FLUCTUATIONS JOURNALIERES
DANS LE COMPORTEMENT TERRITORIAL
CHEZ OREOCHROMIS NILOTICUS(*)
(TELEOSTEI : CICHLIDAE)

par

Ursula FALTER
Université Catholique de Louvain
Biologie du Comportement

2, route du Blocry
B-1348 Louvain-la-Neuve (Belgique)

RESUME

Partant du postulat que les cycles naturels exercent une influence synchronisante
sur la plupart des organismes et qu’ils interviennent dans l’'organisation et le déroule-
ment de nombreux processus physiologiques et comportementaux, nous avons considéré
le comportement territorial do Oreochromis niloticus sous l'angle des structures tem-
porelles.

Les observations que nous avons recueillies en laboratoire pendant deux mois sur
un groupe d’environ deux cents males matures de cette espéce, montrent que™ce com-
portement subit des modifications systématiques spontanées au cours de la période de
24 h. En effet, les enregistrements ont révélé I'existence d'un accroissement progressif
du nombre d’animaux territoriaux au cours de la photofraction.

L 'effet de cet accroissement se répercutant directement sur le choix de I'emplace-
ment du territoire, nous proposons un modéle de ces fluctuations spatio-temporelles
journaliéres fondé sur des facteurs éthologiques, écologiques et physiologiques, tels que
I'agressivité des males territoriaux, la préférence pour des aires protégées, I'évitement
du courant et les fluctuations endogenes des corticostéroides.
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Daily fluctuations in the territorial behaviour
of Oreochromis niloticus (Teleostei : Cichlidae)

SUMMARY

Assuming that the natural cycles exert a synchronizing influence on most organisms
and that they intervene in the organization and the development of many physiological
and behavioural processes, we considered the territorial behavior of Oreochromis niloticus
according to its temporal structures.

The observations we recorded in the laboratory during two months on a group of
about 200 mature males of this species, show that this behaviour undergoes systematic
spontaneous modifications during the 24 h period. Indeed, the recordings showed the

(*) Oreochromis niloticus = Sarotherodon niloticus — Tilapia nilotica (Trewavas,
1983).



existence of a gradual increase in the number of territorial animals during the photo-
fraction.

The effect of this increase having direct repercussions on the choice of the territory
location, we propose a model of these daily spatio-temporal fluctuations based upon
ethological, ecological and physiological factors, such as the avoidance of territorial
males, the preference for protected areas, the avoidance of current as well as the endo-
genous fluctuations in corticosteroids.

INTRODUCTION

Des unicellulaires a I’homme, la plupart des organismes subissent I'influence
des cycles naturels dont I'échelle temporelle peut étre parfois fort différente. De tous
temps, I'existence des rythmes dits «annuels » ou «saisonniers » a été remarquée,
mais ce n'est que récemment que les mécanismes commencent a étre explorés plus
systématiquement, et particulierement les modulations a durée plus courte, couvrant
des périodes de 24 heures ou méme moins. Cette évolution a conduit & une compré-
hension de plus en plus poussée de leur influence sur I'organisation et le déroulement
des processus comportementaux et physiologiques. Bien que le processus de syn-
chronisation soit actuellement connu, les répercussions de ce dernier se présentent
a I'observateur du comportement sous la forme de modifications « spontanées » (1),
aucun facteur causal immédiat n’étant discernable.

Précédemment, des observations non systématiques avaient suggéré chez Oreo-
chromis niloticus I'existence de fluctuations dans I’apparition spontanée de certains
comportements au cours de la journée. Celles-ci avaient porté plus particulierement
sur les actes liés au comportement territorial qui contient aussi bien des composantes
agressives que sexuelles. La revue de la littérature a montré ensuite que rares sont
les travaux éthologiques qui ont abordé le théeme des effets des cycles soit exogénes
soit endogenes sur le comportement des Poissons.

Généralement, ces questions sont débattues en chronobiologie ou I'on s’intéresse
le plus souvent a des modulations de I'activité totale. Ainsi, par exemple, W eyers
(1974) a observé des fluctuations de ce type chez des vairons (Phoxinus sp.) soumis
a des rythmes de lumiére et d'obscurité et Gueur (obs. non publ) a démontré
ultérieurement chez la méme espéce que les comportements suivaient davantage le
rythme de la température que celui de la lumiere.

Concernant des fluctuations journaliéres de certains comportements spécifiques,
Goldenbogen (1974) a remarqué chez Xiphophorus helleri que leurs comportements
aussi bien sexuels gu’agressifs subissaient des fluctuations journaliéres mais que
leurs cinétiques n’évoluaient pas de maniére synchrone. Pour les comportements
agressifs (morsures et attaques sur le flanc), il semble cependant que, chez cette
espece, ils soient moins fréquents le matin et que leur seuil maximal soit atteint a
partir de midi.

