et n'existent pas. La situation est complétement différen-
te chez S. niloticus en ce sens que ces deux postures sont associées
aux séquences principales.

En poursuivant 1'examen des figures 8 et 12, on voit que la
nage en arriere, qui n'existe que chez S mossambicus, illustre a nou-
veau la différence des enchainements. Par ailleurs, chez S. niloticus,
la derniére posture précédant la ponte est, dans 62,5 % 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. mossambicus, la pseudo-
danse nuptiale ne précede jamais la ponte. De plus, a la différence de
S. niloticus, T'immobilisation (IM) devient 1'acte majeur qui précéde
Ta ponte et la fécondation.

VI.V.4.2. Les ressemblances

L'examen des fiures 8 et 12 nous permet de souligner que, MAL-
GRE LA SPECIFICITE DES VOIES PRINCIPALES, IL Y A TROIS POSSIBILITES DE
VOIES COMMUNES. Celles-ci ont donc été observées chez les deux espéces
(figure 14). Cependant, i1 convient de noter que CES VOIES PRESENTENT
LA PARTICULARITE D'ETRE FORT SECONDAIRES SOIT POUR L'UNE OU L'AUTRE ES-
PECE, ST ELLES NE SONT PAS ENTIEREMENT SECONDAIRES POUR LES DEUX ESPECES.
ON PEUT DONC SUPPOSER QUE CES VOIES COMMUNES, CERTES SECONDAIRES, POUR-
RAIENT ABOUTIR A LA PONTE ET A LA FECONDATION CHEZ LES COUPLES HETERO-
SPECIFIQUES.
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VI.VI. APPROCHE DL L'HYBRIDATION A L'AIDE D'UN MODELE STATISTIQUE

La similitude qui se dégage des voies secondaires menant a Ta
ponte et a la fécondation nous incite a aller au-delad de la seule ob-
servation des faits et a nous interroger sur les possibilités d'obtenir
1'hybridation.

Bien que les actes utilisés dans ces voies communes soient Tes
mémes (Fig. 14), leurs fréqguences d'emploi par contre sont différentes.
Par conséquent, pour chaque voie, on peut déterminer la séquence compor-
tementale moyenne. D'aprés LINDSEY (1982) (communication personnelle),
1'hybridation est 1iée a 1'écart entre la séquence de base des deux es-
peces et la séquence moyenne. En effet, si cet écart est grand (signifi-
catif), cela signifie que le comportement des deux espéces s'écarte de
leur comportement moyen. Par conséquent, les possibilités d'obtenir 1!
hybridation seraient moindres. Au contraire, si cet écart est petit
(donc non significatif), on conclut aisément que le comportement des
deux espeéces est voisin de Teur 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 hypotheése est testée en appliquant la formule :

, 5 1 Ny - fay
X° =24 = fli log [— | + Ny - fi log
=1 n
1 N3

fls ¥ o Nq ¥ Noq - Fpq - Ty
E f11 Tog Ny - f] log

Ns .

11+ gy Mg * Mo
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= fréquence de la séquence.

Py = nombre total de séquences.
Ny - fi) = nombre de fois que la séquence n'a pas €été observée.
fri * Ta

1l

rapport de la somme des fréquences des séquences homo-
Npi * Noj logues a la somme des nombres totaux de séquences.

L'application de cette formule donne les résultats consignés dans le
tableau 40.

CE TABLEAU MONTRE QUE, POUR CHAQUL VOIE CONSIDEREE, LA VALEUR
DE CHI-CARRE OBSERVEE EST INFERIEURE A CELLE CORRESPONDANT AU SEUIL
ADOPTE. L'HYPOTHESE DE CROISEMENT DE S. niloticus ET DE S. mossambicus
PAR CES VOIES PEUT DONC ETRE ACCEPTEE. PAR AILLEURS, LE CALTUL MONTRE
QUE L'HYBRIDATION SE PRODUIRA PRINCIPALEMENT PAR LA VOIE 2b. NOUS AVONS
EU LA CHANCE DE L'OBSERVER UNE SEULE FOIS, MAIS PAR LA VOIE 3a. COMME
QUOI LA NATURE EST PLUS COMPLEXE ET PRESENTE PLUS DE DETOURS QUE NE LE
LAISSENT SUPPOSER NOS ANALYSES ET NOS BELLES THEORIES !

