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SYNTHESE / SYNTHESIS

Les stratégies de reproduction chez
les poissons labridés

méditerranéens'
par

Marc Y. YLIEFF'

SUMMARY : Reproductive strategies in Mediterranean labrid fishes

ln contrast to tropical environments. Mediterranean fish assemblages have been
exposed to greater seasonal fluctuations of climatic factors (water temperature. photope-
riod), which have impacted more or less significantly on the biology of fish. The labrid
fishes (wrasses) are good examples of how climatic changes inlluence behavioural strate-
gies. The European wrasses diffèr mainly from the tropical ones by their particular repro-
ductive behavioural patterns. In these wrasses, the variety of the reproductive strategies
(hermaphroditism or gonochorism, spawning seasonality in open water or on substrates.
degrees ofparental care, etc.) make it possible to study the evolution ofthese srrategies.

If in tropics, most of wrasses exhibit planktonic spawning, the Mediterranean ones
adapted their behaviour. developing modes of reproduction unusual in the tropics : short
periods of reprodr,rction, spawning eggs on substrates or in elaborated nests, parental care.
This evolution is dictated. in particular, by the pressure of climatic fàctors, sLlch as water
tcmperaturc, on the presence or the absence of parental care.

Of the 2l Mediterranean species, alrnost all the species studied lay their eggs on
substrirtes or in a nest built by the Iarge territorial nrale. Only Coris.julis, Thaltts.soma pur.,o
and Xyrichtht's ttot,tl<'ultt (protogynous hermaphroditism fish species) spawn in open water
(planktonic spawning) as tropical species do. Moreover, the majority of Symphodus rnales
have complex social structures where nesting territorial males, satellite and sneaker males
can be recognized. These sneakers adopt reproductive behavioural patterns known as alter-
native reproductive behaviour. They can either steal the spawn (streaking) or steal the
fèmale (sneaking). Finalty. the majority of these Sympfutdus give parental care throughout
each nesting cycle (2 to 5 nests are elaborated during the reproductive season in spring),
which always comprises three phases : nest building phase (construction with alive algae
of a substrate fbr spawning or a true nest in form of cup), sexual activity phase (the very
moment the females come to spawn in the nest), and fanning phase (oxygenation of eggs,
by the beat ofthe pectoral fins, until hatching).

I Texte d'un exposé présenté le 28 octobre 1999 au séminaire d'Ethosociologie animale
de I'Université de Liège (Prof. J.C. Ruwer). Manuscrit reçu le 4 janvier 2000 ; accepré
le 25 septembre 2000.

2 Collaborateur scientifique - F.N.R.S. (Fonds National Belge de la Recherche Scienti-
fique, convention F.R.F.C. n" 2.4601.00) à l'Université de Liège, Service d'Ethologie et
de Psychologie animale (Prof. J.C. Ruwer), Laboratoire d'Ethologie des Poissons et des
Amphibiens (Dr P. PoNc:tN) et Aquarium universitaire ,. Dubuisson ». Laboratoire
d'Eco-Ethologie des Vertébrés aquatiques (Prof. J. Voss): Université de Liège, Institut
de Zoologie - 22, cluai Van Beneden. B-4O2O Liège, Belgique.
E-mail : Mzrrc.YI-rEt p@ulg.ac.be
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The diversity of the biol«rgical and behavioural adaptations developed by numerous
tropical and tcnrpcratc species of labrid fishes allow us to considet'the lïntily as art ideal
gr()up t() investi-qate vlrious pr-r>bler.t.ts itr behavior-rral ccology.

Kcywords : Mecliterrancar.i wl'asses. behavioural ccology, reprocluctive stratcgics. altertra-
tive repnrductivc behaviour, rnating systerrs. parental carL'.

Mots clés : l-ablidés ntédite rranéens. écologie conrporlenre!]talc, stratégics de rcprocluc-
ti()n. c()nrporternc-nts leproclucteurs alternatifs. systènres d'appariertrt'trts. soitts
plrrcntitLlx.

lntroduction

Comme les autres membres du règne animal. les poissons développent
des straté-eies comportementales qui leur permettent de satistaire leurs besoins
essentiels (nutrition. défènse, reproduction). L'ichtyo-éthologiste tente de préci-
ser quelles stratégies comportementales telle ou telle espèce (ou telle ou telle
catégorie sociale d'une espèce) a développées pour répondre avec plus ou
moins de succès aux modifications de I'environnement.

L'étude des stratégies de reproduction suppose que I'on s'interroge sur le
rôle et I'inf-luence des comportements reproducter"rrs dans l'économie et le stlc-
cès des groupes et des popr-rlations iurimales. Ainsi, parallèlement à la recherche
des fhcteurs de causalité ou de la « Qr,restion du comntent >> (ltrrt.ritttute cuuse.s)

qr"ri tbnt que I'animal se comporte de telle manièr'e à tel mornent, on recher-
chera l'évolr"rtion. la valeur adaptati';e et la signification biologiquc ou la
* Question du pourquoi >, (trltirtttrtc t'uttses) des comportemcnts reprodLtcteurs.
On parlcra alors volonticrs cl'écologie c<>n-rpclrtcrncntale (KRtrus et DAvttls,
l9U7; At-coc'x. 1993). Les br-rts poursr-rivis par cette apprttche particulière ct
sitr-rée à un second niveau d'analyse s()nt Llne rneilleure connaissance des voies
ct des rlodalités spécifiques de réponse d'un ittritnal p()Llr se reproduire. La
variété des réponses colnp()r'terîentales fàce aux sollicitations de I'cnvirttntte-
tnent sont bien errtendu lbnction iles pcltentialités ntorpholclgiques, physiolo-
giqr-res et biochin'riques de I'animal.

Une n-reillerlre conlpréhension des mécanismes qui sotls-tendent les
adaptations comportementales au niveau de la reproduction chez les poissons
implique que les recherches soient menées pour une large part en milieu natu-
rel. afln d'éviter les artefàcts liés aux manipulations et aux conditions plus ou
moins artificielles des observations réalisées en captivité (aquariums). Grâce
alrx techniques modernes d'incursion sous-marine, il devient possible de sé-
journer suffisamment longtemps sous la surfàce pour approcher et observer les

animaux étudiés sans les déranger, et pour programmer des interventions expé-
rimentales, dictées par la situation.

Peu farouchcs. permettant Llne << observation rapprochée >> en rnilier-r
naturel. les labridés constituent un sujet idéal pour la recherche scientifiqr-re.
Spécialiste dc-s Iablidés tropicaux, mais ayant étudié les labridés n.réditerra-
néens, R.R. W,tr<Nnn illustre de fàçon lbrt ir.nagée la sitr-ration lorsqr-r'il écrit qr-te
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POISSONS LABRIDÉS MÉDITERRANÉENS

« Réaliser un travail de recherche sur les labridés est contp:rr.rble ir l'étude
d'oiseaux au plumage brillamment coloré, mais dans ce cas, les oiseaux ne se
cacheraient pas et 1'observateur pourrait voler » (MrcHuL at al., 1987, préface).

tramille de poissons bien représentée dans les eaux marines tropicales
(plus de 500 espèces), il est particulièrement intéressant de comparer les straté-
gies comporlementales des labridés tropicaux avec celles cles labridés des eaux
tempérées (24 espèces). En ef-fet, les conditions environnementales plus ou
moins stables des zones coralliennes (températr-rre de l'eau variant peu au cours
de I'année, ressources alimentaires constantes, substrats très variés des récifs
coralliens) offrent des conditions idéales, pour la reproduction par exemple,
presque tout au long de I'année. La plupart des espèces de labridés tropicaux
sont donc actives la majeure partie de l'année. Par contre, Ies conditions envi-
ronnementales fluctuantes et variant suivant les saisons dans les zones tentpé-
rées ont contraint les labridés européens à adapter leur répertoire comportcmen-
tal, notanrment en adoptant d'autres modes et stratégies de reproduction, rares
en milieu tropical : périodes de reproduction courtes, pontes démersales (sur
substrat), construction de nids, soins parentaux.

Ainsi, depuis près de vingt-cinq ans, bon nombre de travaux sur les labri-
dés européens et plus particulièrement méditerranéens ont été consacrés i\ des
recherches portant sur des thèmes comportementaux très variés : structllres
sociales, modes et stratégies de reproduction, relations entre écologie et étholo-
gie (LeLeuNe, 1985;MIcHel etal., 1981); systèmes d'appariernent et succès
reproducteurs (WenNnRUS et al., 1987; vAN DEN BEnc;uR et al., 1989;
WEnNEnus, 1989; WsnNERUS e/ al., 1989) I moyens de contmunication intras-
pécifiques, essentiellement optiques chez ces pc'rissons (MtcHEr. et al., l.981 

;

Mrcuel et ol., 1981 ; Mrcunr- et Voss, 1988 a er b I MrcHEl, 2000) ; ou encore
rôle de la nidification, défense du nid (YLrEl,r. et al., 1997ztl. Yrtepp et al.,
1998a) et signification du comportement parental <Ies mâles territoriaux nidifi-
cateurs (vAN DEN BEncnE, 1990, 1992). Ces travaux ont été réalisés entièrement
en plongée sous-marine et, pollr la plupart. à partir de la Station de Recherches
Sous-marines et Océanographiqr"res de I'Université de Liège (STARESO) basée
en Haute-Corse, à proximité de la ville de Calvi (Corse, France).