Les observations réalisées par Kirchshofer (1953) sur Haplochromis desfon-
tainesii en milieu naturel sont également fort instructives a ce sujet. Cet auteur a

(1) Nous utilisons ici le concept de «spontanéité » dans le sens ol Hinde (1970) l'a
défini, c’est-a-dire a propos de changements qui apparaissent dans la sortie d’un systéme
sans que l'on fasse appel & un changement connu correspondant a I'entrée. Parler de
spontanéité n’implique donc aucune information sur les mécanismes sous-jacents, mais
dépend du point de vue auquel on se place. Dans le cas des fluctuations journaliéres du
comportement territorial et — a condition de se placer & un niveau d’analyse strictement
comportemental — nous sommes en droit de parler de modifications spontanées, étant
donné qu’il n'y a pas de stimuli externes explicites qui causent ces fluctuations.



eu loccasion d observer cette espece deux années de suite au méme endroit et elle
a noté non seulement des variations journaliéres dans I'activité des animaux, mais
également des différences d’une année a l'autre.

Chez GicMasoma nigrofasciatum, lI'étude succinte de Juerges (1981), semble
également avoir mis en évidence des différences dans I'activité totale des animaux
et ce, sous différents angles. Cet auteur a trouvé des différences (1) entre les valeurs
obtenues le matin et I'apres-midi, (2) entre celles obtenues avant et aprés la repro-
duction et (3) entre celles provenant de souches d’élevage et de souches sauvages.
Concernant ce dernier critere, elle a remarqué que les descendants d’animaux sau-
vages étaient toujours le plus actif le matin alors que, chez les animaux d’élevage,
le moment du maximum d activité s inversait avec la ponte. Avant cet événement,
les animaux d elevage etaient plus actifs le matin, aprés la ponte par contre, leur
maximum d’activité se déplacait vers I'aprés-midi.

Netissen (1977), en étudiant les rythmes d’activité de plusieurs espéces (sym-
patriques pour la plupart) de Cichlidae des genres Simochromis et Tropheus, a trouvé
que le moment auquel les espéces étaient actives, leur était propre et que ces périodes
étaient décalées les unes par rapport aux autres. L’interprétation biologique qu’il
attribue a ce phénomene est que ce décalage agit dans le sens d’'une réduction de
la compétition écologique interspécifique et que ces especes, bien qu’habitant dans
la méme aire et cherchant la méme nourriture, occupent de ce fait des niches éco-
logiques différentes.

1 semble donc qu une connaissance exacte de ces fluctuations soit trés utile a
une compréhension approfondie de la biologie d’'une espece. Cependant, celle-ci n’est
pas seulement intéressante d’un point de vue purement théorique, mais elle s’avere
également indispensable d’'un point de vue méthodologique.

MATERIEL ET METHODE

Cette série d'observations a été réalisée dans le bassin dans lequel nous avons
gardé nos animaux en dehors des expériences. Ce bassin (210 cm X 210 cm X 110 cm)
est limite par un mur sur trois de ses cotés. Le quatrieme c6té comporte une vitre
transparente (165 cm x 70 cm) qui permet d’observer le comportement des animaux.
Pour des raisons pratiques, ce bassin (dont le volume d’eau fait environ 4,85 m3) a
été subdivisé par des grillages a mailles fines en trois compartiments de méme dimen-
sion. L eau de ce bassin est soumise a une recirculation partielle (I'ensemble du circuit
faisant plus de 7 m3 d’eau) et est renouvelée toutes les 18 heures. La température
est de 25° C), le pH variant entre 8,0 et 8,5 et le pourcentage de saturation en oxygene
dissous entre 40 % et 80 %. Un cycle de lumiére de 13L : 11D a été imposé, I'éclairage
(tubes néon, marque OSRAMY/L- 40 W/20, cool light) de la piéce s’allumant & 7 h30
et s éteignant a 20 h 30. Comme d’habitude, les animaux ont été nourris avec des
granulés une fois par jour entre 13 h et 14 h.

Les observations ont duré environ deux mois (novembre et décembre 1982).
Elles ont porté sur le comportement territorial de 200 males de Oreochromis nilo-
ticus gardés dans le premier compartiment du bassin de stockage. A cet effet, nous
avons relevé a différents moments de la journée a travers la vitre transparente d’une
part, le nombre de males territoriaux qui défendaient une aire au sol et d’autre part,
lemplacement qu ils avaient choisi. Lors de ces observations, nous n’avons pas tenu
compte des males qui défendaient une aire en eau libre (Baerends et Baerends-
Van Roon, 1950 ; Parter, 1983). En effet, malgré que ces males soient facile a



reconnaitre a leurs comportements agressifs et leurs patrons de coloration typiques
(Farter, 1984), leur repérage exacte a été difficile a certains moments du fait que
leur nombre était parfois important, leurs déplacements fréquents, leur identification
individuelle impossible et qu’en outre, leurs caractéristiques de males territoriaux
pouvaient disparaitre rapidement.

Ces observations ont été effectuées de maniere ponctuelle a des moments varia-
bles dans le temps et ont été regroupées en quatre périodes distinctes, la premiére
se situant entre 8 h et 11 h, la deuxieme entre 11 h et 14 h, la troisiéme entre 14 h
et 17 h et la derniére entre 17 h et 20 h. 26 a 28 répétitions par période ont été effec-
tuées. Parfois, plusieurs observations ont eu lieu le méme jour a un intervalle mini-
mum de trois heures.