—
Voies Types de séquences X2 observé | dd1 Xg,O?
la RA - RET.E - NI - APS - DNP - IM 12,3668 5 13,388
1b RA - RET.E - NI - APS - DNP - HS 11,146 ! '
2a RA - RET.S - NI - APS - DNP - IM 8,9262 i '
2b RA - RET.S - NI - APS - DNP - HS 7,7054 ! '
3%, 001
3a RA - APS - DNP - IM 12,8578 " 16,76
3b RA - APS - DNP - HS 11,637 t :

Tableau 40 : Valeurs de chi-carré pour lesquelles 1'hypothese d'hybri-
dation entre S. niloticus et S. mossambicus est acceptée
ou rejetée au seull adopté.
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VI.VII. REMARQUE CONCERNANT LE COMPORTEMENT DE PONTE ET DE FECONDATION

Le but essentiel visé par la présente étude consistait en 1la
comparaison des préliminaires conduisant & la ponte et 3 la fécondation
car, apparemment, c'est a ce stade que se rompent les couples non com-
posés d'individus conspécifiques. Par ailleurs, les mouvements de ponte
et de fécondation ne présentent aucune différence chez les animaux étu-
diés. Ce sont Tes raisons pour lesquelles nous n'avons pas jugé néces-
saire de nous attarder sur les mouvements expressifs de cette époque de
la reproduction.
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CINQUIEME PARTIE

CONCLUSION GENERALE
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Nous avons entrepris ce travail dans le but de rechercher, au
niveau comportemental, les mécanismes particuliers qui réduisent le
plein succes de 1'hybridation entre deux especes de Cichlides couramment
utilisées dans les piscicultures africaines et asiatiques. Ce faisant,
nous nous sommes attachés & comparer les signaux de communication qui
président a la reproduction. En commengant ce travail, nous pensions
nous limiter essentiellement & la forme et aux particularités dans la
forme de ces éléments. Les moyens dont nous disposions nous ont amenés
cependant a réaliser une étude plus approfondie. L'investigation a alors
été poussée dans plusieurs directions, nous nous sommes notamment pen-
chés sur la fréquence et sur 1'évolution de ces éléments au cours du
comportement de parade. Ensuite, nous avons analyse el comparé la seé-
quence des événements qui conduisent a la ponte et a 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 males, ON NOTE TOUT D'ABORD QUE LE REPERTOIRE DES AC-
TES SEXUELS N'EST PAS EXACTEMENT LE MEME : EN CE QUI CONCERNE LA FORME,
ON REMARQUE TMMEDIATEMENT QU'IL N'YA A AUCUNE SIMILITUDE ENTRE LES DEUX
ESPECES; ENFIN, CES ELEMENTS DE LA PARADE DES MALES DIFFERENT PAR LEUR
FREQUENCE D'EMPLOI.

L'EVOLUTION DES COMPORTEMENTS AU COURS DE LA PARADE, LE ROLE
QUE CHAQUE ACTIVITE APPORTE POUR LE SUCCES DE LA REPRODUCTION SONT EGA-
LEMENT TRES HOMOGENES CHEZ LES FEMELLES. Chez les males, a 1'exception
du rapprochement (RA) et de la nage d'invitation (NI), considérés comme
actes secondaires et dont la fonction de communication est mal définie,
TOUS LES AUTRES ELEMENTS ONT UNE FONCTION SEXUELLE BIEN ETABLIE. CEPEN-
DANT, CELLES-CI NE SONT PAS EQUIVALENTES CHEZ LES DEUX ESPECES.

L'étude de la cohérence temporelle de la succession des actes
individuels a souligné la disparité des actes effectués par les males
vis-a-vis de leurs partenaires conspécifiques et hétérospécifiques. En
effet, on constate que LE MALE, PLACE AVEC LES FEMELLES HETEROSPECIFI-
QUES, EFFECTUE UNE COUR QUI, DANS SON ENSEMBLE, N'EST PAS SEMBLABLE A
CELLE ADRESSEE AUX FEMELLES CONSPECIFIQUES. Ce qui différencie le com-
portement des males & 1'égard de leurs partenaires conspécifiques et
hétérospécifiques résulte vraisemblablement du fait que les premiéeres
présentent des réponses permettant un enchainement, tandis que les se-
condes ne les présentent pas; ce qui peut &tre interprété comme une non
réceptivité immédiate. Aussi, le male courtise moins énergiquement les
femelles conspécifiques, plus facilement consentantes, que Tes femelles
hétérospécifiques. Enfin, LA COMPARAISON DE LA SUCCESSION DES ACTES DES
MALES REVELE UNE DIFFERENCE NETTE DES COURS DES DEUX ESPECES : CHAQUE
ESPECE SEMBLE COMBINER SES ACTIVITES SEXUELLES DANS UN ORDRE QUI LUT EST
PROPRE.

L'analyse de la succession des interactions conduisant a la
ponte et a la fécondation nous a permis de proposer des schemas explica-
tifs de 1'organisation du comportement de parade des animaux étudiés
aussi bien dans le contexte de rencontres sexuelles conspécifiques qu'
interspécifiques. PAR RAPPORT AUX PRINCIPALES VOIES QUI, DU RESTE, SONT
SPECIFIQUES, IL EXISTE DES VOIES SECONDAIRES : CELLES-CI SONT COMMUNES
ET PERMETTENT AINSI DE SE RENDRE COMPTE DU DEGRE DE PARENTE DES ESPECES
ETUDIEES. Signalons enfin que LA PONTE ET LA FECONDATION NE DIFFERENT
PRATIQUEMENT PAS D'UNE ESPECE A L'AUTRE.
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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 1'hybridation entre S. niloticus et S. mossambicus, et

peuvent s'appliquer aussi bien a d'autres organismes.