Cette station, qui jouit d'une situation idéale, est implantée au bord de la
mer sur la face est de la pointe de la Revellata. La côte est formée de parois
rocheuses granitiques qui s'enfoncent dans des eaux particulièrement propres et
lirnpides jusqu'à des profbndeurs moyennes de 8 m en face de lzi Station et de
30 m à I'extrémité de la pointe. Ces tombants et éboulis rocheux sont recolr-
verts de végétation algale oùr prédomine le genre Cystoseira. Au-delà, l'herbier
de posidonies (Po.sidonia oceanica) s'installe et s'étend en devenant de ntoir.rs
en moins dense jusqu'à I'isobathe de 38 m, faisant place alors à un tbnd de type
sableux graveleux. Cette diversité de milieux est à la base de la spécialisation
des difÏérentes espèces de poissons et, notamment, des labridés.

Des études pionnières (FTEDLER, 1964 ; QurcNARD, 1966) ont apporté
une connaissance descriptive de la biologie et des comportements des labridés
européens. Les approches plus éthologiques rnenées par la suite ont permis, au
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porssoNS LABRTDÉs uÉottrn«RNÉrNS

travers du . modèle labridé », d'explorer 
- 

souvent en recourant à I'expéri-
mentation en plongée 

- 
des questions fbndamentales sur le comportement ani-

mal : stratégies de reproduction alternatives, stratégies d'appariement, soins
parentaux, etc. Avant d'irborder certains de ces travaux, voyons quelques
aspects de la biologie de cette famille de poissons.

Les labridés européens : aspects biologiques

Caractéristiques générales
Les labridés sont des poissons téléostéens qui fbrment une tàrnille com-

portant plus de -500 espèces (60 genres minimum) présentes dans la majorité
des mers du monde. Ils constituent, en nombre d'espèces, la deuxième tamille
de poissons marins après les gobiidés et 1a troisième au sein de I'ordre des

Perciformes, après les gobiidés et les cichlidés. Dans I'ordre des Percifbrmes,
les poissons labridés fbrnrent avec les cichlidés (plus de 1300 espèces). les
pomacentridés (demoiselles, plus de 315 espèces), les scaridés (poissons-perro-
quets,53 espèces), les errbiotocidés (24 espèces) et les odacidés (12 espèces),
le sous-ordre des labroïdes (NelsoN, 1994 ;Mtcuet-, 2000).

Poissons au corps généralernent élancé et comprimé latéralement, les
labridés ont également la particularité d'avoir des mâchoires pharyngiennes
libres. spécialisées dans la prise et le traitement de la nourriture (MtcHEt-,
2000). Ils ont un impact important dans tot-ts les milieux qu'ils occupent.
Localisées le long des côtes maritimes, la majorité des espèces sont benthiques
et se rencontrent au-dessus de -50 m de profbndeur, un grand nombre vivant
par ailleurs dans des zones proches de la surface.

Si beaucoup de ces espèces (très colorées) vivent sous les tropiques
parmi les récifs coralliens,24 espèces réparties en I I genres se rencontrent le

long des côtes européennes. Les labridés européens sont en général de taille
moyenne (de l5 à 50 cm à l'état adulte) et ont une lttngévité assez faible
(moyenne de 3 à 5 ans en milieu naturel). De nombreuses espèces sont plus
petites encore I par exemple, les espèces du genre SltntTthodus (principales
espèces en Méditerranée) ne dépassent généralement pas l-5 cm, pour r-rn âge

maximal de 8 ans Srtnplnclus tinc'a serait I'exception en atteignant l'âge de

l5 ans et la taille de 35 crn (MrcHEl- et ct|.,1987).

En Méditerranée. l'habitat des labridés est majoritairement constitué par
les milieux rocheux (fàlaises, éboulis, anfractuosités). Certaines espèces vivent
cependant dans des zones à végétation abondante (herbier de posidonies. prai-
ries à laminaires, zostères). D'autres, rares, sont localisées dans les zones
sableuses nues (tableau I).

Essentiellement carnivores, contrairement aux scaridés (herbivores), les

labridés sont principalement planctophages. Néanmoins. un bon nombre
d'espèces se nourrissent de petits rnollusques, crustacés, vers, ceufs, voire
d'oursins. D'autres encore, de plus grande taille. ortt développé un comporte-
ment prédateur et sont ichtyophages.
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Y. YLI EFF

La prédation sur les labridés est variable mais concerne surtout les
espèces de petite taille, proies notamment de certains grands labridés. Cepen-
dant, en milieu méditerranéen, contrairement au rlrilier-r corallien, la prédation
est làible car la plupart des labridés sont assez mirnétiques par rapport à leur
environnement qui par ailleurs comporte de nombreuses caches possibles
( anfractuosités, herbiers ).

Les labridés ne sont pas cles poissons réellement grégaires. Cependant,
en dehors des périodes de reproduction, lorsqr-r'ils recherchent leur nourriture,
les individus jeunes et les espèces de petite taille s'associent souvent en petits
bancs peu stt'Ltcturés p()ur se déplacer de manière erratique. Ainsi. des individus
territoriaux et agressil.s I'un cnvers I'ar-rtre durant les phases de la reprocluction
(St'ntltlurlu.t rx'e llutLts, S. tittt'tt) peuvent déambuler de concert lors des compor-
tements alirrrentaircs (Br.r»nl,v, 1997 ; BuoaEV et BuDAEv, 1998).

Rappel concernant Ia reproduction des
poissons ovipares

Deux variables importantes relatives à la reproduction permettent de
classer lcs ditférentes espèces de poissons ovipares et globalement de consti-
tuer, chez les labridés, deux groupes:celui des labridés tropicaux et celr_ri des
labridés européens.

1. Types de pontes

La première de ces variables c()ncerne Ie type de pontes, qui peut être
démersale (sur substrat) ou planctoniqr-re (en pleine eau). Ces deux grands sys-
tèmes de reproductiot.t sont présents chez les labridés européens. En efïèt. si les
pontes de type dérnersal (chez les St,mphodus eI les Labrus) prédominenr rour
autour de I'Er.rrope, au norcl contnte au sud, Coris jtrlis, Tlrctlassonttr parto et
Xyric'ltlht'.ç not,trt'ula soltt des labridés pondeurs d'æufs planctoniques, système
très rnajoritairement représer-rté chez les labridés dans le reste du monde. Ces
trois espèces représentent donc (sr-rivant les connaissances actuelles des très
nombrettx labridés tropicaux) I'unique point de contact véritable entre les deux
systèntes cle pr>ntcs. La Méditelranée et I'Atlantique oriental sont ainsi les
seules zones géographiques où coexistent les deux types de pontes.

Cette coexistence des deux systèmes en Méditerranée et le long des côtes
européennes de I'Atlantique oriental permet de comparer, chez des labridés
vivant dans des environnements similaires, l'évolution des stratégies de repro-
cluction des espèces à pontes démersales ou planctoniques. Ainsi. on pouvait
s'attendre à ce que les comportements reproducteurs et st:lciaux soient corrélés à
tel ou tel type de ponte. LernuxE (1985) I'a mis er.r évidence chez les labridés
des genres Sttmphodus eïCoris, Mrcur:1. et ul. (.1 987) chez les espèces du genre
Lobrus, et WrnruEnus ( 1989) chez, Thulusso»to povo.
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POISSONS LABRIDÉS MÉDITERRANÉENS

Chez les espèces à pontes démersales, le mâle féconde les æufs après

que la fèmelle ait ponclu dans le nid ou sur le substrat. lci. Ie mâle parade peu et

les t'en-relles réalisent des manæuvres d'approche (fig. l). Il prodigue à la ponte

des soins parentaux plus ou moins évolués (ventilation, cléf-errse dr-r nid). Dans

ce cas, Ie fàible taux de progéniture est compensé par le fait que sar probabilité
de survie est augmentée par les soins parentaux (stratégie délnographique ten-

dant vers le type K). Pour ces espèces, la reproductiotr dure -trénéralement toute

la jor-rrnée.

Par contre, chez les espèces i\ pttntes plitnctoniques (crufs flottants et

abandonnés dans le milieu ambiânt), les parades des mâles sont importantes
(Trg. 2): la ponte par lzr fêmellc et la fécondation par le mâle sont sirnultanées,
au cours d'une rapidc montéc à la verticale dans la colonne d'eau. Les æufs
fécondés sont dans ce cas beaucottp plus nombreux que chez les pondeurs
d'crufs dér'nersaux. Ceperrdalrt, les risques de mortalité sont égalernent beau-
coup plus importilnts, vu I'absence totale de soins parentaux (stratégie de type
r). Ici, les activités sexuelles sont plutôt limitées à une brève partie de la jor-rr-

née, par exenrple durant la tombée de la nuit, période où les risqr-res de préda-

tion sont moindres.