Les deux informations (portant sur le nombre et I'emplacement des males terri-
toriaux) qui ont été recueillies de fagon systématique lors de ces observations, ont
été retranscrites graphiquement sur des figures schématisant la configuration spatiale
du compartiment en question. Etant donné que le maximum de territoires occupés
de maniere simultanée n'a jamais excédé le nombre de 7 (Fig. 1), nous avons subdivisé
post hoc la surface au sol de ce compartiment en huit aires distinctes (numérotées de
A a H et représentées a la Fig. 2) et nous y avons classé les observations.

Différents tests non-paramétriques ont été appliqués a ces valeurs, en loccur-
rence celui du Chi-carré, celui de I'analyse de la variance de Friedman et celui de
Wilcoxon pour données pairées (Siege1, 1956). Ces tests ont été utilisés dans le but
de mettre a I'épreuve plusieures hypothéses : (1) celle concernant les fluctuations
du comportement territorial au cours de la journée, (2) celle de I'equiprobalité des
aires choisies et (3) celle de I'influence des facteurs spatiaux dans le choix de I'emplace-
ment des territoires.

RESULTATS

Les valeurs obtenues au cours des quatre périodes d’observation ont été analysées
dans la perspective des trois hypothéses précitées.

I. — Modulation du comportement territorial au cours de la journée

a) Fluctuations journaliéres dans le nombre de territoires défendus

Les histogrammes de la Fig. 1 représentent la répartition temporelle du nombre
d’aires défendues par Oreochromis niloticus au cours des quatre périodes d observa-
tions. Sur I'ensemble des 109 moments d’observation, 450 territoires au total ont été
répertoriés.

Cette évolution journaliére au cours de laquelle la fréquence d’établissement de
territoires augmente progressivement jusque vers 14 h et reste ensuite relativement
stable, apparait trés nettement lorsque I'on compare I'’histogramme de 8 h-11 h a
celui de 17h-20h (Fig. 1).

b) Evolution du nombre de territoires au cours d’'une méme journée

Certains jours, le relevé du nombre de territoires a été effectué plus d’une fois,
ce qui nous a permis de travailler sur des fréqguences pairées. U est un fait que toutes
les observations ont été dépendantes. Néanmoins, étant donné que nous avons disposé
d’'un nombre suffisant de mesures pairées par jour, nous avons préféré appliquer des
analyses statistiques plus fines, telles I'analyse de la variance de Friedman ou le
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Fig. 1. — Histogrammes de fréquences reprenant les nombres de territoires défendus

simultanément par des males de Oreochromis niloticus a différentes périodes de la journée.



test de Wilcoxon, uniquement sur les fréquences relevées le méme jour et ce, afin
de réduire I'influence des variations interjournalieres que notre méthode de traite-
ment ne nous a pas permis de mettre en évidence.

Sur 16 des 38 jours d’observation, les relevés ont été effectués aux 4 périodes
journalieres différentes. L’application du test de Friedman (p < 0,001) montre
I'existence d’'une différence significative dans la fréquence de défense territoriale
chez Oreochromis niloticus au cours de ces différentes périodes de la journée.

En outre, a de nombreuses reprises (n = 49), des observations ont été réalisées
deux fois le méme jour. A ces données pairées, nous avons appliqué le test de Wilcoxon
et nous avons obtenu les résultats suivants :

1) le nombre de territoires défendus entre 8 h-11 h est significativement inférieur
au nombre des territoires défendus entre 11 h-14 h (n = 20, p < 0,01, o-t) ;

2) le nombre de territoires défendus entre 11 h-14h est significativement inférieur
au nombre de territoires défendus entre 14h-17 h (n= 18, p < 0,01, o-t) ;

3) aucune différence significative n’apparait pour les périodes entre 14h-17h et
17 h-20 h.

Ce traitement statistique confirme une fois de plus le fait qu’il existe un accrois-
sement progressif du nombre de territoires au cours de la journée.
Il. — Equiprobabilité des aires choisies

Le Tabl. 1 présente toujours les mémes données mais de fagon encore plus détail-
lee, étant donné qu’il comporte également des informations sur I'emplacement des
territoires au cours des quatre périodes différentes. Les fréquences reprises dans ce
tableau ont été comparées entre elles au moyen du test du Chi-carré.

TABLEAU 1

Fréquences et choix de I'emplacement des territoires aux différentes périodes

Aires A B C D E F G H Total Fr. th Chi 2
gsh-1lh 5 7 6 5 12 3 4 14 56 700 p< ,05
1lh-14h 7 7 11 8 21 11 5 24 94 11,75 p < ,001
14h-17h 7 18 13 13 21 15 15 21 123 15,37 N.S.
17h-20h 9 22 16 20 25 21 14 23 150 18,75 N.S.
Total 28 54 46 46 79 50 38 82 423 52,87 p < ,001
Rangs tot. 8 3 55 55 2 4 7 1

Le Tableau 1 montre les fréquences avec lesquelles les aires A a H ont été choisies
au cours des différentes périodes.