De 1'étude comparative, i1 ressort que les actes sexuels mdles sont des
caracteéres hautement spécifiques.

Pourtant, Te< possibilités de croicement entre les deux espoces ne sont
pas nulles. Donc, malgré la spécificitd des actes des males, les femel-
les, dont le rdle de la reconnaissance des signaux des miles de leur es-
pece semble Teur appartenir, n'exercent pas une discrimination absolue
vis-a-vis des males étrangers comme on pourrait s'y attendre. )

A premiere vue, cette constatation parait paradoxale, puisque le main-
tien de 1'intégrité des espéces va de pair avec la spécificité des si-
gnaux de communication qui président a la reproduction. Mais, en réali-
té, ce qui parait paradoxal ici peut-il 1'@tre dans les conditions de
reproduction naturelle ? En effet, dans une aréne de reproduction,
quelle est Ta chance que 1'on a de voir se former un couple hétérospé-
cifique (S. niloticus X S. mossambicus) ? Quelle est la chance de voir
ce couple passer par une des voies mises en évidence précédemment ? En-
fin, quel est le pourcentage d'alevins hybrides produits ? Tous ces é1é-
ments demandent encore a étre éclaircis avant que puissent &tre formu-
1ées des réponses claires aux questions soulevées par la spécificité

des signaux de communication des mdles et la non discrimination des fe-
melles.

De méme, une analyse s'impose quant & la recherche de la cause
de la réduction de 1'efficacité des barriegres éthologiques observées.
Pour notre part, nous constatons qu'en aquarium, la longueur du contact
semble un obstacle pour le croisement des deux especes car elle permet
aux individus mis en présence de corriger leurs erreurs initiales.

Nous pensons que L'HYBRIDATION NE PEUT SE PRODUIRE 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 MOINS 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'ENGAGEMENT" DES PARTENAIRES, RENDANT AINSI
LA FEMELLE CAPABLE DE REPONDRE A DES STIMULI HAUTEMENT INAPPROPRIES.
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Figure 1 : Fréquences relatives des différents actes sexuels présentés
par 5 miles de S. niloticus durant Ta totalité de la période

d'observation (5 heures).
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Figure 2 : Fréquences relatives des différents actes sexuels présentés
par 5 mdles de S. mossambicus durant la totalité de la période
d'observation (5 heures).
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Fréquences relatives des différents actes sexuels présentés
par 5 femelles de S. niloticus durant la totalité de la période
d'observation (5 heures).
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Fréquences relatives des différents actes sexuels présentés
par 5 femelles de S. mossambicus durant la totalité de la
période d'observation (5 heures).

Les 1égendes sont les mémes que pour la figure 3.






ANNEXE 2

153



— Pz

DNP

P3 P,

NI

P, Pe

RA P,
Pio

Po PL

CRE
P

Pg

Figure 5 : Exemple de figure fournie par AC qui fait apparaitre des
corrélations entre les diverses attitudes et les étapes suc-
cessives de la parade de S. niloticus male.

Les étapes ou périodes (PER) sont numérotées de 1 a 12.
Chaque période représente 5 minutes d'observation,
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Figure 6 :

Exemple de figure fournie par AC qui fait apparaitre des corrélations entre les diverses attitudes
et les étapes successives de la parade de S. mossambicus mdle.

Les étapes sont numérotées comme pour la figure 5.




Figure 7 : Exemple de figure fournie par AC gqui fait apparaitre des
corrélations entre les diverses attitudes et Tes étapes suc-
cessives de 1'incitation a la ponte chez S. niloticus femelle.

Les différentes étapes sont numérotées comme pour la
figure 5.
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Exemple de figure fournie par AC qui fait apparaitre des corrélations entre les diverses attitudes et

les étapes successives de 1'incitation a la ponte chez S. mossambicus femelle.
Les différentes étapes sont numérotées comme pour la figure 5.
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ANNEXE 3

Figure 9 : Evolution au cours des parades sexuelles de S. niloticus et
de S. mossambicus mdles de la fréquence du rapprochement
(la et 1b), de Ta parade latérale (2a), de la nage d'invita-
tion (3a et 3b), de la danse nuptiale (4a et 4b), du creuse-
ment (5a et 5b) et de la nage en arriere (6b).

- En abscisse, le nombre d'étapes de la parade;
En ordonnée, le nombre d'attitudes observées;

: Courbe théorique d'évolution;

F FF : Evolution observée.
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Figure 10 :

ANNEXE 4

Evolution au cours de 1'incitation a Ta ponte de S. niloticus
et de S. mossambicus femelles de la fréquence de T'approche
sexuelTe (1a et 1b), de la retraite au ras de 1'eau (2a et
2b), de la retraite en surface (3a et 3b), de 1'immobilisation
(4a et 4b), du happement de sable (5a et 5b) et de la
pseudo-danse nuptiale (6a et 6b).

