TDM

TRAVAUXET DOCUMENTS
MICROFICHES

STRUCTURE ET STABILITE

DES BANCS ET AGREGATIONS
DE POISSONS PELAGIQUES
COTIERS TROPIC :
APPLICATION HALIEUTIQUE




Ne d'ordre : 1148

THESE
Présentée
DEVANT L'UNIVERSITE DE RENNES 1

U.F.R. : Sciences de la vie et de l'environnement

pour obtenir le grade de
Docteur de ['Université de Rennes I
Mention : Sciences biologiques

par

Marc SORIA

STRUCTURE ET STABILITE DES BANCS
ET AGREGATIONS DE POISSONS PELAGIQUES COTIERS
TROPICAUX : APPLICATION HALIEUTIQUE

soutenue le 20 avril 1994

devant la Commission d'Examen composée de :

Jean-Yves Gautier Président (Professeur Univ. Rennes 1)

Pierre Fréon Directeur (Chargé de recherche, ORSTOM)
Emile Marchal Rapporteur (Directenr de recherche, ORSTOM)
Michel Pascal Rapporteur (Directeur de recherche, INRA)
Francois Gerlotto Examinateur (Chargé de recherche, ORSTOM)
Michel Héland Examinateur (Chargé de recherche, INRA)



1DM125

Editions de I'ORSTOM

L'INSTITUT FRANGAIS DE RECHERCHE SCIENTIFIQUE
POUR LE DEVELOPPEMENT EN COOPERATION

Collection :

Travaux et Documents Microédites
PARIS 1994

ISBN : 2-7099-1231-7
© ORSTOM

«La loi du 11 mars 1957 n'autorisant, aux termes des alinéas 2
« et 3 de larticle 41, d'une part, que les «copies ou reproductions
« strictement réservées a F'usage privé du copiste et non des-
« tinées & une utilisation collective» et, d’autre part, que les
« analyses et les courtes citations dans un but d'exemple et
« d'illustration, «toute représentation ou reproduction intégrale,
« ou partielle, faite sans le consentement de l'auteur ou de ses
« ayants droit ou ayants cause, est illicite» (alinéaler de larticle 40).

« Cette représentation ou reproduction, par quelque procédé
« que ce soit, constituerait donc une contrefagon sanctionnée par
« les articles 425 et suivants du Code pénal.»




Cette these est dédiée & mon pere qui
aurait sans doute apporté des critiques
constructives a ce travail et qui apres
l'avoir vu naitre l'aurait slirement chéri.



REMERCIEMENTS

Le moment des remerciements bien sfir, pour vous n'est que le début d'une longue lecture de
plusieurs heures voire de plusieurs jours, mais pour moi, c'est presque I'épilogue d'une longue
histoire. La ot les mots ont moins de rigueur mais sont plus confidentiels et moins anonymes.

L'histoire a commencé en 1988 lorsque je suis arrivé & 'ORSTOM en Martinique avec comme
bagages, une bourse MRT, mes études en Biologie Marine, deux années d'expérience sur le
comportement des truites au laboratoire dEcologie des poissons de ITNRA & Saint Pée sur Nivelle
(Pyrénées Atlantiques), et deux cantines. C'était un peu un miracle de se retrouver 13, de l'autre c6té
de l'océan, au sein d'un organisme dont le nom résonnait souvent, lorsque étudiant & Paris, je révais
d'inaccessible. J'ai été accueilli par 'équipe dEICHOANT. Cet accueil fut chaleureux et réconfortant
pour celui qui débarque en laissant ses repéres loin derriére et qui a oublié d'emporter sa boussole.
Cette tradition de coopérant est ancrée dans les habitudes de la plupart des Orstomiens qui savent
recevoir et donner. Mais je dois cet accueil plus particulirement 2 Martine et Pierre Fréon que je

remercie sinceérement pour leur gentillesse et leur hospitalité.