2. lnversions sexuelles et gonochorisme

La deuxièn.re variable et point de comparaison pour les labridés concernc
I'éventuel changement de sexe au cours de la vie de l'anin.ral'

Ainsi, on distingr"re chez les poissons ovipares :

l'hermaphrotlisme synchrone, où les deux sexes sont fonctionnels
simultanément chez le même indiviclrr : la fécondation est ici le plus sou-
vent croisée (deux individtts se féc<tndent mutuellement) même si l'auto-
fécondation est possible (cas exceptionnel). Sarrattus scriba (serran
écriture). poisson serranidé rnécliterranéen parta-qcant le même habitat
que la plupart des labridés méridionaux, est un bel exemple d'herma-
phrodisme synchrone (H,tvut-,tNcE et Voss, 1993). Ce système est

inconnu chez les labridés I

l'hermaphrodisme séquentiel protandre, où.r les tissus mâles sont fbnc-
tionnels au cor-ll-s cle la vie du poisson avant les tissus f-emelles. Ccttc
catégorie cl'hermapl.rrodisme est la plus répandue chez les poissons
téléostéens et notetmment chez la plupart des sparidés méditerranéens :

daurades, sars ou encore les saupes (Sor-levl et BnuslÉ, 197-5). Pourtant.
aLlcLrn cas de ce type n'est répertorié chez les labridés étr-rcliés et conntts :

I'hermaphrodisme séquentiel protogyne, où les tissus lèrrelles sont

lirnctionnels dr-rrant la première partie de la vie de l'individr-r pnis cessent

leur activité ; les tissus mâles deviennent alors lbnctionnels. Remarquons
que chez les espèces où totts les mâles sol'tt isstts cle I'inversiqn sexuelle
des t-emelles (mâles secondaires), la protogynie est dite stricte et on parle

il9
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Séqucncc c()rnportementale illustrant la parade sexuelle typique (quelques secon-
dcs) d'un couple de St'mphr.tdus ocellatus au-dessus du rrid. a. Le grand mâle guide
Ia tènrelle dans le nid : b. celle-ci fbuitle le nid de sa bouche ; c, elle pond ensuite
ses rrr.rf.s au-r centre du nid ; d. dans la seconde, [e mâle recouvre les <eufi de son
speilne: e. la tèmelle quitte [e nid; f. le mâle entame unc nouvelle manæuvre
d'approche auprès de la femelle; g. celle-ci va ponclre à nouveau dar-rs le nid
(-jusqr.r'à 3 lbis de suite) ou s'éloigne vers des territoires voisins (dessiné par A.M.
M,rsstN d'apr'ès diapositives réalisées par M. Bocrrlu à partir de séqtrcnces vidé<r
de D. B,rv).
Rcltttyiorrral scqucnc( illustrating the îpical .sexual r.ourtsltip (tr.fèt, .secottd.s)
abot'e llte tte,st irt tr 1ruir ol Syrnphodus ocellatus. a. The large mole guide,s thc
.fèntale ittto tltc nc.st: b. :;he.fonrge,s the ,rcst vç'ith her mcttrtlt: c. tlrert she spuÿÿtts
her eggs in tlte centrc rtf'the nt'st : d. in u .çe«tnd, the male covers tlte egg,s tvith his
spenn : e. the.fentulc lcovt,,: |hc ne.sî ; f. tlte nttle initiates a new- approach near lhe
.fènale;9. rhis one w,ill ,rltutt'tt tt*tuirt in tlte ttest (up to 3 times in.succession) or
r+,ill rttove ah'ay- t()ttdrds rteurb\'lerritrtries (tlrav'rt bt'A.M. Mtsstn aJïer slides
selected by- M. BOt'«tttr.fntm D. Bi\r".\ t'ideo sequen(es).

b

ll0

I't
\. r\
)\

_ .,..41

'-*(*



b

Fig. 2. Parades sexuelles chez les espèces à pontes planctoniques («rufs flottants et aban-
donnés dans le milieu ambiant après expulsion). Les parades des mâles ternrinuux
issus de I'inversion sexuelle (hermaphrodisme protogyne) sont élaborécs et très
voyzrntes. a. Cori.s.lrrli.s: mâle terminal (girelle royale) en paritde sexr,relle. Sa
nageoire dirrsale est hérissée : b. Tlutlassoma paÿo '. mâle terminal en parade sexu-
elle. En période de reproduction. celui-ci entame des bonds vers le haut ou des
looping.s lors de la rencontre d'une femelle (dessiné par A.M. MASSIN d'après
diapositives Aquariunr ULg).
Sexuul court.ship irt .sltacies with ltltrrtktoni<' spawning (eggs.floating and rcltu.sed
in w,ater by e.rpulsiott). Tlte court.tltilt of the lurge m.ale.s, resultirtg.fntm tlte se.ruul
inttersion (proroutnous lternt«phrrxlitism.fislt) ure elaborute and ven'con.spi<Lrou.s.
a.Coris julis: ntule (ruinltow w:rd:se) in:;etual &)Ltrtsltip. It.s tlorsctl .fin is erected :
à.Thalassoma pav<t: ntctle in sexuul courl.sltip. During rhe reproducrive seasort,
thts one storts juntlting or looping 1o thc surfà<'e w'hett it nteets ct.fèrnule (dra»rt b1'

A.M. M,tsstN ctlier slides.frorn UL74 Atlrutriunt).

de monoandrie. Ici, il y a un seul type de rnâles et ils sont tous passés par
« l'état lemelle >>. Par contre. si certains mâles sont nés comme tels
(mâles primaires), on parle alors de diandrie. Lorsque les mâles secon-
daires difïèrent par leur livrée (livrée très colorée, dite terminale) et sur-
tout leur grande taille par rapport aux inclividus initiaux (mâles primaires
et fèmelles), on est dans une situation d'hermaphrodisme séquentiel pro-
togyne non strict. La girelle (Corisjr.rli.r) est un des premiers cas connLrs
d'hermaphrodisme séquentiel protogyne non strict chez les labridés
européens (Le,rnuNe, 1985) ;

le gonochorisme, où il n'y a pas de changement de sexe au cours dc
l'ontogenèse. Comme les sexes dans ce cas sont toujours nettenrent sépii-
rés, il n'y a que des mâles primaires (gonochorisme vrai). On se trouve
donc dans un système monoandrique, système au sein duquel les rela-
tions sociales sont souvent plus organisées que chez les espèces dian-
driques. Si ce systèn're n'est pas répertorié chez les labridés tropicaux. il
regroupe cependant les espèces méditerranéennes du geîre Sÿnlplndus
(pour S. ocelletus, voir BtlNrrvucNA et Bexp»Erro, 1989), à l'exception
de S. ntelttnocercus. Ce Symphrxllr,s déparasite avec sa bouche d'autres
poissons et notamment les labridés. comme S,-mlthodus tinc'a (frg.3). Ce
poisson, le plus actif dcs poissons-nettoyeurs labridés eul'opéens, sans
être le seul (Galrort et OrERo, 1998), est en etïèt hermaphrodite proto-
gyne et il ne construit jamais de nid (Lc:eltNE et Voss, 1980).

l}
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I.ig. 3. Lc Sltrtplttxlu.t ntclurtrxarcur passe sa journée à déparasiter avcc la bouchc d'autres
pcrissot.ts c()nllre ici, par exemple. le labriclé St'»tpltotlu.s tirttu. Ce poisson-
nctt()ycLlr^ le seul S'r,rirTrhorllrs hermaphrodite protogyne, ne c()nstruit -janlris tle nid.
L'attitude . tête vers lc haut,> du poisson nettoyé est typique chez les /lrrcrr r.r.rais

d'autrcs cspèccs pcLlvcnt adopter une position « tête vers le bas " (dcssiné par A.M.
M..rsstN cl'après cliapositive Aquarium ULg).
Synrphodr-rs rnelanocercus spend.s rhe da,- cleoning otlter li.;lt tt'itlt tlte rrtotrtlt, sut'lt
a.t 11'r1r.r.rd.t Syrnphodus tinca. T/zi,r cleaner-.fi,tlt, tlte onlt pr()î()g.\'tt()us ltcntttrltltro-
z/lrlc Symphodus.li,rir. neyer build.s nesr. Tltc lrctul-u1t uttitudc ol claurtcd .fi.slt i.s

tt'1tit'trl in lftr tinca .speties, btrt otlter.fi,slt ttrttt, utloltt u hcttd-dowttttunl posititttt
(lntwrt bt' A.M. M,rssrN u.fier .slitla./ir»rt Ul,g Aqtruriutrt).

Si les particularités comportementales alr niveau de la reproduction sont
tirnction des deux variables biologiqr-res dél'inies ci-clessus, I'inverse peut être
vrai aussi. On peut en effèt parli)is ()bsel'ver des * pressions comportemen-
tales >> sLlr des paramètres physiologiqucs. Ainsi. les individus mâles plus âgés
issus de l'inversion sexuellc (herrnaphrodisme protogyne) sont de plus grande
taille et seraient avantagés drrrant les cornportements reproducteurs. En eflèt.
les grands mâles monopolisent la reproduction et au-ementent alors I'intcnsité
de la sélection sexuelle (WanNnn et al.. l9'75). Partant de I'hypothèse de
I' avantage de la taille (:s iz.a -udvanto ge lù'potlrc.çi.ç), I'hermaphrodisme serait
donc une iidaptati()n biologique chez ces espèces.

Suivant une môrre logiclue, l'absence, chez une espèce. de changcntent
de sexe successif (gor.rochclrisrne) pourrait être alors indirectement reliée aux
soins pitrenlaux prodigués généralement par le mâle nidificateur. Ainsi. ()n it pr.r

const.rter que chez les St'nrplutdr.r.r qui construisent des nids. les soins pilrentaux
prodigLrés entraînent r-rne réduction de l'intensité de la sélcction sexuelle entre
grânds et petits mâles. Des individus nés mâles, et donc de taille plr-rs proche de
celle cles fèmelles, auraient aussi un certain succès reproclucteur'. Ce fnit est par-
tiellcnrent conflrmé chez trois espèces gonochoriqLrcs (Svrnpltotlus ocellatus. S.

ntis,soli et S. titlca) par l'étude de WenNp,n et LL.rJrirJNr. (198-5t. Ces mêmes
auteurs ainsi que WERNpnus (1989) dérnontrent que chez Syntphodu.s tttelcuut-
(er(Lt,\.les grands mâles ont réellement plus de succès que les petits mâles. Or,
ce poisson est le seul S1'ntlthotlu.s hen.napl.rrociite protogyne diandrique : il est
non niditlcateur et ne prodigue pas de soins parentaux.