Les 1égendes sont les mémes que pour la figure 9.
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Fig. 10.3a. Fig. 10.3b.
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ANNEXE 5

Tableaux des données participant a 1'analyse markovienne; respectivement
chez S. niloticus et S. mossambicus miles (tableaux I et I1), chez
S. niToticus et S. mossambicus femelles (tableaux III et V)

Dans chaque cellule, on a deux chiffres :
- en haut, Te nombre de cas observés;
- en bas, les répétitions théoriques selon le modéle markovien d'ordre 1

Les nombres dans les cellules se lisent de la fagon suivante :

- dans les lignes : le mouvement A a précédé X fois le mouvement B qui a
précédé Y fois le mouvement C.
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ANNEXE 6

Analyse des associations temporelles des actes sexuels exécutés par
les males ou les femelles en contexte intra- et interspécifique.
Tableaux des données respectivement chez :

niloticus male (Va et Vb)

mossambicus male (VIa et VIb)

niloticus femelle (VIIa et VIIb)

mossambicus femelle (VIIIa et VIIIb)

v v |l |l

Dans chaque cellule, nous avons deux chiffres :
- en haut, Ta fréquence observée;
- en bas, la fréquence théorique.

Les chiffres dans les cellules se lisent de la fagon suivante :

- horizontalement dans Tes lignes : le mouvement A a précédé X fois
le mouvement B;

- verticalement dans les colonnes : le mouvement C a suivi Y fois le
mouvement D.
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Tableau Vu

MALE

Actes qui suivent

180

RA pL NI DNP CRE TOTAL
27 74 93 31 14
RA | 32 5062 | 37,2318 | 25,4895 89,9202 | 53,8430 | %
-+
Sl o 37 101 32 49 24 —
b 35.7705 | 40,9706 | 28,0491| 98,9598 | 59,2498 | °
(S]
B
w| Bl 4 56 38 21 13 20 i
=2 24.2097 | 27,7201 | 18,9838 | 66,9766 | 40,1006
<| &
=l ol o | 46 13 18 389 149 .
8 83,6458 | 95,8058 | 65,5901 | 231,4080 | 138,5300
Q
<C
e | 61 34 14 116 149 -
50,8675 | 58,2624 | 39,8873 | 140,7261 | 84,2564
TOTAL 227 260 178 628 376 1669
Tableau Vp
MALE
Actes qui suivent
RA pL NI ONP CRE CHF | TOTAL
o a3 40 23 17 2 ) -
33,7611 | 31,80 | 11,4397 | 44,3638 | 3,6272 25
»
=
& 33 60 9 8 2 ,
8™ | 0,25 | 28,5 10,25 | 39,75 3,25 . .
v
R - 17 9 5 8 1 . 20
2 | 10,8035 | 10,1785 | 13,6607 | 14,1964 1,1607 ¢
<C o
= 12| ow| 20 : 4 10 4 - | 1ss
3 42,6741 | 40,2053 | 14,4598 | 56,0758 | 4,5848
( —
che 8 1 0 0 4 _ N
3,5111 | 3,3080 | 1,1807 | 4,6138 | 0,37772 13
TOTAL | 121 114 n 159 13 - | ass |
L1




MALE

MALE

Tableau Via

MALE

Actes qui suivent

RA PL NI DNP CRE NA TOTAL
RA 17 3 64 40 1 33 158
32,6675 | 5,1243 | 20,7108 | 26,6891 5,5513 | 67,2567
pL 1 21 1 1 0 0 o1
§ 4,9621 | 0,7783 | 13,1459 | 14,0540 | 0,8432 | 10,2162
he)
S N 40 0 5 29 2 20 96
i 19,8486 | 3,1135 | 12,5837 | 16,2162 | 3,3729 | 40,8648
S | onp 35 0 17 11 4 57 124
o 25,6378 | 4,0216 | 16,2540 | 20,9459 | 4,3567 | 52,7837
(3]
S| cre 6 0 0 1 15 4 2%
< 5,3756 | 0,8432 | 13,4081 | 4,3918 | 0,9135| 11,0675
NA 54 0 10 43 4 201 312
64,5081 | 10,1183 | 40,8972 | 52,7027 | 10,9621 | 132,8108
TOTAL 153 24 97 125 26 315 740
Tableau VIb
MALE
Actes qui suivent
RA PL NI ONP CRE NA CHF | TOTAL
RA 73 37 62 49 5 8 . 234
75,9914 | 38,4978 | 33,8111 | 50,8841 | 18,7467 | 16,0685
oL 33 49 7 9 2 11 _ 111
= 36,0472 | 18,2618 | 16,0386 | 24,1373 | 8,8927 7,6223
Q
I 44 8 3 33 1 11 ) 100
@ 32,4749 | 16,4520 | 14,4492 | 21,7453 | 18,0114 | 6,8669
o
=| onp 53 8 25 31 21 13 ) 151
o 49,0371 | 24,8426 | 21,8183 | 32,8354 | 12,0972 | 10,3690
81 cre 11 4 2 16 21 1 } 55
£ 17,8612 | 19,0486 | 7,9470 | 11,9599 | 4,4062 | 3,7768
KA 13 9 2 14 6 4 B 18
15,5879 | 7,8969 | 16,9356 | 10,4377 | 3,8454 | 3,2961
TOTAL 227 115 101 152 56 48 = 699
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FEMELLE