Ce tableau montre également I'existence d’une augmentation progressive du
nombre de territoires au cours de la journée. Toutefois, il révele aussi un autre
fait intéressant : le choix de I'emplacement ne se fait pas de facon aléatoire. C'est
précisément au cours des deux premiéres périodes entre 8 h-11 h et 11 h-14 h, au
cours desquelles seuls quelques Poissons ont occupé des territoires que le choix des
aires ne s’est pas effectué de maniere aléatoire (pour la période entre 8h-Il1h
p < 0,05 ; pour la période entre 11 h-14 h : p < 0,001). Cette particularité reste con-
firmée pour I'ensemble des observations (p < 0,001). Quant a la séquence des choix
des aires, les préférences se sont portées de maniére décroissante sur les aires H,

F, C et D, G et A. L’hypothése selon laquelle des facteurs spatiaux propres
aux bassins de stockage exercent une influence décisive dans le choix de I'emplace-
ment des territoires mérite donc d’étre examinée plus en détail et nous reviendrons
sur ce point au paragraphe suivant.

I1l. — Influence de facteurs spatiaux dans le choix de I'emplacement des
territoires

Le rangement du Tabl. 1 nous a permis de localiser les emplacements de terri-
toires qui ont été choisis le plus souvent par les animaux et ceux qui lI'ont été de
moins en moins (Fig. 2).
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étant rangée en huitieme position.

Ainsi, I'aire H a été choisie le plus souvent. Ensuite, les choix se sont portés
de fagon décroissante sur les aires E, B, F, C et D, G et en dernier lieu sur l'aire A.
Etant donné que ces choix ne se sont pas opérés de maniére aléatoire, nous avons
examiné de plus pres leur séquence. En effet, les deux choix les plus fréquents ont
concerné les aires H et E qui, d’'une part, se trouvent dans des coins du compartiment
et d’autre part, sont toutes les deux situées du méme coté, c’est-a-dire dans la moitié
du compartiment qui est limitée sur trois de ses cotés par des murs. Ce n’est qu’en
troisiéme lieu que des males choisissent une aire dans l'autre moitié, c’est-a-dire
celle qui est délimitée par un grillage par rapport au compartiment adjacent qui
contient également un grand nombre de males de la méme espéce. Dés lors, il a été
également intéressant de vérifier I'existence d’'un choix préférentiel induit par la
configuration particuliére de ce compartiment.



A ce propos, différents aspects de la configuration spatiale du compartiment ont
été examinés. Ainsi, nous avons comparé la fréquence d’occupation

(1) des aires situées du coté du mur vitré (aires E, F, G, H) a celle des aires situées
du coté du grillage (aires A, B, C, D),

(2) des aires situées dans la moitié gauche (aires A, B, E, F) a celle des aires situées
dans la moitié droite (C, D, G, H),

(3) des aires des coins(A, D, E, H) a celle des aires du centre (B, C, F, G),

(4) des aires des coinssituées du coté du mur vitré (aires E, H) a celle desaires
du centre (F, G) situées dans cette méme partie,

(5) des aires des coins(aires A, B) situées du coté du grillage a celle desaires du
centre (aires B, C) situées dans cette méme partie.

Ces fréguences ont été comparées au moyen du test binomial et les résultats
sont exposés dans le Tabl. 2.

Ce Tabl. 2 montre clairement (1) que les animaux observés n’ont pas présenté
de biais latéral gauche/droite, (2) gqu’ils ont manifesté une préférence nette pour la
moitié avant (= mur vitré) et non pour la moitié arriere (= grillage), (3) que les
territoires des coins sont nettement plus souvent choisis que ceux du centre et ce,
principalement pendant les deux premiéres périodes au cours desquelles seules
quelques aires sont défendues et (4) que les coins ont une valence différente dans la
moitié avant et la moitié arriere.

IV.— Résumé des résultats

Au vu des analyses statistiques précédentes, les commentaires suivants peuvent
étre faits a propos des trois hypotheses que nous avions formulées au départ. En
effet, nous avons pu mettre en évidence

1) I'existence d’'une modulation du comportement territorial de Oreochromis
niloticus au cours de la journée, en ce sens que nous n'avons observé que quelques
territoires le matin, que ce nombre a augmenté a midi, qu’il a continué a croitre
jusqu’a 14 h pour se maintenir a ce niveau jusqu'au soir ;

2) la non-équiprobabilité du choix de I'emplacement des territoires, en ce sens
que les choix se sont portés de maniére décroissante sur les aires H, E, B, F, C et D,
G et enfin A ;

3) I'influence de facteurs spatiaux dans ce choix, en ce sens
— qu’il Ny a pas eu de biais latéral (pas de préférence gauche-droite), mais
— que la moitié avant constituée d’'un mur et d'une vitre a été choisie significative-

ment (p < 0,03) plus souvent que la moitié arriére, grillagée,

— que les aires des coins ont été plus attractives que les aires du centre (p < 0,003)
pendant les deux premiéres périodes (de 8 h-14 h) au cours desquelles seuls quel-
ques Poissons ont choaisi,

— qgue cet effet s'est inévitablement estompé une fois que le nombre de choix a
augmenté et,

— que les effets attractifs d’un emplacement situé et dans la moitié avant et dans
un coin se sont cumulés de telle sorte que les aires E et H ont été choisies signi-
ficativement plus souvent entre 8 h-11 h, entre 11 h-14 h et aussi entre 8 h-20 h
que les aires A et D.