[]
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POISSONS LABRIDÉS MÉDITERRANÉENS

Patrons de coloration des labridés

Comme nous le rappelions (YLIEFtr et al.. 1991a), chaque type social a en
général une livrée spécifique, les patrons de coloration variant suivant le sexe
ou le type de mâle (dichromatisme), l'âge et la saison (dichromatisme non per-
manent). Les livrées arborées peuvent également dépenclre des n.rotivations de
I'individu (livrées caractéristiques de I'activité comp()rtementale, du stress,
etc.). Par ailleurs, on a relevé chez des Synrpltoclu.s méditerranéens (5. ocellatus
el S. cinereu.s) une certaine propension au polymorphisrne: 5 a/a des ()(ellutu.\
présentent r,rne livrée uniforme rouge ou orange eL 3 a/o tles cinareu.§ sont vert
pomme (Mrc'Hur- et a\.,1982).

§I
,|l.|J.

-ril'
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Fig. 4. Chez Sttnpltotlus t'ittcreu.s (espèce nidifiant sur les étendues de sable situées près
des herbiers de posidonies), le dirnorphisme sexuel est caractérisé par la plus
grande taille du nrâle, par la présence d'importantes bandes sombres sur le corps et
d'une tache noire sur la nageoire caudale. lci, un couple parade au-dessus du nid en
décrivant des cercles concentriques (dessiné par A.M. MlssrN d'après diapositives
Aquarium ULg).
1rz Symphodus cinereus (.spe<'ics ne.stirtg on the suruly ttreas close to tlte Po.sicloniu),
the se"tuul dirnorphi,sm i,s charoctcri:.ed irt tltc rttule by its bigger si:e, by the
presence rtJ signifir-ant dark lines «nd bt'tt ltltttk spot ()n tlte c'cruclal .fin. Here, u
pair di.splctt,s around the ne.çt whilt tlrurrirtg totrcatttric circles (dratt'n by A.M.
M,qsstN c1lïer slides.frum Ulg Aquurium).
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POISSONS LABRI DÉS MÉDITERRANÉENS

Ainsi. chez les labridés européens. on distingue der-rx types de livrées (fig. 4) :

(a) la livrée initiale arborée par les.juvéniles (individus itnmatures), les femelles
(individus matures prodr-risant des ceufs) et certains mâles adultes non terri-
toriaux (individus matures, aptes à téconder les <rufs des fèmelles) ;

(b) la livrée terminale, plus colorée, caractérisant les mâles territoriaux nidifi-
certeurs et certains mâles adultes non territoriaux. Retrarquons que. malgré
sa permanence chez certaines espèces. la livrée du rr-râle territorial est sou-
vent rehaussée et plus brillante en période de reproductiou.

Structures sociales des mâles chez Ies labridés européens

Suivant la nrorphologie, la taille, la livrée et les conrportetnents des
labridés étudiés. on peut distinguer principalement :

(l) les mâles territoriaux ou territoriaux nidificateurs (les pltrs grands).
géniteurs « attitrés », cléfèndant leur territoire durant la période de repro-
duction et assurant éventuellement (pour les espèces nidificatrices) la
construction, Ia délènse dr-r nid et les soins parentaux. De plus, les ntâles
nidificateurs sont polygar-nes et fbnnent au printemps de petites arènes dc
reproduction disposées en mosaïques (territoires jointifs). En effet. ces
mâles ne sont territoriaux qLl'.lu morlent de la période d'activité sexuelle et
forment des agrégations de petits territoires sur des sites précis oùr les
tèmelles se rendent pour ponclre librement, attirées par les parades des pre-
miers ;

(2) les mâles parasites, petits mâles chassés par les mâles territoriaux et se

reproduisant soit par « lécondation éclair, ou vol de ponte (streaking)
(fig. 5;, soit par « fécondation sournoise >> ()Ll vol de femelle (sneaking).
Ces stratégies de reproduction dites alte-r'natives peuvenl uvoir plus ou
moins de succès en fonction des contingences envirclnnetnentales du
moment ; par exemple, l'élévation de la tenrpérattrre de I'ear-r itugmente la
vitesse d'éclosion des æufs (voir seconde partie de l'article). Elles sont
facilitées chez les petits mâles parasites par une livrée proche de celle des

f-emelles, fàvorisant pour ces mâles l'approche du nid convoité (MIcttel,
2000) ;

{ nig. s. Séqucnce c()mportcrrcntale illustrant le comportement reproducter"rl alternatif' par
« fëcondation éclair ', ou vol de pctnte (.stretking; chez les mâlcs parasites cle S\'lr-
pltrxlrt.s rxellatu.t. L'aclion. très rapide. ne dure pas plus d'unc sccondc. a. Cinq
mâles parasites plongent sur le nid occupé par le mâle nidificateur et une tèrrelle:
b. les nrâles parasites déposent presque simultanément leur laitance en quelqucs
centiènres de seconde : c. ccs r.nâles ressortent aussi vite du nid. chassés violer]]-
ment par le nrâle niclificateur (dessiné par A.M. M,q.sstN d'après diapt'rsitivcs réali-
sées par M. Bor-xr,rtr à partir de séquerrces vidéo de D. Bev).
Beltut'ioural sequett(( illu.struting the ulternutive reproductive behuviour bt " .llu.slt
s1:ttntnittg " or brood stedling, in tlte .sneuket'rrtule.s ol Symphodus ocellatus. I/ra
l.t"'1'.fZt.st tttîit»t tloe.s not ldst rtutrc lhun otte sccond. a. Five strcaker ntttle.s dite irtto
rhe ttesl occupied b:'the ne,sting tttole and u.fertnle: b. the stteaker tttules slttot'n
ulntost ,sitnultttneouslv irt u.fer'v ltutrdredths of u .tect»td : c. tlte.te rrutles rtrise ul"vo

tltritkly.from tlte nest, tlriven out t'ioletttlt bt'tlte rte.stittg trtule (tlruvn bt'A.M.
M,tsstN afier.slides selecterl by M. Bot'xt,ttt .fittrtt D. B,t't'.v t'ideo sequences).
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POISSONS LABRIDÉS MÉDITERRANÉENS

(3) les mâles satellites ou ltclpers que I'on rencontre exclusivement chez des
S»ntphodus comme S. ocellttrus et S. tittt'tt (mâles intermédiaires souvent de
taille respectable mais moins colorés qr-re le mâle nidificateur). Tolérés
autour du nid par le mâle territorial, ils contribr-reraient à attirer les fèmelles
et à écarter les mâles initiar-rx (MICHEt- er al.. 1987;T,qeonsrv e/ a/.
( 1987) ; BeNrrvecN e et al., l98L)).

Si I'on ajoute aux patrons de coloration et aux stn-lctures sociales des
n.râles (rr.râles territoriaux ou territoriaux niclificateurs. nrâles parasites et mâles
satellites) les deux grandes variables présentées ci-dessus (types de pontes
démersales ou planctoniques et changement éventuel cle sexe successit'durant
la vie du poisson), on est alors en mesure de définir le patron cle sexr-ralité cle

I'espèce, patron clui peut néanmoins varier selon les populations considérées
(tableau II).

Le tableau II délinit un patron de sexualité précis pour la plupart des 2l
espèces présenlées ici. Le Srtttpltotlu"^ roissali, par exemple. peut être déf ini
comme étant une cspèce ir p()ntes clémersales, gonochorique (absence de chan-
gement de sexe), dichronratiqr.rc tcnrpollrilc. avec des mâles nidificateurs (nids
élaborés) fbrmant au printernps des agrégations de petits territoires sur des sites
précis où les fèmelles se rendent pour ponclre librement, attirées par les parades
de ces mâles. Ceux-ci prodiguent égalcrnent les soins parentaux (garde du nid
et ventilation des æufi). E,nfin, cette espèce recoure aux stratégies de reproduc-
tion alternatives par l'intern.rédiaire clcs petits nrâlc-s parasites.

Parlant des stratégies de reproduction alternatives. signalons que vAN
D[,N BERGHh, (1988) a décrit chez Svntpluxlu.t tittt'tt Llne tactique de reproduction
peu connue, qu'il a nommé « piratage, des nids. Ce. piratagc » consiste pour
un r.nâle non nidilicateur à s'approprier provisoirement cles nids construits par
d'autres, généralement des nids où règne une activité intensc et propices à la
reprt>duction, pour y téconder les crufs déposés par les fènrelles. Quand les
lèmellcs dirninr.rent ler-rr activité, le nid est alors abandonné par le pirate, lais-
sant les <rr-rfs qu'il a fécondés aux soins et à la protection du propriétaire. Ce
comporternent rare est toujours I'affaire de mâles puissants et de grande taille
clui engagent cles cornbats de bouches identiques à ceux observés chez, St'ntltho-
dus r;cellutLr.r (fÏg.6) avec le rnâle ten-itorial nidiflcateur. Cette sitr-ration chez
S. tint'tt peut aboutir à un changernent de propriétaire du territoire et dr-r nicl.