La recherche scientifique ne demande sans doute pas autant d'humanité mais nécessite quand méme
un capital humain relativement important et des engagements sirs. Elle est faite de labeurs 2
partager et de collaborations obligatoires tout autant dans I'établissement de protocoles
expérimentaux rigoureux que dans la réflexion et les rédactions. Pascal Cotel, Pierre Fréon,
Frangois Gerlotto et Jean-Pierre Lamoureux, éléments majeurs de I'équipe EICHOANT ont été
pour cela une aide précieuse et un soutien permanent. Pascal Cotel pour sa capacité a naviguer dans
les arcanes de I'électronique, Jean-Pierre Lamoureux pour ses contacts privilégiés en Martinique,
Pierre Fréon pour sa rigueur et le suivi constant et exemplaire de mes travaux en tant que Directeur
de thése, Frangois Gerlotto pour ses remarques pertinentes tant dans I'élaboration des protocoles
que dans la transcription €crite de réflexions communes, trouveront ici 'expression de ma gratitude

et de mon estime.

La collecte de données en milieu naturel est difficile et laborieuse. Elle nécessite de nombreux essais.
Elle est jalonnée de tentatives infructueuses et d'incertitudes qu'il faut impérativement dépasser pour
obtenir des résultats satisfaisants. Jai pu satisfaire cette ambition grice 4 de nombreux
collaborateurs épisodiques, concernés partiellement par mes recherches. Leur patience et leur
coopération n'en ont €té que plus ménitoires. Ces le cas de Thierry Voyer, pilote dULM, avec qui
j'ai partagé de nombreuses heures de vol parfois mouvementées, de Jean-Claude Lamoureux,
capitaine du voilier 'Esmeralda, de Jean-Jacques Levenez qui a mené une campagne d'observation
au Sénégal avec ardeur et efficacité, de 'équipage du N.O. André Nizery et de son Capitaine Louis



Plessis, des équipages du N.O. Louis Sauget (Dakar) et La Salle (Margarita, Vénézuéla), de Juan
Cardenas de la fondation La Salle et des chercheurs et techniciens du laboratoire de ITFREMER au

Robert. Je leur adresse ici mes remerciements.

De retour en Métropole, j'ai entamé la rédaction de ma thése. Travail de longue haleine que I'on fait
un jour pour le défaire un autre. Je n'ai pu mener ce travail & terme que parce que jai pu mly
consacrer & temps complet grice au matériel-performant mis & ma-disposition mais surtout parce
que j'ai pu l'effectuer sereinement. La sérénité est certes un trait de caractére mais je I'associe ici &
une capacité & répondre facilement aux exigences financiéres des contingences matérielles
journaliéres. Dans ce sens, je dois ici en particulier & Emile Marchal, Chef de 'Unité de Recherche 1
I du département T.O.A. de 'ORSTOM, ainsi qu'a Pierre Fréon et Frangois Gerlotto l'obtention de

contrats salutaires en période de récession économique. Je leur en suis profondément reconnaissant.

Ce travail a été examiné, corrigé et critiqué par l'ensemble du jury. Je les remercie pour avoir
accepté d'en étre les membres et pour s'étre attelé & un travail qui nécessite une attention redoublée
dans la lecture et n'est jamais exempt d'embiches dans la compréhension de mes raisonnements. Je
remercie Jean-Yves Gautier d'avoir accepté d'étre le responsable de thése en tant que Professeur du
Laboratoire dEthologie de 1'Université de Rennes I, Michel Héland de m'avoir initié aux secrets de
I'Ethologie lors de mon séjour dans son laboratoire de ITNRA & Saint-Pée, Michel Pascal et Emile
Marchal en tant que rapporteurs de cette étude, Pierre Fréon et Frangois Gerlotto en tant que

membres du jury.

Enfin, je voudrais remercier simplement tous ceux qui ont subi ce travail parce que je n'ai pas pu
leur consacrer d'avantage de mon temps et qui m'ont soutenu pendant toutes ces années. Ma

reconnaissance va en priorité a toute ma famille et 2 Chloé.



AVANT-PROPOS

Cette thése est avant tout le résultat d'une approche pluridisciplinaire de I'écoéthologie des poissons
dont la dynamique a -€té initiée- par ‘P.-Fréon-et--F.-Gerlotto - dans le-cadre du programme
EICHOANT de 'ORSTOM. Ce programme qui concerne 1'Etude de 1Tmpact du Comportement en
Halieutique et sur les Observations Acoustiques en milieu Naturel Tropical, a €t¢ mené par
l'ensemble d'une équipe de chercheurs et de techniciens de 1986 4 1990 dans la mer des Caraibes. Je
tiens & souligner que la plupart des résultats présentés dans cette thése sont le fruit d'une réflexion et
d'un travail en collaboration entre les différents membres de cette équipe. Une partie de.mon travail
s'appuie sur des expériences antérieures & novembre 1988 auxquelles je n'ai pas participé mais dont
nous avons par la suite analysé et interprété les résultats. En ce qui concerne les travaux postérieurs
4 cette date j'ai, pour autant qu'il est possible de le faire dans un travail de synthese, précisé dans

chaque chapitre la part commune et personnelle des travaux.