Influence de différents facteurs spatiaux sur le choix de remplacement des territoires

Aires EFGH ABCD P- ABEF CDGH P- ADEH BCFG p- EH FG P-
Périodes

gh-Ilh 33 23 N.S. 27 29 N.S. 36 20 = ,05 26 7 <,01
I11h-14h 61 33 <,01 46 48 N.S. 60 34 = ,01 45 16 <,01
14h-17h 73 50 = ,05 61 62 N.S. 62 61 N.S. 42 30 N.S.
17h-20h 83 67 N.S. 77 73 N.S. 77 73 N.S. 48 35 N.S.
Total 250 173 < ,001 211 212 N.S. 235 188 <,05 235 188 <,05

Les données du Tableau 2 sont recomposées a partir du Tableau 1. Le présent tableau indique la somme des fréquences
avec lesquelles les différentes aires regroupées ont été occupées par des males territoriaux aux différents moments de la journée.
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Discussion générale

A. — Les rythmes en milieu d’élevage et en milieu naturel

1 n’est pas rare que des informations acquises au cours d’expériences systéma-

tiques et réalisées en laboratoire soient interpretées de maniére trop simplifiée.
On suppose dans ces cas que les résultats obtenus en milieu artificiel refletent la
réalité des manifestations comportementales censées exister dans le biotope d’origine
et que les résultats obtenus en milieu artificiel soient simplement transposables au
milieu naturel. Bien que de telles inférences puissent étre légitimes dans certains cas
elles demandent néanmoins a étre effectuées avec prudence. Parmi beaucoup d’autres
themes, les rythmes journaliers se manifestant dans les comportements spécifiques
tels que nous les avons observés en laboratoire, se prétent fort bien a premiére vue
a une telle transposition.

Toutefois, nous hésitons a faire une telle inférence et ce pour plusieurs raisons.
En effet, d’une part, nos informations ont été recueillies sur des Poissons issus d’une
souche d’élevage et les travaux de Juerges (1981) ont montré que les rythmes d’acti-
vité de Poissons provenant d’un élevage ou du milieu naturel ne sont pas toujours
comparables. D’autre part, il semble actuellement que les fluctuations dans I'activité
des Poissons soient fortement dépendantes de Zeitgeber extérieurs permettant
une synchronisation entre les changements du milieu et les réponses données
par l'organisme. En effet, ces réponses ne seraient pas entrainées par un seul
agent (p. ex. : la lumiére) mais seraient plutdt influencées par un réseau de facteurs
qui seraient d’autant plus apte a déclencher certaines réactions que les effets indivi-
duels de ses éléments constituants entretiendraient un rapport de phase déterminé
(Weyers, 1974). Bien que la chronobiologie ait accordé tres précocement un intérét
particulier aux variations de température, ce n’est que récemment qu’elle lui a attri-
bué un réle dans la synchronisation. En revanche, des observations éthologiques en
milieu naturel s’y sont référées longtemps auparavant. Ainsi, par exemple, K irchs-
hofer (1953) avait déja attribué aux fluxtuations de la température régnant dans
le milieu aquatique un role prépondérant dans I'explication des modifications qu’elle
avait notées dans le comportement territorial de Haplochromis desfontainesii.

Mais, en milieu naturel, d’autres facteurs encore subissent des fluctuations
journaliéres et pourraient de ce fait agir comme synchroniseurs. Méme si des varia-
tions dues aux fluctuations du taux d’oxygene dissous ou a la teneur en dioxyde de
carbone (deux variables directement liées a la photosynthése), ne sont pas encore
reconnues comme agents synchronisants, des observations comportementales ont
toutefois mis en évidence leurs répercussions sur le comportement territorial (Hei-
ligenberg, 1963). Dans un méme ordre d’idées se situe également I'effet des fluc-
tuations journaliéres (p. ex., la migration du plancton) que subissent les especes
en fonction des relations qu’elles entretiennent aussi bien avec leurs proies qu’avec
leurs prédateurs.

Ces différents facteurs écologiques présentent des fluctuations nettement plus
prononcées dans le milieu naturel que dans le milieu expérimental ou dans les éle-
vages. Comme dans ces deux derniers types de condition, les facteurs susceptibles
d’intervenir sont moins nombreux et plus constants (cycle de lumiére imposé, tem-
pérature, taux d’'oxygene et teneur en CO2 relativement constants), nous avons
préféré limiter notre interprétation aux seuls comportements présentés par des
Oreochromis niloticus maintenus en milieu artificiel. En d’autres termes, les résultats
gue nous avons obtenus dans cette série d’observations ne peuvent étre considérés



comme valables que dans les conditions particulieres de laboratoire ou de milieux
artificiellement stabilisés.