Cette tactiqr-re de reproduction à grand succès, d'après les données et les
photographies recueillies au cours de plusier-rrs saisons de reproduction (vAN
oEN BERcHe, 199l), présentcrait trois grands avantages pour le protagoniste:
celui-ci ne perd ni de terr-rps, ni d'énergie par la construction d'un nid. il peut
choisir un nid qui a beaucoup de succès et en plus ne prodigue pas de soins
parentaux. Cela lui permet de visiter ensuite le territoire d'un autre mâle nidifi-
cateur et ainsi de suite.
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Fig. 6.

c

d

e

Séquence comportementale illustrant un << combat de bouches » (quelques secon-
des) entre deux nrâles territoriaux nidificateurs de Symphodus ocell«tus. a. Appro-
che liontale des cieux individus à la fiontière de leur territoire; b. les poissons se
saisissent par la bouche; c. I'individu de gauche tente de repousser son adversaire
vers le haut; d. les poissons se frôlent latéralement et [a situation s'apaise rapide-
rlrent: e. les nrâles regagnent chacun leur territoire respectif (dessiné par A.M.
MnsstN d'après diapositives réalisées par M. BocxrAU à partir de séquences vidéo
dc D. BAy).
Behavioural .\eql4ence illustrating « mouth-.fighring » (u.few seconds) betveen ttÿo
territorial fie.ÿting mctles of Symphodus ocellatus. a. F-rontal upprouch ot nt'o incli-
v'iduttls at the br.trder rtJ their territorie.\ ; b. they.sei?l euclt other v.,ith the mouth;
c. the individtrul on tlte le.ft tries to ltLtsh its adversory upward,s ; d. they brush each
other's.flnnk antl the situotion calnts clovn quickly: e. both m.ales regain their
re.\pective lerritorÿ and their ne.st (drttv'n by A.M. M,tsstN a.fier slides selected by
M. Bocxt,tu.from D. B,qy'.ç t,ideo setluetu'e.s).

b
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En outre, TeeoRsxv et collaborateurs (1987) ont également observé un
quatrième groupe d'individus mâles chez Symphodus ocellatus. Cependant, ces
mâles seraient non-reproducteurs. lls ont des caractéristiques méristiques
(mesure des tailles des individus) proches de celles des mâles satellites ou des
mâles parasites ainsi que des patrons de coloration similaires ou légèrement
plus pâles. Ces mâles ne restent pas près des nids et n'ont aucune activité
sexuelle. La majorité de leur temps est consacrée aux activités alimentaires.

Etudes de cas chez des labridés méditerranéens
aspects comportementaux au cours de la période de

reproduction

Systèmes d'appariement et succès reproducteurs

Rappelons d'abord que, chez les Symphodrzs nidificateurs (huit espèces),
trois types de comportements coexistent durant chaque cycle de reproduction.
lls prennent tour à tour une importance (débit) prépondérante. Durant la période
de reproduction (tableau II ). les mâles lerriloriaux conslruisent successivement
des nids plus ou moins élaborés selon l'espèce, chaque nid correspondant à un
cycle de reproduction. Ainsi, chaque cycle de reproduction (nidification) com-
porte trois phases : la phase de construction (élaboration avec des algues
vivantes d'un substrat de ponte ou d'un véritable nid en forme de coupe), la
phase d'activité sexuelle (seul moment où les fèmelles viennent pondre dans le
nid) et la phase de ventilation (oxygénation, par le battement des nageoircs pec-
torales, des <rufs jusqu'à leur éclosion). La durée moyenne des cycles varie
d'une espèce e\ l'autre ; par exemple chez S. ot'ellatus,le cycle est en moyenne
de l0 jours. En or"rtre, la durée de ventilation des æufs est fonction de la ternpé-
rature de l'eau : cette durée est inversement proportionnelle à la température du
milieu ambiant, et varie par exemple de 5 à I I jours chez S. /incrz (W,tnruen
et ctl., 1995).

Des études réalisées in situ, utilisant l'observation directe et les comp-
tages, suggèrent que certains mâles territoriaux, chez des espèces nidificatrices
ou non (Symphodus mektnocercus). auraient plus de succès en terme de fré-
quences de visites de fèmelles (WenNEnus, 1985). Ainsi, l'hypothèse d'r"rn
éventuel choix de partenaire de reproduction chez les Sl,mphodtts ocellntus at

été testée en recourant à I'expérimentation de terrain. Ces expériences basées
sur des comptages de comportements reproducteurs 

- 
nem[1s de femelles

entrant dans le nid, nombre de pontes etïectuées dans celui-ci, nombre de mâles
satellites et parasites autour du nid 

- 
permettent d'évaluer les succès reproduc-

teurs avant et après des manipulations de population d'une zone bien définie.
La procédure de ces expériences se déroulait en trois temps : (a) mesures du
succès reproducteur des mâles territoriaux nidificateurs marqués (tatouages)
d'une zone: (b) capture de tous ces mâles et << nettoyage >> de la zone (destruc-
tion cornplète des nids construits) ; (c) enfin, après deux jours de captivité en
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aquarium. libération des n-râles sur la même zone et nouvellcs ntesures de leur
succès repl'oductellr après qu'ils aient construit de nouveaux nids (WERNERUS

et ul., l9tJ7). Dans ces expériences, on considère que si la r-nesure du succès
reproclucteur est identique pour les ntâlcs avant et après I'expérience, on peut
conclure à un systènre cl'appariement oùr les f'emelles feraient des choix parmi
les nrâles territoriaux. Cependant, les résultats indiquent que si les mâles sont
attachés à un territoire (les mâles nidificater-rrs regagnent, après avoir été libé-
rés, leur ancien territoire), leur succès viirie dans le tentps et dans l'espace, le
succès n'étânt pas. cl'après l'auteur, dépendant du site de construction clu r.rid
(WERNERUS et ul.. 1989).

Tout ceci s'expliquerait par le fait que, d'r:ne part, seuls les mâles les
plus grands et les plus âgés construisent des nids et que. d'autre part, les
lemelles pondent cle nombreux rtufs dans plusieurs nids. tous les jours per.rdant
six à sept ser.r.raines (saison de reprocluction). Chaqr"re ponte représente ainsi une
petite prop()l1inn de I'investissenrenl fêmelle total, nrinimisant [es conséquences
d'un appariement avec un mâle assurant, par exernple, une médiocre délènse du
nid et cles æuli. E,xercer un choix dans ce type de système socio-reproducteLlr
s'avère donc plus coûteux que de s'apparier au harsard (WenNunr.rs, 1989 I

Wgnxnrrrrs et ol.. 1989).

D'autres recherchcs, encore chez ,S. occllatus. montrent qr-re lorsque les
nids d'un site donné ne sont plus le siège d'une activité sexuelle. les fènrelles se

dirigent vers les nids attractifs les plus proches. Les femelles de cette espèce
seraient donc fidèles à un site de ponte cl.roisi en début de saison. On peut donc
afTirmer que le succès reproducteur de certains mâles nidil'icateurs est la consé-
quence des phénomèncs cle fidélité ou de tradition poLlr un site, observés chez
les lènrelles (Wr,nNt-.nus et ul., 198'7 ; Wr'nNenr-rs. 1989).

Remarquons égalerlent qu'il ne lirr"rt évidemment pas onlettre l;r pilrt. non
négligeable jouée par les petits mâles parasites dans la reproduction propretrent
dite iWunNentts, lc)89) et leur inf-luence sur les profils comportementaux acl()p-
tés en leur présencc par les grands n.râles nidiflcateurs. Une étude expérimentale
récente menée cn nrilieu naturel (HrrNsoN-Ar-oNZo et WanNsn, 1999) clémontre
en efïet que les contlits sexuels génèrent des conrportL-nrents pafiicLrliel's chez
les mâles territoriaux nidificateurs de S. ocellulrr.s. Ceux-ci refirsent dc l'rayer
avec des fèmelles lorsque trop cle n.râles parasites sont présents alltollr du nid.
Ainsi. les expériences réalisées sur le terrain qui consistent à augr.r.renler Ie
nombre cle n'râles parasites autoLlr du nid démontrent que les mâles nidificateurs
modulent leurs comportements rcproducteurs dans cette situation conflictuelle
avec I'arrêt dcs parades attractives vis-à-vis des lènrelles dans le nicl. Celles-ci
nagent aux nlentours ou partent vcrs d'autres nids. Le nid n'est plr,rs attrayant
pour les mâles parasites, qr-ri I'abandonnent égalenrent. Par la suite, des fe-
melles arrivcrrt ou reviennent alors et le mâle rcprend ses activités de sédr"rction.
Cettc pituse. en dépit du f ait qu'elle diminue le succès immécliat du mâle nidifi-
cateur. clin-rinue é-ualement le succès des n-râles parasites. Cer-rx-ci redirigeraier.rt
alors leur investissement vers d'autres nicls, comportement cléclenchant à nou-
veau un succès accru pour le mâle nidificateur considéré. Ce succès différé clu
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mâle territorial résulte donc bien d'un comportement adaptatif engendré par la
compétition entre les différents mâles et les conflits entre les sexes. Les auteurs
qui ont été jusqu'à mettre en équation les différents processus en jeu (compéti-
tion intrasexuelle et conflits intersexuels) au moyen du modèle dynamique du
jeu (dlnamic game model) proposent que cette séquence comportementale soit
le résultat d'un échange entre le succès de reproduction immédiat et un succès
futur pour le mâle nidificateur (HeNsoN-AI-oNZo et W,qnNnn, 2000).