RESUME

Afin de cerner le rdle du comportement animal dans les problémes rencontrés lors de l'estimation
des stocks de poissons pélagiques en halieutique par les méthodes d'évaluation directes (acoustique)
et indirectes, nous avons entrepris Iétude, en milieu naturel, de la structure et de la stabilité des
bancs de petits poissons pélagiques cOtiers tropicaux (Clupéidés, Engraulidés). Cette étude est
basée sur des observations acoustiques et visuelles (aériennes et sous-marines) simultanées.

Le déterminisme du comportement grégaire des petits pélagiques est étudié & partir de trois
approches. La premi¢re consiste a décrire la structure spatiale de bancs non perturbés en milien
naturel. Ces bancs ont une structure spatiale trés hétérogéne contrairement & ceux observés en
milieu contr6lé (aquarium, bassin ou fluvarium). Nous discutons de ce résultat en fonction des
comportements associés a cette structure. Deux hypothéses complémentaires sont proposées pour
expliquer cette variabilité spatiale. La deuxiéme approche consiste & étudier les réactions de bancs
de petits Clupéidés cotiers (Sardinella auriia et Harengula clupeola) & des perturbations visuelles
ou sonores. Ces perturbations sont issues soit d'un navire en prospection, soit d'un voilier, soit d'un
leurre de prédateur, soit de vrais prédateurs. Nous proposons un schéma synthétique des réactions
de fuite et d'évitement des bancs face 4 un navire ainsi quun mécanisme d'ajustement des
comportements de groupe a ces perturbations. Nous discutons des conséquences de ces réactions,
et des mécanismes qui les régissent, sur la stabilité de la structure spatiale des poissons grégaires.
Enfin, dans une troisiéme approche nous étudions, en milieu contrdlé, la capacité d'apprentissage
par conditionnement dun Clupéidé tropical (Opisthonema oglinum) et leffet des réactions
conditionnées de ces poissons sur des poissons non conditionnés dans un banc mixte. Les

conséquences de nos résultats sur 'évaluation des stocks exploités sont envisagées.

Enfin, nous comparons ces résultats avec ceux obtenus & partir de I'analyse d'une banque de données
acoustiques constituée de 18 campagnes effectuées en milieu tropical d'une part, et d'autre part, de
l'analyse acoustique de la variabilité dune concentration de Sardinella aurita suivie pendant 24
heures par un navire de recherche. A partic de ces observations nous proposons un schéma
d'occupation spatiale des poissons grégaires. Ce schéma permet de rendre compte de la variabilité
spatiale et temporelle de la structure des populations. Linfluence des facteurs externes de controle
et de régulation du comportement (facteur trophique, de prédation et de reproduction) sur la

distribution spatiale des poissons pélagiques est discutée.

Mots-clefs : Comportement - Banc - Péche - Acoustique - Pélagique - Clupéidé - Tropical
Apprentissage - Prédation - Occupation spatiale - Grégarisme



ABSTRACT

In order to define the influence of animal behaviour in the difficulties encountered during the
estimation of pelagical fish stocks in fisheries research by direct method (acoustics) and by indirect
method, we have studied in -situ the structure -and ‘the stability of -coastal- pelagic fish schools -
(Clupeidae, Engraulidag). This study is based on combined acoustic and visual (aerial and
underwater) observation techniques.