FEMELLE

Tableau VIIa

FEMELLE
APS ™ RET.E RET.S HS PSDNP | TOTAL
- 52 120 81 18 22 4 .
32,3780 | 60,6951 | 51,2560 | 16,6829 |128,4146 | 7,5731
» 27 244 112 17 141 19 -
61,0495 |114,4819 | 96,6444 | 31,4560 |242,1286 | 14,2793
175 43 192 47 8 2
RET.E | 50,9100 | 95,4364 | 80,5946 | 26,2320 |201,9179 | 11,9079 | %67
36 11 38 66 2 0
RET.S | 16,6796 | 31,2671 | 26,4086 | 8,5042 | 66,1529 | 13,9013 | 1°3
" 4 126 42 4 946 38 60
126,4597 |237,0583 |200,1921 | 65,1589 |501,5521 | 29,5787
3 9 ) 0 51 6
PSONP | 7 5221 | 14,1008 | 11,9079 | 3,8758 | 29,8337 | 1,759 69
TOTAL | 295 553 467 152 1170 69 2706
Tableau VIIb
FEMELLE
APS IM RET.E | RET.S HS AT.M | TOTAL
s 17 22 48 38 - 2 11 -
19,5047 | 13,9319 | 41,9426 | 35,3432 | 6,0127 | 21,2646
- 12 33 24 12 2 17 o0
14,1339 | 10,0956 | 30,3931 | 25,6110 | 4,3570 | 15,4091
63 19 100 64 11 27 )
RET.E | 40,1202 | 28,6716 | 86,3166 | 72,7353 | 12,3740 | 43,7619 | 84
34 10 77 104 5 9
RET.S | 33,7800 | 24,1285 | 72,6397 | 61,2104 | 10,4133 | 36,8278 | 239
s 2 8 8 5 15 4 5
5,6535 | 4,0382 | 12,1572 | 10,2444 | 1,7428 | 6,1636
5 5 29 18 6 77
AT.M | 19,7874 | 14,1339 | 42,5508 | 35,8554 | 6,60998 | 21,5727 | 14°
TOTAL | 133 95 286 241 41 145 941
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FEMELLE

FEMELLE

Tableau VIIIa

183

FEMELLE
APS M RET.E RET.S HS PSONP | TOTAL
- 69 36 59 28 43 19
39,9280 | 20,6856 | 36,7209 | 20,8459 | 118,9823 | 16,8371 | 254
M 9 63 18 7 29 5 131
20,5928 | 10,6685 | 18,9387 | 10,7512 | 61,3648 | 8,6837
RET.E 109 2 90 25 3 0 229
=1 35,9981 | 18,6496 | 33,1066 | 18,7941 | 107,2714| 15,1799
— 60 1 12 54 2 1 130
>| 20,4356 | 10,5871 | 18,7941 | 10,6691 | 60,8964 | 8,6174
- 0 21 38 12 592 72 735
° | 115,5397 | 59,8579 | 106,2594 | 60,3219 | 344,2992 | 48,7215
PSDNN 2 6 12 4 73 8 105
‘| 16,5056 | 8,5511 | 15,1799 | 8,6174 | 49,1856 | 6,9602
TOTAL 249 129 229 130 742 105 1584
Tableau VIIIb
FEMELLE
APS M RET.E RET.S AT.M | TOTAL
17 26 30 14 0 i
APS | 15,3195 | 26,2891 | 24,7760 | 17,0217 3,5934
iy 8 91 23 6 9 tir
24,1239 | 41,3978 | 39,0152 | 26,8043 5,6586
39 11 47 31 0
RET-E 1 2205301 | 38,6782 | 36,4521 | 25,0434 | 15,2869 | 128
. 17 4 30 37 0
RET.S | 15,4956 | 26,5013 | 25,0608 | 17,2173 | 3,6347 | &8
0 7 1 2 10
ATM 35217 | 6,0038 | 5,6956 | 3,9130 | o0,8260 | 20
TOTAL 81 139 131 90 19 460
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ANNEXE /

- Les dépendances entre les différents comportements des partenaires
au cours de la parade sexuelle.

- Analyse des enchainements d'actes.