Mécanismes physiologiques sous-jacents au comportement territorial

Etant donné que nos observations ont été exclusivement menées & un niveau
comportemental, elles n‘ont pas directement contribué a une meilleure compréhen-
sion des mécanismes physiologiques qui régulent le comportement territorial. Cet
aspect particulier a été approfondi par d’autres auteurs. Les travaux de Baggerman
(1968), de Rixner (1967) et de W ai et Hoar (1963) (travaux cités par Fiedler,
1973) ont montré que des hormones telles que les hormones gonadiques et les hor-
mones gonadotropes y intervenaient dans une large mesure (Fiedler, 1973). Les
travaux récents sur la concentration de ces hormones dans le sang de quelques
Téléostéens a révélé leurs fluctuations au cours de la journée. Ainsi, Hannes et
FRANCK (1963) ont trouvé chez des males de Xiphophorus helleri deux pics dans les
fluctuations journaliéres des androgénes, I'une se situant le matin, I’autre le soir, les
valeurs intermédiaires étant nettement inférieures et ne différant pas significative-
ment entre elles. Ces auteurs ont également contrdlé chez la méme espece les fluc-
tuations du cortisol dont le maximum s’observe le matin, et dont la concentration
dans le sang baisse continuellement au cours de la journée. Hontetla et Peter (1977)
ont également montré chez le Poisson rouge (Carassius auratus) que le taux d’hor-
mones gonadotropes se modifiait au cours de la journée en fonction de la température
et du cycle d éclairage. Conjointement a ces mesures, ils ont également contrélé le
taux de cortisol, qui s’est révélé étre maximal le matin (Peter et Honteta, 1977).
A notre connaissance, des données équivalentes n’existent pas pour les Cichlidae.
Toutefois, ces résultats peuvent vraisemblablement étre transposés a ces derniers,
étant donné que les courbes journalieres du taux des androgénes et des corticoides
évoluent de maniére comparable méme chez les Mammiferes diurnes et certaines
espéeces d’Oiseaux (Hannes et Franck, 1983).

Cependant, nos observations comportementales concernant les fluctuations
journaliéres du comportement territorial ne correspondent pas directement aux
fluctuations des androgénes mentionnées ci-dessus. C’est pour cette raison que nous
nous demandons si I'effet des androgénes ne pourrait pas étre modulé par celui des
corticordes. Il est bien connu que les sécrétions hormonales se caractérisent par de
fortes variations interindividuelles, aussi bien dans la quantité produite que dans
la cinétique temporelle. A elles seules, ces deux propriétés pourraient déja expliquer
les différences inter-individuelles observées. De plus, si I'on admet que les andro-
genes, et en particulier la testosterone, sont sinon la cause exclusive, au moins un
facteur en lien étroit avec I’'expression des comportements d’agression et de défense
territoriale et que les corticoides sont associés a un état d’alerte ou du moins d’éveil,
I'effet conjugué de ces deux hormones pourrait fournir une premiére tentative
d explication de ces fluctuations. En effet, I'action conjointe de ces deux hormones
pourrait se répercuter de maniére différente et spécifique sur le comportement de
chacun des animaux. 11 serait dées lors pensable qu’en fonction de I'état momentané
et de l1lévolution propre de ces deux hormones, certains animaux qui disposent
d'un taux d’androgenes suffisant et d’'un taux de corticoides déja plus bas, soient
des le matin dans un état motivationnel tel qu’il leur soit possible d’acquérir un
territoire. D’autres individus possédant au méme moment un taux d’androgénes
suffisant, auraient néanmoins un taux de corticoides trop élevé et n’arriveraient a
acquérir un territoire que tardivement, c'est-a-dire lorsque leur taux de corticoides
aurait diminué.



L’hypothése de cette interaction entre hormones androgénes et corticoides que
nous venons de formuler et que nous mettons en lien avec les fluctuations observées
dans le comportement territorial, se fonde en fait sur des connaissances récentes en
endocrinologie comportementale. Dans les recherches portant de maniére plus géné-
rale sur le comportement agressif, I'effet des androgenes est établi depuis longtemps.
Par contre, ce n’est que tout récemment que I'effet d’autres hormones a été décou-
vert. En ce qui concerne les comportements agressifs liés a la reproduction et a la
compétition entre males, I'intérét s’est particulierement tourné vers les hormones
de I'axe hypophyso-adrénocortical dont les effets ont été généralement étudiés sur
les Mammiféres. Les faits que nous exposerons ci-dessous ont été observés sur ces
derniers, mais une transposition hypothétique de ces mécanismes au cas des Poissons
semble légitime, étant donné que I'on dispose de plus en plus d’arguments qui sug-
gerent que, chez les Poissons, ce systeme présente des ressemblances avec celui des
Mammiféres (Pickering, 1981).