Rôle de la nidification et signification du
comportement parental

Il est généralement admis que le nid possède une importante .zaleur de
protection du frai, notamment chez les poissons labridés méditerranéens
(Le:nuNe, 1985). Cependant, plusieurs études chez Symphotlus ocellatl.§ ont
également rapporté des faits qui montrent le rôle prépondérant du mâle nidifica-
teur dans cette protection (MIcHel et PoULICEK, 1987; Yr-teRr et al.. 1997a'.
Yrrerr et al., 1998a). Ainsi, si le nid, lieu de concentration des effbrts mais
aussi des risques, constitue un élément de protection nécessaire, il n'est pas sut'-
fisant et I'activité du mâle territorial complète donc ce rôle (SancaNr et
Gnoss, 1993).

Cependant, toutes les espèces ne prodiguent pas des soins parentaux, et il
est une espèce de labridé européen, le Symphodus tinca, qui opte ou non, en
fonction de facteurs environnementaux, pour les soins parentaux. Ainsi,
WeRNER et al. (1995) ont étudié le comportement des fèmelles /inca au cours
de plusieurs saisons de reproduction. Les observations sous-marines montrent
qu'au début de la saison (mi-avril), les femelles pondent leurs æufs dans des
nids défendus par des grands mâles territoriaux alors que ces nids sont peu
nombreux à cette période. Par la suite, les nids vont devenir plus abondants sur
un site donné, pour décroître en fin de saison (mi-juin). Malgré cet accroisse-
ment du nombre de nids et leur rôle de protection indéniable pour le fiai, 30 à

80 o/o des fèmelles frayeront avec des mâles non-nidificateurs. On sait que la
vitesse d'éclosion des æufs dépend de la température de I'ear-r (vitesse d'éclo-
sion proportionnelle à la température de l'eau). Dès lors, on peut penser qu'il
est moins coûteux au niveau énergétique pour le poisson et plus intéressant en

terme de survie et de maturation des ceufs, de pondre un peu partout plutôt qr-re

de passer beaucoup de temps pour trouver un site idéal (un nid avec r-rn mâle
vigoureux) lorsque I'eau est à une température optimale pour un développe-
ment et une éclosion plus rapprochés. Les auteurs ont ainsi développé un
modèle mathématique incorporant les données recueillies sur le terrain (tempé-
rature de I'eau, temps de recherche d'un nid par une f'emelle, nombre de nids
visités) durant plusieurs saisons pour appuyer cette théorie. Ainsi, ce modèle
permet de prédire une éventuelle disparition des soins parentaux chez .S. tinca si
les conditions climatiques f-avorisaient un réchauffement de 1'eau durant toute
la période de reproduction. Cet exemple permet d'entrevoir comment des para-
mètres environnementaux peuvent influencer ou taçonner tel ou tel comporte-
rnenl reproducteur.
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D'âutres expérimentations ont été condr-rites en ntilieu natlrrel pour
appréhender la dynamique de dét'ense du nid chez. St,rrtpltotlus ocellutLrs. Ici, des
specimens de cinq espèces de labridés (enlèr'més dans des sacs de plastique
transparent) étaient présentés aux mâles territoriaux en activité sur leur nid. Ces
expériences permettent d'affirn-rer quc les sr:lins parentaux (défènse du nid,
ntesuré par le nombre d'attaques réalisées par le rr.râle territorial) seraient sélec-
tifs et traduiraient ainsi une capacité chez ce pc.risson à reconnaître tes diffé-
rentes espèces de poissons partageant son habitiit, certaines constituant un dan-
ger pour sa progéniture ou clirectement pour lr-ri-même (YLTEFF etal., 199'/a).
Cette aptitude i) reconnaîtrc et i\ interagir préférentiellement avec des individr-rs
particuliers cst largetnent s()Lrtcnue par Lrn système visuel bien ajusté (Mrcnur-,
2000).

Enfin. une adaptation cornplérnentaire à la stratégie générale de protec-
tion dr-r frai (cornportetnent de nidification et soins parentaux) est l'éclosion
particulière dcs o:t-tl's tle S. ocellalu.s. On sait que la durée dr-r dévcloppentent
cmbryonnaire varie cn fbnction de la tenrpérattrre de I'eau. Lcs éclosions des
cliverscs pontes devraient donc s'échelonner dans le temps. Por-rr véril'ier cctte
hypothèse. LE:sLrNe et MTUHEL (1986) ont réalisé des cxpériences en rlilieu
naturcl et en laboratoire. en choisissant de manipuler la variable..j«rur-nuit,,.
Les résultats sont sllrprenants. Lorsqu'en milicr-r naturcl, ils rccouvrent un nid
pour I'occultcr, ils constatent une éclosion massive des <rr,rfs, induite qr-relle que
soit I'heure de la journée. En milieu artificiel (aquarium), tr<tis manipulations
(inversion dr-r rythme nycthéméral, nuit corrtir.rue, brève interruption de la
lumière) montrent que, même si les æufs sont pondus àt cles heures difïërentes,
l'éclosion des larves per-rt être ditférée d'au rn«rins l2 her-rres jusqu'à l'appari-
tion du stimulus << nuit ,r. La durée d'attcnte peut môme être portée à 40 heures
dans la condition « lr-rmière continuc, suivie d'unc brève période << nuit ». Le
stimulus << nuit >> est donc le déclencher-rr cle l'éclosion des æufs, éclosion que
l'on qualifiera dc << synchrone et lrocturne " (LE:EuNE et MtcHEL, 1986). En
outre. on constate que chez S. ()celldtLt.\ la quasi-totalité des éclosions journl-
lières ont lieu dr-rrarrt la pren.rière heure de la nuit et même dès le colrcher dr.r

soleil. Ce processLrs aclaptatif perrnet l'éclosion à une période qui coïncide .rvec
Ie relâcher.t'rcnt de l'activité protectrice du mâle territorial, moment égalentent
où les poissons diurncs clisparaissent cles zones de nidiflcation et où les pois-
sons nocturncs nc sont pas encore très actifi. Ce moment précis de la journée
correspondrait donc à une période où le risque de prédation sur lcs larves est
faible. De plus. l'éclosion massive (puisque synchrone) des ctufi augr.nentc la
probabilité clc survie de chaque individu en cas d'attaque, grâce àr l'cltet de
clilution des larves qui augmente la résistance àr la prédation. De mênte. la nr,rit
perlltet uux larves d'atteindre les couches de surfacc avant Ie retour de la
Itrrnière. Par ailleurs. MIcHEt- et PoULICEK (1987) ont analysé le per-rplentent de
mollusques dans des nids et y ont constaté un enrichissentcnt, durant la nuit.
cles mollr-rsqr-res prédateurs potentiels de larves. L'éclosion massive en début de
nuit pourrait ainsi constituer un contp()rternent d'éviterncnt face à cette
préclation.
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Moyens de communication intraspécifique impliqués dans
la reproduction

Le canal perceptif le plus couranlment r-rtilisé chez les labridés pour la
communication à courte, à moyenne et même à lon-{ue distance est la vision,
généralement très développée pour les poissons vivant dans des eaux claires et
translucides. L'étude au microscope électronique de la structure rétinienne de
Svmpltodu.s ocellatus et Symphodus c'irtereu.r nret en éviclence I'existence de
plusieurs types de cellules sensibles réceptrices : bâtonnets, cônes courts, cônes
longs, cônes doubles (Davs, 1990). De plus, le sens olfactif est très peu déve-
loppé chez les poissons labridés (Rtorr et BAUCHOT, 1984).

Cctle diversité des cônes est le signe de possibilités discriminrrtoires
importantes des couleurs, supposition confirmée chez les poissons précités par
deux études comportementales réalisées, soit en aquarium et consistant en des
tests de choix de nourriture (MlcuEI-, 2000; MtcnEI- et Voss, 1989), soit en
milieu naturel et consistant à mettre dans des nids des coquilles de mollusques
artificiellement colorées (YL.ttrFF et ul., 1998a). Ces expériences effectuées chez
des mâles territorinux consistaient i\ leur présenter simultanément cleux
<< séries » (deux couleurs) de proies colorées. C'est le nombre de proies choisies
clans chaque couleur (4 teintes) qui détermine s'il y a préférence et, dans l'afïir-
mative, s'il y a une discrimination cles couleurs testées. Les résultats lrontrent
que chez Syntphodus ocellcttus, le rouge est toujours recherché et préféré. Ceci
n'est néanmoins pas aussi tranché dans l'expér'ience des mollusques colorés où
les proies non colorées artitlciellement (mollusques naturels) sont d'abord choi-
sies, justc avant la teinte rouge. Par contre, chez Sÿ-ntplt(;clus cinereu.s, les capa-
cités discriminatoires sont moins nettes. C'est plr-rtôt le contraste des proies par
rapport à I'environnement (nourriture bleue ou fbncée sur aquariums à fond
clair) qui guide les choix de ce poisson (MtcuEI-. 2000).