The determinism of schooling behaviour in small pelagical fish is studied following three different
appraochs. The first one consisted in describing the spatial structure of undisturbed schools in
natural conditions. These schools have a spatial heterogeneous internal structure, contrary to those
observed in controlled conditions (aquarium, tank or flume). We discuss this result according to
behaviours associated with this structure. Two additionnal hypothesis are proposed to explain this
spatial variability. The second approach consisted in studying the reactions of coastal clupeoids
schools (Sardinella aurita and Harengula clupeola) in visual and acoustic disturbances conditions.
These disturbances stem from either a prospecting vessel, a sailboat, or from a model of predator or
living predators. We proposed a synthetic scheme concerning flight and avoidance reactions of
schools close to a vessel, as well as a mechanism of adaptation of schooling behaviours to these
disturbances. We discuss the consequences of these reactions, and mechanisms which ruled them on
the stability of gregarious fish spatial structure. In a third approach, we analysed under experimental
conditions the learning capabilities of a coastal tropical clupeoid, the thread herring (Opithonema
oglinum), and the effect of the stimulated reaction of conditioned fish on "naive" fishes in a mixed

school. The consequences of our results on exploited stocks assessment are debated.

Finally, our results are compared with those obtained from the analysis of an acoustic data base built
up from 18 surveys performed in tropical countries on the one hand, and the acoustic analysis of
short-term variability of Sardinella aurita aggregation tracked over 24 hours by a research vessel
on the other hand. We suggest a scheme of spatial occupation in gregarious fish. This scheme
enable us to understand the spatial and temporal varability of the structure of populations. The
influence of external factors which control and regulate the behaviour (food items, predation and

reproduction factors) on the geographical distribution of pelagical fish is discussed.

Key-word : Behaviour - School - Fish - Acoustic - Pelagic - Clupeidae - Tropical - Leamning -

Predator - Spatial occupation
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INTRODUCTION GENERALE

La gestion rationnelle des ressources vivantes en vue de leur exploitation a toujours préoccupé les
acteurs'économiques des.sociétés humaines. Les prémisses de cette gestion.ont tout d'abord porté
sur le cofit consacré a cette exploitation et sur la répartition des tiches de chacun. L'expression de
cette gestion s'est différenciée pour aboutir 4 la construction de modéles de sociétés. Jusqu'a notre
époque, ces modeles n'ont €té finalement due le reflet de cette gestion de notre environnement.
Pendant des décennies, nos sociétés industrielles ont appliqué a l'exploitation des ressources
vivantes naturelles, les schémas d'exploitation et de rendement élaborés dans le cadre de I'élevage
intensif. A l'échelle de I'histoire de I'humanité, ce n'est qu'hier que les gestionnaires ont tenté de
réapprendre le monde du vivant afin de prendre en compte la varabilité de ses ressources et les
aléas de sa production. Ce n'est que depuis un quart dheure que nous avons réalisé que ces
ressources ne sont pas inépuisables et recélent une diversité qui, non seulement en fait la richesse,

mais peut également faire la ndtre.

Au cours de cette évolution, les acquis en biologie marine ont permis aux halieutes d'établir des
modeéles démographiques pour estimer les stocks exploitéé, suivre leur évolution et adapter l'effort
de péche. Les recherches dans ce domaine n'ont cessé de s'enrichir des différents apports des
champs d'études proches tels que I'écologie. Suite 4 I'€laboration de nombreux modéles théoriques
sur la dynamique des populations et des peuplements, ces recherches ont permis de tester les
hypothéses réductrices des modéles inmitiaux et de déterminer les facteurs biologiques responsables
des variances résiduelles dans le calcul et I'évolution des indices d'abondance. Parmi ces facteurs,
celui du comportement des poissons s'est avéré essentiel pour comprendre les interactions intra et

interspécifiques et celles entre les individus et leur environnement.

Le comportement peut étre défini de fagon diverse selon que son étude porte sur les mécanismes
physiologiques qui 'engendrent (physiologie comparée et neurophysiologie) ou sur I'expression des
différentes conduites qu'il entraine (éthologie sensu sfricto, écoéthologie, sociobiologie). Les
recherches relativement anciennes en physiologie ont amené les zoologistes & entreprendre trés tot
des recherches.en éthologie comparée afin de décrire I'évolution des comportements animaux. Ces
recherches ont permis d'établir les bases de I'éthologie modeme. Par la suite, le comportement
animal a été pris en compte d'une part en €cologie afin de mieux comprendre la dynamique des
populations, et d'autre part en sociobiologie afin d'insérer les observations sur le comportement dans
le domaine de la biologie de I'évolution des sociétés animales. En écoéthologie, le comportement
peut étre défini comme un processus d'interactions fonctionnelles entre Iindividu et I'environnement