Les recherches récentes réalisées sur des Mammiféres ont montré que les fluc-
tuations du comportement agressif étaient hautement corrélées au taux de corti-
coldes des animaux, mais qu’en fait, cette hormone n’agissait qu’indirectement sur
ce type de comportement. En effet, les premieres recherches dans ce sens avaient
montré qu’une augmentation aussi bien qu’'une diminution du taux de cortisol dans
le sang entrainaient une augmentation de la tendance a la fuite et une diminution
de la tendance a I'agression. Mais, étant donné que les corticoides et ’ACTH cova-
rient, il a été montré ultérieurement que c’est cette derniére hormone qui causait
de telles modifications comportementales. De la synthése proposée par Leshner
(1978), il apparait que le systeme hypophyso-adrénocortical intervient pour une part
importante dans la régulation des comportements agressifs, en ce sens qu’il prépare
I'animal a se soumettre plutét qu’a se battre. De plus, ce systeme semble agir indé-
pendamment du systéeme hypophyso-gonadique, étant donné que des manipulations
du taux d’androgenes n’interférent pas avec le comportement de soumission. C’est
sur ces informations que nous avons fondé notre hypothése sur les fluctuations
journaliéres, observées dans le comportement territorial. Celles-ci pourraient étre
influencées, au moins partiellement, par des variations endogénes qui surviennent
dans les hormones, en sorte que les corticoides et les corticotrophes joueraient
finalement un rdle nettement plus important dans la modulation du comportement
agressif que les androgenes.

C. — Esquisse d’'un modéle explicatif du choix spatial d'un territoire

Malgreé toutes les restrictions que nous venons d’énoncer, nos observations nous
ont néanmoins fourni plusieurs informations intéressantes, résumées au dernier
paragraphe des résultats. Le trait fondamental qui en est ressorti, est que le com-
portement des males de Oreochromis niloticus n'est aléatoire ni dans le temps, ni
dans I'espace. Dans le présent paragraphe, nous nous proposons dés lors d’aborder
I'aspect non aléatoire du choix spatial du comportement territorial et d’esquisser
un modéle des composantes éthologiques et écologiques.

A cet effet, nous avons postulé a posteriori plusieurs facteurs qui nous ont per-
mis d’établir une séquence théorique de choix et, dans un premier temps, le modéle
s’est exclusivement inspiré de facteurs éthologiques. Par facteurs éthologiques, nous
entendons, d’'une part le taux d’agressivité propre a chacun des individus, dont
I'effet est d’autant plus répulsif que les animaux sont plus agressifs et, d’autre part,
une préférence pour certaines configurations spatiales (p. ex., une préférence pour
les coins ou/et pour la moitié murée et vitrée). De plus, nous avons considéré que



dans le cas ou ces deux facteurs entrent en compétition, le facteur agressivité I'em-
porte sur celui de la préférence spatiale.

A partir de ces deux facteurs, il nous a été uniquement possible de classer les
huit aires en plusieurs catégories (p. ex. : aires tres attrayantes, moyennement
attrayantes, moins attrayantes, peu attrayantes mais toutefois disponibles). Les
aires E et H qui se trouvent dans un coin et dans la moitié avant ont été considérées
comme trés attrayantes. Les aires A et D qui se situent dans un coin mais non dans
la moitié avant ont été qualifiées de moyennement attrayantes. Les aires P et G qui
ne sont pas disposées dans des coins mais dans la moitié avant, nous ont semblé
déja étre moins attrayantes et les aires B et C qui ne sont, ni placées dans un coin,
ni dans la moitié avant comme étant encore moins attrayantes mais les seules dis-
ponibles. Comme on le voit aisément, I'invocation de facteurs purement spatiaux
ne suffit pas a expliquer la séquence de choix que nous avons pu observer. Un ou
plusieurs autres facteurs doivent donc intervenir dans le choix qu’effectue un male
de Oreochromis niloticus pour décider de I'emplacement de son territoire.

Le premier facteur auquel nous avons songé ensuite est celui de I'agressivité
des males territoriaux. Nous avons vu précédemment que, dés le matin, un ou deux
males occupaient déja des aires. Le choix du premier male a d s’opérer en absence
du facteur «agressivité » Par contre, le deuxieme male a déja été obligé d’en tenir
compte. A priori, nous avons considéré que l'agressivité du male qui choisit en
premier lieu, doit étre supérieure a celle du deuxiéme, mais que tous les deux sont
fort agressifs. Ce nouveau facteur, dit d’ «agressivité », qui se subdivise en deux
parties, en I'occurrence I'agressivité du premier male et celle du deuxiéme male, nous
permet d’établir une séquence théorique de choix. Toutefois, celle-ci varie légere-
ment selon I'emplacement choisi par le premier male, ce dernier pouvant soit opter
pour l'aire E, soit pour Faire H et les choix successifs se déroulent soit selon la
séquence 1, soit selon la séquence 2 (Tabl. 3).