Tableaux des données participant a ces deux analyses respectivement
chez :

S. niloticus male X

1%

niloticus femelle (tableaux IXa et IXb)

w

S. niloticus male X mossambicus femelle (tableaux Xa et Xb)

S. mossambicus male X S. mossambicus femelle (tableaux XIa et XIb)
S. mossambicus mdle X S. niloticus femelle (tableaux XIIa et XIIb)

Dans Tes cellules, les chiffres se lisent comme dans le tableau Va.
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Tableau IXa

186

FEMELLE
APS I RET.E RET.S s | PSONP | TOTAL
5 37 21 125 57 2 0 "
33,9573 | 80,0935 | 51,1509| 15,1876 | 57,8851 | 3,7252
oL 13 150 70 20 12 0 -
37,1847 | 87,7057 | 56,0124| 16,6311 | 63,3866 | 4,0793
w
. 134 1 30 14 1 0 0
= 25,2575 | 50,5737 | 38,0461| 11,2966 | 43,0550 | 2,7708
=
B 19 308 21 1 259 19 o
87,9804 | 207,5150 | 132,5275| 39,3499 |149,9751 | 9,6518
HE 34 79 111 14 130 7 -
52,6198 | 124,1119 | 79,2628 | 23,5346 | 89,6980 | 5,7726
TOTAL 237 559 357 106 404 26 | 1689
Tableau IXb
MALE
RA pL NI DNP CRE | TOTAL
23 60 a2 7 50
APS | 33,5021 | 38,8729 | 26,2576| 92,1216 | 55,1556 | <236
o 12 81 24 205 91 "
. 56,3965 | 65,2623 | 44,0828 | 154,6595 | 92,5986
e 143 63 87 30 59
—| RET-E } 55 1633 | 60,3637 | 40,7740 | 143,0506 | 85,6481 | 582
[F8)
= 48 34 2 8 15
w| RET.S |47 6153 | 20,3846 | 13,7692 | 48,3076 | 28,9230 | 129
L
s 2 27 1 284 157 -
64,3166 | 74,4275 | 50,2737 | 176,3792 | 105,6028
1 0 1 30 4
PENP 4,915 | 5,6887 | 3,8425| 13,4812 8,0715 | 3O
TOTAL 229 265 179 628 376 | 1677




Tableau Xa

FEMELLE
APS M RET.E RET.S AT.M TOTAL
15 2 25 37 0 79
RA { 12,5431 | 29,7075 | 20,2451 | 14,7437 | 1,7604
PL 13 21 35 21 0 90

14,2896 | 33,8440 | 23,0640 | 16,7966 | 2,0055

wl 28 0 8 3 0 2
- 6,1922 | 14,6657 | 9,9944 | 7,2785 | 0,8690
<C
=
1 110 14 5 8
NP1 21,9108 | 51,8941 | 35,3649 | 25,7548 | 3,0752 | 138
0 2 10 1 0
CRE 2,060 | 4,8885 | 3,3314 | 2,4261 | 0,2896 13
TOTAL| 57 135 92 67 8 359
Tableau Xb
MALE
RA pL NI DNP CRE | CH.F | TOTAL
5 8 32 9 16 1 2 68
23,5384 | 13,2637 | 3,5494 | 24,0989 | 1,6813 | 1,8681
" 1 13 3 100 4 0 121
s 41,8846 | 23,6016 | 6,3150 | 42,8818 | 2,9917 | 3,3241
- 67 16 2 0 3 5
- RET.E | 35 1923 | 18,1401 | 4,8543 | 32,9587 | 2,2094 | 2,5548 | 93
L 50 10 5 1 1 3
w | RET.SV o4 2307 | 13.6538 | 3,6538 | 24,8076 | 1,7307 | 1,9230 | 7O
T 0 0 0 12 0 0 12
M| a,1538 | 2,306 | 0,6263| 4,2527 | 0,2967 | 0,3296
TOTAL | 126 71 19 129 9 10 364