Par ailleurs, on peut observer que les conduites c()mportementales des
mâles territoriaux de ces Stmphoda.r sont orientées par ces teintes particulières.
Ainsi, sachant que les différentes couleurs qui composent la lr-rnrière blanche
sont sllccessivement absorbées avec l'augmentation de la profbnder-rr (le rouge
disp:rraît au-deli\ de -10 rn. il est suivi de I'orange, clu jaune, du vert, de
I'indigo; seul le bleu sr,rbsiste au-delà de -80 m, avant I'obscurité totale), on
comprend aisément le rôle de fàcteur limitant joué par ce paramètre physico-
chimique sr,rr la répartition dans la colonne d'eau des zones de reproduction. On
constate par exerrple qr-re la majorité des mâles territoriaux chez 5. ocelluttr.ç
nidifient au-dessus de -10 m. Le rouge vilqui borde les ocelles operculaires des
mâles territc'rriaux possède en etïèt r-rn rôle déterminant dans la communicaLion
optique chez.S. ocellatrr.s. Ce signal coloré n'est donc efTcace que dans la por-
tion de la colonne d'eau où la longueur d'onde lumineuse est visible et détectée
par le poisson.
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Les rnéthodes basées sur les technologies de I'imagerie numérique
offient d'ailleurs de nouvelles possibitités pour appréhender ces phénomènes de

répartition cles nids sur un secteur (Yt.ttrt--t, et ul., 1998b). Technique issue des

récents progrès des sciences de l'ordinateur, la modélisation numérique d'habi-
tat ou de terrain (MNT). utilisar.rt des logiciels de topographie tel Surf'er@ 32,
permet d'obtenir des représentations infbgraphiques d'un site de reproduction.
La technique consiste i\ mesurer en plongée, grâce à un quadrillage prédéfini,
les latitudes, longitudes et profbndeurs de points équidistants de un mètre ou
plus, suivant la précision clésirée. Les données sont ensuite encodées dans un

PC pour êtrc traitées (méthodes d'interpolations) par un logiciel adéquat. On
obtient alors des images graphiques tridimensionnelles en couleurs du site de

reproduction qui perrnettent aisément d'analyser et de visualiser dans le temps
l'utilisation de I'espace par des poissons territoriaux nidificateurs, cornr.ne les

St'ntpltodu.r (Yr,rt:.t'I, at ul., 1991b). L'ensemble des paran-rètres étudiés au

moyen cle ccttc tcchnique (profbndeur, orientation, visibilité et proximité des

nicls. substrat et lur.ninosité des sites, etc.) peut alors être intégré dans une
conception plus générale, voire une stratégie « d'utilisation des couleurs,,
(MtcHrrt.. 2000) durant Ia reproduction chez les crénilabres méditerranéens.

Conclusions

Chez les labridés, la variété et la complexité des stratégies de reproduc-
tion (hermaphrodisme ou gonochorisme, ponte des æufs en pleine eau ou sur
substrat, soins parentaux, etc.) ofTient la possibilité d'appréhender 1'évolution
de ces stratégies all colrrs du temps. Comme nous I'avons souligné, les labridés
européens occupent une pclsition un peu à part au sein de la famille. Nous
retiendrons qu'ils se distinguent principalement des labridés tropicaux par leurs
stratégies et leurs tactiqr-res cle reproduction particulières.

En etièt. les conditions environnementales fluctuantes et variant suivant
les saisons dans les zones ternpérées ont contraint les labridés méditerranéens zi

adapter leur cornportement. Cette situation a conduit à des stratégies de reprtt-
duction rares en nrilieu tropical: périodes de reproduction courtes, pontes
démersales (sur substrat), construction de nids, soins parentaux. Cette évt>lution
est dictée notilmment par les contingences environnementales. comme par
exernplc la pression des fàcteurs climatiques en régions tempérées (température
de I'ear.r,) sur Ia présence ou I'absence de soins parentaux.

Sur les 2 [ espèces méditerranéennes, la quasi totalité dcs espèces étu-
cliées clép<>sent leurs æufs sur un substrat ou dans un nid élaboré par le grand
rnâle. Seul Cori.s julis. Thulussonut pavo et X,-ric'hth)t.s rutttuculo (poissons her-
maphrodites protogynes) ont conservé la ponte en pleine eau (pontes plancto-
niques) rencontrée chez les espèces tropicales. En outre, la majorité des
Symphodus mâles présentent des strLrctures sociales complexes : mâles territo-
riaux or-r territoriaux nidificateurs. mâles satelliles. nrâles parzrsites. Ces derniers
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ont par ailleurs adopté des comportements reproducteurs dits alternatifs, se

reproduisant soit par « fécondation éclair ,, ou vol cle ponte (streaking), soit par
« técondation sournoise >> ou vol de f'emelle (sneaking). Enfln, la plupart de ces

Stntphodus prodiguent des soins parentaux tout aLl long du cycle de reproduc-
tion (nidification) qui comporte toujours tl'ois phases : phase de construction (le
grand mâle élabore avec des algues vivantes un substrat de ponte ou un véri-
table nid en forme de coupe), phase d'activité sexuelle (seul moment oùr les
f'emelles viennent pondre dans le nid) et phase de ventilation (oxygénation des
æufs par le mâle, grâce au battement de ses nageoires pect()rales, .jusqu'à leur
éclosion ).

On constate parmi les poissons que la famille des labridés constitue, de
par la diversité cles adaptations biologiques et comportementarles des difTérentes
espèces (tropicales et tempérées). une mine de sujets d'étucle particulièren.rent
riche potrr développer des recherches portant sur divers aspects de l'éthologie,
de l'écologie comportementale et de l'écologie.

REMERCIEMENTS

Je tiens à remercier sincèrernent M. le Prot'esseur J.C. RuwEr pour ses

conseils, tou.jours pertinents, lors de l'élaboration de ce manuscrit et pour la
patience dont il a fait preuve dans l'attente de la finalisation de cet article.
Merci également aux Docteurs P. PoNclN et C. MtcHt:L pour leurs remarques
judicieuses lors de la relecture du manuscrit. Les dessins au trait ont été élabo-
rés avec talent et précision par Mme A.M. MesstN. àr partir de diapositives réa-
lisées par M. Bocxteu : toute ma reconnuissance leur est acquise !

BIBLIOGRAPHIE

At-crltrrc J. (1993). 
- 

Attimol Beltavior: art Et'olutiortar\: ApProatlt (5'' ed.). Sinauer
Associartes, Inc., Sunderland. Massachusetts (U.S.A.), 625 p.

BL,NTTvHCNA F. et F. BENEoerro (1989). 
- 

Gonochorism and seasonal variations in the
gonads of the labricl St'tnphodus (Crenilabrus) ocellcttus (ForsskâI, l1l5). .1. l;i:;h Biol..
34 (3) :343-34ti.

BENTTvECNA F., F. BeNr:oarro, A. Bl,sezze et A. MARCoNA'r'o (1989). 
- 

Aspetti istokrgici
e comportamentali della riproduzione di Syntphodus ocelltttus. Oebalia. Tetrankt, I5 (2):
909-91 l.

vAN DEN BEncue E.P. (l9tt8). 
- 

Piracy as an alternative reproductive tactic for males.
Nattrre, 3i4 :697-698.

vAN DEN BEncHE E.P. (199O). 
- 

Variable parrental care in a labrid fish: how care might
evolve. Ethologl', 84 : 319-333.

vAN DEN BsncHs E.P. (1991). 
- 

[-s 11 piratage » de nids : un comportement à grand succès
chez Symphodlts titlcd (Labridae). Rav..lr. Aquuriologie, 18 (3) : 83-86.

vAN DEN BEncns E.P. (1992). 
- 

Parental care and the cost olreproduction in a Mediter-
ranean fish. Behav. Ecol. Sociobiol., 30 :313-318.

t-15



Y. YLIEFF

vAN DIIN BencHE 8.P., F.M. WsnNEnus et R.R. WARNSn (1989). 
- 

Femâle choice and the
mating cost of peripheral males. Anint. Belut,.,38 : tt7-5-884.

Buo,rsv S.V. (1997). Alternative styles in the Er.rropean wrasse, S-vm.pfutdus ocellatus'.
boldness-related schooling tendency. Ent'. Riol. F i shes. 49 ( I ) : 7 I -78.

Bu»,qev S.V. et D.D. BUDAEV (1998). 
- 

Diffèrence in shoaling behaviour between
ocellated (Symphodus ocellurus) and long-striped (S. rrnca) wrasses and its relation to
otherbehavioural patterns. Mar. Fre.sltx.ut. Bclutv. Phy.çiol.,3l (2):115-121 .

Devr D. (1990). 
- 

Appro(he (oûtpdrdtive des caractéristiques rétiniennes et de leur
adéquation aLt (()tnportetnent de conurttutit'tttiott optique che: des pois.sons d'hctbitttt,s
différettts. Mérnoire de Licence en Sciences Zoologiques (non publié), Université de
Liège, -58 p.

FIEDLER K. ( 1964). 
- 

Verhaltensstudien an lippfischen der gattung Crenilubrus (Labridae,
Percilbrn-res). 2..1. Tierpsy-clto., 21 '. 521-591.

GerEorc M.D. et J.G. Ornno (1998). Cleaning behaviour of rock cook, Centroldbrus
e.roletu.y (Labridae). in Tarifa (Cibraltar Strait area). C.,-bitrn.22 (l) :57-68.

HevrleNc;t' S. et J. V()ss (1993). 
- 

Le comporterncnt reproductcur d'un poisson herrna-
phr<rdite synchr«rne '. Serrartu.s .scriba (Linné, 1758). Rer,..lr. Aquuriologia. 20 (l) : l-4.

HuNsoN-At-oN7-() S. et R.R. WnBNEn (1999). A trade-ofÏgeneratcd hy sexual cont-lict:
Mediterranean wrasse nra]es refuse present mates to increase future success. Behav.
Ecol..I0 (l):105-lIt.