TABLEAU 3

Séquences théoriques de choix d’emplacement d'un territoire

Séquence 1 : Premier male en E Séquence 2 : Premier male en H
Males
Aires Ev. agr. Moitié Aires Ev. agr. Moitié
ai; c2 avant i; a2 avant

Ler E / / + + H I +
2e H + E + /
3e C 4- + B + +
4e D + — + A + — +
5e G + — F + — +
6e B + o+ C + o+
7e A — o+ + D
8e F — o+ + G — o+

N.B. : Non-intervention (= /), présence (=
question dans le choix des différentes aires.



La confrontation entre ces deux séquences théoriques et la séquence réellement
obtenue (H, E, B, F, C-)- D, G et enfin A) nous a montré que les Poissons chois-
sissent plutdt selon la séquence 2. Toutefois, cette comparaison entre les séquences
théoriques et la séquence observée fait encore apparaitre un autre aspect important.
En effet, nous avons remarqué que, en dépit de nos attentes, lI'aire A n'a pas été
considérée par les animaux comme une aire attrayante, mais qu’au contraire elle a
été choisie en dernier lieu. Nous avons dés lors examiné ce point plus en détail et
nous avons remarqué que, dans notre bassin de stockage, cette aire se distingue des
autres par le lait que c’est précisemment a cet endroit que se fait le retour de I'eau
du circuit de filtrage. Ce facteur dit de « courant » a probablement, non seulement
rendu laire A peu attrayante, mais a également influencé le choix du premier male
qui, par conséquent, a préféré l'aire H a Faire E (1).

De plus, le tableau récapitulatif ci-dessous (Tab. 4) permet de formuler une
hypothése sur le poids relatif des cinq variables postulées. En effet, selon cette hypo-
theése, le choix des males serait influencé :

— en premier lieu, par I'évitement du courant;
en deuxiéme lieu, par I’évitement des agressions du premier male territorial;
en troisieme lieu, par 1évitement des agressions du deuxiéme male territorial;

en quatrieme lieu, par l'attraction pour les aires des coins, permettant entre
autres aussi une meilleure protection contre I'agression des autres;

— en dernier lieu, par l'attraction pour la moitié avant.

TABLEAU 4

Facteurs intervenant dans le choix de remplacement d'un territoire chez
« Oreochromis niloticus »

Choix Aire Evitement Evitement Evitement Coin Moitié
choisie du courant male 1 male 2 avant

rer H + / / +
2e E + + / +
3e B + + + - -
4e F + + - - +
5e C + + + - -
6e D + + + -
7e G + _ + o +
8e A + + —
N.B. : Non-intervention (= /), présence (= +), ou absence (= —) du facteur en

question dans le choix des différentes aires.

t (1) A ce sujet, il est peut-étre utile de rappeler que Oreochromis niloticus, comme
d ailleurs les incubateurs buccaux en général, a perdu au cours de son évolution la faculté
de protéger ses pontes contre les turbulences dans lI'eau et que, dans le milieu naturel,
cette espece peuple principalement des lacs et ne se reproduit que dans la zone littorale
(Lowe-McConneil, 1958). Pour des espéeces telles que celle que nous étudions, I'existence
d un courant dans l'’eau doit de ce fait étre considérée comme perturbante.



Comme on le voit, cette nouvelle séquence, fondée sur les cing variables expo-
sées ci-dessus ressemble fortement a celle qui a été réellement observée. La seule
différence qui existe entre ces deux séquences concerne l'aire C et Faire D. Contrai-
rement a notre hypothése, ces deux aires semblent étre appréciées par les Poissons
d’une maniére égale, ce qui suggére que, lorsque les animaux se trouvent dans une
situation ou ils sont a I'écart du courant, mais ou ils ont le choix entre une aire de
coin avec présence immédiate d’un male trés agressif et une aire centrale sans con-
tact direct avec ce méme male, le choix s’effectue de maniere aléatoire, les deux
situations étant équivalentes.

Deés lors, s’il apparait dans des recherches ultérieures que les facteurs étholo-
giques et écologiques (en I'occurrence I'agressivité individuelle, la préférence spatiale
et la turbulence) que nous avons postulés dans la formulation de notre modéle,
agissent sur le choix de I’emplacement d’'un territoire de la maniére supposée ci-dessus,
nous pouvons considérer que Nous avons réussi a mettre au point un modele expli-
catif du choix spatial d’un territoire chez Oreochromis niloticus. Ce modéle ne serait
toutefois valable que dans des conditions de milieu artificiel telles que le bassin que
nous avons utilisé dans notre expérience ou des raceways.

11 est évident que nous devons éviter le danger d’'un raisonnement circulaire-
Dans I'étape actuelle, nous n’avons fait qu'émettre des hypothéses sur des facteurs
qui pourraient potentiellement étre a la base de ce comportement. Ces facteurs
demandent toujours a étre confirmés par des expériences systématiques. En absence
de preuves de ce genre, notre modéle reste une hypotheése provisoirement non
confirmée.

Actuellement, des expériences dont le but est de démontrer le bien-fondé de
ces hypotheses, sont déja eu cours.
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