187



MALE

FEMELLE

Tableau XIa

FEMELLE
APS I RET.E | RET.S HS pSONP | TOTAL
o 58 5 73 63 0 1 -
48,4911 | 33,2986 | 37,4609 | 23,3090 | 52,2372 | 5,2029
oL 0 17 1 2 9 1 “
7,273 | 4,9947 | 5,6191 | 13,4963 | 7,8355 | 0,7804 | °
. 93 3 14 15 3 0 -
31,0343 | 21,3111 | 23,9750 | 14,9177 | 33,4318 | 3,3298
i 35 63 0 16 52 2 .
50,6732 | 34,7970 | 39,1467 | 24,3579 | 54,5879 | 5,4370
- 3 12 10 2 0 0 .
6,5063 | 4,4953 | 5,0572 | 3,1467 | 7,0520 | 0,7023 | °
" 44 60 0 14 187 21 .
88,9812 | 61,1030 | 68,7408 | 42,7721 | 95,8553 | 9,5473 | °
ToTAL | 283 160 180 112 251 25 961
Tableau XIb
MALE
RA PL NI DNP CRE NA | TOTAL
3 0 18 74 4 77 .
APS | 41,9311 | 6.4509 | 27,5240 | 45,1565 | 5,8088 |79,1315 | %6
i 0 17 8 33 15 54 .
25.8507 | 3,9770 | 16,9686 | 27,8392 | 13,5793 |48,7849
erg | 116 2 10 23 7 20 e
‘B | 46,4001 | 7,1398 | 30,4634 | 49,9791 | 6,4258 |87,5824 | °°C
75 1 32 24 0 9
RET.S | 55 7004 | 4,4154 | 18,8302 | 30,9081 | 3.9739 |s4,1608 | %!
s 1 9 0 30 0 179 .
44,5772 | 6.8580 | 29,2600 | 48,0062 | 6,1722 |84,1257 | °
0 1 0 6 1 29
PSONP | 5 s313 | 1,1586 | 4,9436 | 8,1106 | 1,0427 |1a,2120 |
TOTAL | 195 30 128 210 27 368 958
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MALE

FEME!

Tableau XIla

FEMELLE
APS M RET.E | RET.S HS AT | rora
RA 23 9 67 81 5 12 197
30,3799 | 31,3195 | 63,5786 | 49,7980 | 5,0111 | 16,9125
ol 4 15 41 23 8 24 s
17,7344 | 18,2829 | 37,1144 | 29,0699 | 2,9252 | 9.,8728
NI 50 4 22 16 2 1 95
14,6502 | 15,1033 | 30,6597 | 24,0143 | 2,4165 | 8,1558
- 11 38 46 20 1 13 -
19,8934 | 20,5087 | 41,6327 | 32,6089 | 3,2813 |11,0747
- 1 21 14 11 0 3 i
7,7106 | 7,9491 | 16,1367 | 12,6391 | 1,2718 | 4,2925
NA L4 13 13 8 0 1 43
6,6311 | 6,8362 | 13,8775 | 10,8696 | 1,0937 | 3,6915
TOTAL 97 100 203 159 16 54 629
Tableau XIIb
MALE
RA pL NI DNP CRE NA cHF | TOTAL
- 5 13 24 32 6 12 0 -
33,9872 | 16,4076 | 10,8407 | 16,5541 | 6,5923 | 6,1528 | 1, 49
i 2 18 8 25 18 6 0 v7
28,4458 | 13,7324 | 9,0732 | 13,8550 | 5,5175 | 5,1496 | 1,2261
, 116 20 23 22 8 14 2
RET-E | 55 2324 | 36,5605 | 24,1560 | 36,8869 | 14,6894 | 13,7901 | 3.2643 | 205
IS SCALACN Bl It §
R I 30 11 18 9 7 3 | 181
-S| 66,8662 | 32,2802 | 21,3280 | 32,5684 | 12,9697 | 12,1050 | 2,8821
o 2 0 5 4 0 2 0 I
4,805 | 2,3184 | 1,5318 | 2,3291 | 0,9315 | 0,8694 | 0,2070
AT.M 4 31 3 12 4 1 5 6
: 22,1656 | 10,7006 | 7,0700 | 10,7961 | 4,2993 | 4,0127 | 0,9554
TOTAL | 232 112 78 113 a5 42 10 | 628
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ANNEXE 8

Analyse de Tla source de dépendance des comportements sexuels respecti-
vement chez :

it
1%)

niloticus male X S. niloticus femelle (tableau XIII)

- S. niloticus male X S. mossambicus femelle (tableau XIV)

1%}

mossambicus male X S. mossambicus femelle (tableau XV)

1
%)

. mossambicus mdle X S. niloticus femelle (tableau XVI)

Chaque tableau fournit des valeurs de Y pour lesquelles 1'observation
d'un comportement chez un partenaire favorise (Y > 0 et grand) ou défa-
forise (Y< 0 et grand) celui de son conjoint.
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¢61

Actes qui précedent

Tableau XIII

des comportements sexuels.

Le tableau fournit des valeurs de Y pour lesquelles 1'observation d'un comportement chez

: Analyse pour les couples conspécifiques de S. niloticus de la source de la dépendance

un partenaire favorise (Y > 0 et grand) ou défavorise (Y < 0 et grand) celui de son

conjoint.
Actes qui suivent
RA PL NI DNP CRE APS M RET.E RET.S HS PSDNP
RA 0,5221 |-6,6030 | 10,3258 | 10,7291 | -7,3453 | -1,9301
PL -3,9660 6,6517 1,8689 0,8260 -6,4543 -2,0197
NI 21,6377 | -7,5888 -1,3044 0,8043 -6,4092 -1,6645
DNP -7,5674 6,9755 | -9,6879 | -6,1135 8,9026 3,0090
CRE -2,5668 | -4,0493 3,5648 | -1,9654 4,2463 0,5108
APS 1,8275 3,3562 3,1242 | -2,2006 | -0,6942
IM -5,9118 1,9480 | -3,0247 4,0479 | -0,1661
RET.E 12,5770 0,3393 7,2393 -9,4521 -2,8794
RET.S 7,2396 3,0156 2,7571 -5,7994 -2,5888
HS -7,7704 | -5,4975 | -6,9494 8,1035 5,0015
PSDNP | -1,7662 | -2,3851 | -1,4501 4,4990 | -1,4331




Tableau XIV : Analysz pour les couples hétérospécifiques (S. niloticus mdle X S. mossambicus femelle)

de 12 source de la dépendance des comportements sexuels.
Le tatbleau fournit des valeurs de Y dans ce contexte.