Ht,NsoN-AI-oNZo S. et R.R. Wa.nNEn (2000). 
- 

Dynamic gantes anri field experiments
exanrining intra- and intersexual conflict: explaining counterintuitive mating behavior in
ir Mediterranean wrasse. Symphodus ocellatu,y. Beltov. Ecol., I I (l) : 56-10.

Knses J.R. et N.B. Devrns (19u7). 
- 

Art lrttrodu(ti()n t() Beltuvioural Ecology (2. ed.).
Blackwell Scientific Publications. Oxfirrd, 389 p.

LE.lnrNp P. (1985). 
- 

Le comportement social des Labridés méditerranéens: étude
écoéthologique des comportements reproducteurs et sociaux des Labridae méditerra-
néens des genres S.vrnTrlroz1r.r Rafinesque. lt3 l0 et Coris Lacépède, 18O2. Cah. Ethol.
appl., 5 (2) : xn + 208 p.

LE:euNe P. et C. Mtcunt. (1986). 
- 

L'éclosion synchrone et nocturne des oeufs de S'-yz-
phodus ocellatLrs (Pisces : Labridae ). Une adaptation complémentaire au comportement
de nidification. Biologv rtf Behaviour, I I :36-43.

Le:eltNn P. et J. Voss ( 19t30). 
- 

Observation in sittt des comportements agonistiques terri-
toriaux et reproducteurs du p<lisson nettoyeur méditerranéen S»mphoelus (Crenilubrus)
rnelunrxerttt.s (Risso. l8l0).Arn. lnst.Oceanctgr.,Paris(Nouv.Ser.),56(l):-5-12.

MtcHnt- C. (2000). 
- 

Comrrunication optique et adaptation à l'environnement chez les
poissons Labridés. Le cas de deux crénilabres méditerranéens: .Srvn1rlrotlLrs ocellutus
(Forsskiil, 1175) el Svmltltotlus c'inereu.s (Bonnaterre, 1788). Dissertation pour l'obten-
tion du Doctorat en Sciences. Université de Liège, 160 p.,5 Annexes et Annexe
princi pale.

Mrt'nlt. C., T. HÉles et J. Voss (1982). 
- 

Le polymorphisme chez les Crénilabres médi-
terranécns du gcnrc 51' nt Jt ltod u s. Ret,. J r. At1 u a r i o I o g i e, 9 ( I ) : 23-24.

Mrcur,r- C., P. LE:EUNE et J. Voss (1984). 
- 

Introduction à l'é1ude clu comportement social
et dlr comportement de communication intraspécifique des poissons Labridés méditerra-
néens. Oceanis, 10 (5) :539-549.

l16



POISSONS LABRIDÉS MÉDITERRANÉENS

MTcHEL C., P. LuuuNr et J. Voss (19U7). 
- 

Biotogie et comportement des Labridés euro-
péens (Labres, Crénilabres, Rouquiers. Vieilles et Girelles). Rev. .l'r. Aquarioktgie, 74
(l-2): 1-84.

MTcHEL C. et M. PouLtcEK (l9ti7). 
- 

lgs mollucques des biocénoses à algues photophiles
en Méditerranée. III. Le problème du nid des poissons labridés. Cah. Biol. Mur., 28'.
l-13.

Mrcuel C. et J. Voss (1988a). Communication optique chez les Labridés. Bull. Soc.

Ro.y. Sci. Liège, 57 (,1-5) : 379-3ti8.

MrcHEl C. et J. Voss (1988b). 
- 

Limitation du milieu de reproduction en relation avec la
disparition des couleurs. Communication présentée au colloque de la SFECA, Stras-
bcrurg, France,5-6 novembre 19t37. Bull. SFECA,3 (l): 139-141.

MlcHEr- C. et J. Voss (1989). 
- 

Influsnçs de la couleur des proies dans le choix de lir
nourriture chez Srntpltttdus ocelldtus (ForsskâI, 1775) Pisces. Labridae. Deuxième
Congrès International d'Aquariologie (1988). Monaco 1989. Rull. Inst. ot't;tuttt. Mr.tntrt'o,

n" spétirtl 5: 169-172.

NELsoN J.S. (1994). 
- 

Fishes of rhe World (3'' ed.). J. Wiley & sons, Inc., New York'
600 p.

QurcNeno J.-P. (1966). 
- 

Recherches sur les Labri<Iés (poissons Téléostéens Perciformes)
<Jes côtes européennes : systématique et biologie. Nuturulio Monspeliensia, ser.
Zoctl.ogie, 5 :7-248.

RIDET J.M. et R. BALICH()r (1984). 
- 

L'olfaction chez les Téléostéens. Cvbiunr, S (1)'.
l 5-25.

SARCENT R.C. et M.R. Gnoss (1993). 
- 

Williams' Principle: An explanation of parental
care in teleost tlshes. 333-361 iiz: Pitcher T.J. (Ed.): Beltaviour of Teleost Fislrcs (2"

er1.). Chapman & Hall (Fish and Fishelies Series 7). London, Tl5 p.

SeLL,qN{t A. et J. BnuslÉ (197-5). 
- 

Contribution à l'étude de la sexualité de la Saupe

Boolts .sctlpn Linnaeus 17-58 (Téléostéen Sparidae) des côtes de Tunisie. Vie Milieu,
25 (2) :261-275.

TABoRsKy M., B. HuooE et P. WIRTZ (1987). 
- 

Reptoductive behaviour and ecology oi
Svmphotlus (Crenilubrus) ocelkttus, a european wrasse with fbur types of male behav-
iour. Behav,iour, 102 : 82-l I 8.

Wennen R.R. et P. LnteuNp (1985). 
- 

Sex charrge limited by parental carc: a test using
four Mecliterranean labrid fishes. genus Su-mphulus. Marine Biolrtgl;, 87 :89-99.

WrnNen R.R.. D.R. RoBER'rsoN et E.G. LEIcH (1915).- Sex change and sexual selection.
Science. 190 (4215): 633-63U.

WARNER R.R., F.M. WBRNERUS, P. LT JELINE et E.P. vAN DEN BERCHE (1995). 
- 

Dynarnics
of female choice for parental care in a fish species where care is facultative. Bcfurr'.

Ecol.,6(l):73-81.
WERNERUS F.M. (1985). Etude des paramètres orientant [e choix du partenaire chez

Symphodus ntelanocertus (Risso, l8l0) et SyrrltluxlLrs ocellatus (ForsskâI, 1775), Labri-
dés méditerranéens. Mémoire de Licence en Sciences Zoologiques (non publié), Univer-
sité de Liège, 75 p.

WeRNenus F.M. (1989). 
- 

Stratégies d'appariement de Labridés nréditerranéens: étude

des mécanismes sous-tendant les systèmes d'appariement de quatre espèces de poissons
labridés méditerranéens des genres Svntphodu,s (Rafinesque, l8l0) eI Thula.ssoma
(Linné, 1758). Cult. Erhol. up1tl.,9 (2): l17-32O.

l17



Y. YLIEFF

WnpNunus F.M., P. Lr,ter,rNr et E.P. vrrN oen Buncue (19U9). 
- 

J13ns6is1;ion of mating
success an-rong neighboring males in the Mediterranean labrid fish St,trtphodus oc'ellotus.
Biologt of Behaviour, I4 : 195-206.

WrnNr,nus F.M., C. MrcsEr e1 J. Voss (1987). 
- 

Inrroduction à l'étude de la sélection
sexr.relle chez. SttttltltodLrs ocellatus (Forsskâl 177ÿ ef S. melanoter<a.s (Risso I8l0),
poissirns labridés nréditerranéens. Cuh. Ethol. appl., 7 (2) : I 9-38.

Yltt,t+, M.Y.. C. Mtcrtrl et J. Voss il997a). - 
Dynamique de défènsc du nid chez.glm-

ltltotltrs ocellutu.ç (ForsskàI, 1775), poisson labridé méditerranéen. I. Comportements
itgonistiques entre le mâle territorial nidif icateur et cinq autres espèces de tabridés. CaÀ.
Erltol., I7(I):19-14.

Yr.rLr,r'M.Y.. C. Mrcuer. et J. Voss (l99tla). Dynarlique de défènse du nid chez S-vrn-

ltlrttrlLr.s tt<clluru.s (Forsskiil, I775), poisson labridé méditerranécn. IL Comporternents
agressifs clu mâle territorial nidificateur envers des mollusqucs gastéropodes. Cdft.
Etltol.. 18 ( I ) : 39--52.

Yt-lEpp M.Y., P. PoNctw, C. Mtcsal, J. Voss et J.C. RriwF.T (1997b). 
- 

Usirr-:j u rrumeric
imaging t(x)l t() model space utilisation modes during reproduction in the Me<literranean
labrid fish Sttrtpltodus o<cllatus (Ft>rsskàI, 1775): preliminary results. 1lr Lectures ancl
Poster Ahstracts of thc 4th Bencltrx Congress o1'Zoology, p. 14, Utrecht. the Nether-
lands, l4-15 Novenrber 1997.

Yr-tcllM.Y.. P. P()NC'IN, C. MrcHEl-, J. Voss, J.C. Ruwnr (1998b). 
- 

The use of ropo-

-sraphic nunteric itraging tools and computerizecl video tracking systems lo study the
reprocluctive behavittr in fish: towiirds a « field-lab » integrative approach. 1lz Prograrrr
& Proccedings hook of . Measuring Behavior '98 ». 2nd lnternational Confèrence on
Methods and Techniques in Behavioral Research. p. 303-304. Groningen, the Nether-
lands. lt3-2 I AugLrst 1998.

t -ltt