Actes qui suivent

€61

Actes qui précedent

RA PL NI DNP CRE CH.F APS M RET.E RET.S AT .M

RA 0,6937 | -5,0835 1,0567 5,7963 | -1,3268

PL -0,3411 | -2,2078 2,4853 1,0256 | -1,4161

NI 8,7637 | -3,8295 | -0,6308 | -1,5859 | -0,932z

DNP -4,4672 8,0661 | -3,5926 | -4,0896 2,8083

CRE -1,4366 | -1,3064 3,6536 | -0,9155 | -0,5382
APS -3,2027 5,144¢ 2,8932 | -1,6498 | -0,5254 0,0965
M -6,3173 | -2,1822  -1,3194 8,7224 0,5829 | -1,8232
RET.E 6,1348 | -0,5024 | -1,2955 | -5,7409 0,4620 1,5297

RET.S 5,2351 | -0,9888 0,7042 | -4,7799 | -0,5554 0,7766

AT.M -2,038 -1,5299 | -0,7914 3,7568 | -0,5447 | -0,5741




761

Actes qui précedent

Tableau XV : Analyse pour les couples conspécifiques de S.

dépendance des comportements sexuels.
(cfr. tableau XIII).

mossambicus de la source de la

Actes qui suivent
RA PL NI DNP CRE NA APS IM RET.E RET.S HS PSDNP

RA 1,3655 | -4,9040 5,8065 8,2211 | -7,2275 | -1,8426

PL -2,6969 5,3717 | -1,9486 | -0,8002 0,4160 0,2485

NI 11,1233 | -3,9666 | -2,0372 0,0213 -5,2631 -1,8247

NP -2,2017 4,7810 0,2962 | -1,6934 | -0,3502 | -1,4740

CRE -1,3860 3,5396 2,1979 | -0,6464 | -2,6555 | -0,3380

NA -4,7685 |-0,1411 -3,3458 -4,3994 9,3095 3,7066
APS -6,0121 | -2,5398 3,9029 4,2923 | -0,7494 | -0,2396
IM -5,0843 6,5304 | -2,1772 0,9781 6,0366 0,7466
RET.E| 10,2153 -1,9235 1,7278 | -0,9872 0,2265 -7,2214
RET.S 8,6424 | -1,6254 3,0321 | -1,2425 | -1,9934 | -6,1366
HS -6,5268 0,8179 | -5,4093 | -2,5988 | -2,4843 | 10,3440
PSONP -2,74232 | -0,1473 | -2,2234 | -0,7411 | -0,0412 3,9223




Tableau XVI : Anal.se pour les couples hétérospécifiques (Z. mossambicus male X S. niloticus femelle)
de 1z source de la dépendance des comportemer:s sexuels. Le tableau fournit Tles valeurs

de Y zZans ce contexte
Actes gui suivent
RA l PL [ NI { DNP [ CRE l NA FCHF APS M RET.E [RET.S HS AT .M

RA -1,3389 -3,9882 0,4290 4,4216 -0,0049 -1,1945

PL -3,2613 | -0,7677 0,6378 | -1,1258 2,9671 4,4961

NI 9,2357 | -2,8570 | -1,5639 | -1,6354 | -0,2679 | -2,5057

DNP -1,9939 3,8624 0,6768 | -2,2080 | -1,2594 0,5785

Eé CRE -2,4166 4,6289 -0,5319 -0,4610 =151277 -0,6238
NA 0,5315 2,3574 | -0,2355 | -0,8703 | -1,0458 | -1,4008

APS -4,9722 | -0,8412 3,9967 3,7963 | -0,2306 2,3573 | -1,2103

IM -4,9585 1,1516 | -0,3562 2,9941 5,3141 0,3747 | -1,1073

Actes qui précédent

RET.E 4,6271 | -2,7388 | -0,2352 | -2,4511 | -1,7453 0,0782 | -0,6997

RET.S 4,4189 | -0,4013 | -2,2363 | -2,5528 | -1,1022 | -1,4672 0,0694

HS -1,2788 | -1,5226 2,8023 1,0925 | -0,9651 1,2125 | -0,4559

AT.M | -3,8584 6,2056 | -1,5307 0,3664 | -0,2993 | -1,5040 4,1381 jj