(incluant les autres animaux, congénéres ou prédateurs). Ce processus permet a l'animal de



répondre de fagon adaptée aux stimuli biologiques. La sociobiologie s'interroge sur les avantages
sélectifs des systémes sociaux alors que I'écoéthologie sintéresse davantage aux mécanismes de
mise en place et de maintien de ces systémes (en terme d'adaptation des phénotypes sélectionnés).
Nous avons tenté dans cette €tude d'apporter des réponses, dune part sur les mécanismes de
formation des systémes sociaux des populations de petits pélagiques ctiers tropicaux, et d'autre
part sur linfluence des facteurs externes responsables des variations spatio-temporelles dans la
structure et la distribution de ces. systémes.-Les travaux de-notre équipe se situent ainsi au carrefour

de l'écologie et de I'écoéthologie.

Le groupe social élémentaire formé par les poissons de la plupart des especes pélagiques catieres est
le banc. En milieu naturel, il est souvent formé de plusieurs milliers d'individus. Afin de mesurer
linfluence des interactions individu-environnement sur les rendements des pécheries ainsi que sur la
dynamique des populations étudiées, il fallait pouvoir observer et quantifier les comportements de
ces bancs in situ. Techniquement, ceci était presque impossible il v a une vingtaine d'année. Pour
cette raison, mais aussi du fait de la nécessité dune approche réductionniste des problémes posés,
les premiers scientifiques se sont orientés vers des observations en milieu contrdlé (aquarium,
bassin, etc...). En préliminaire de I'exposé de nos travaux personnels, nous tenterons de faire la
synthése des connaissances acquises dans ce domaine expérimental. Cette synthése nous permettra
de suivre et d'analyser I'€volution de la recherche en physiologie et en écoéthologie des poissons au
cours des cinquante derniéres années, et de montrer les limites des observations "in vifro".

En ce qui concerne les poissons pélagiques, les chercheurs norvégiens ont été, en Europe, les
pionniers de l'observation en milieu naturel grace & leur "leadership" en acoustique (Olsen, 1970).
Ce nlest qu'en 1986 que IORSTOM a démarré le programme EICHOANT (Etude de Tmpact du
Comportement en Halieutique et sur les Observations Acoustiques en milieu Naturel Tropical). Cet
Institut disposait, pour ce programme, de deux atouts majeurs. Tout d'abord, il est implanté
essentiellement en région tropicale, ot I'on peut trouver des eaux suffisamment limpides pour des
observations visuelles directes. En outre, les scientifiques de cet institut ont trés tot entamé des
recherches en acoustique marine appliquées a I'halieutique. Cet outil, qui a enrichi la recherche dans
ce domaine, a été introduit 8 'ORSTOM par E. Marchal il y a une vingtaine d'années. 1l a permis
d'estimer la biomasse de poissons pélagiques vivants in sifu. Par sa richesse en informations et la
rapidité d'acquisition de ces informations, Iacoustique est une méthode privilégiée pour étudier les
interactions entre les organismes et leur milieu naturel, et ceci d'autant plus que les poissons en
milien marin sont le plus souvent hors de portée des systémes d'observation visuelle. Néanmoins,
pour différentes raisons d'ordre technique et méthodologique que nous exposerons dans ce travail,
le calcul des biomasses de poissons pélagiques et l'estimation de la biomasse totale dans une région
donnée impliquent la prise en compte de nombreux biais et erreurs statistiques. Ces biais ou ces
erreurs sont inhérents a la méthode acoustique ou au mode d'acquisition des données. Si de



nombreux points ont pu étre résolus, il s'est avéré que le comportement grégaire des poissons
pélagiques pouvait aussi modifier ces estimations (Gerlotto, 1993). Clest & partir de ce constat que
les travaux du programme EICHOANT ont été entrepris. C'est selon cette problématique et dans la
perspective dune compréhension globale des écosystémes que nous avons orienté notre recherche.

L'exposé de nos travaux est séparé en deux parties. La premiére s'ordonne selon trois axes. Elle
concerne les expériences dont 1a méthodologie combine les-données-acoustiques-et les observations
visuelles, sous-marines et aériennes. Le recoupement des résultats obtenus & partir de ces différents
modes d'observation nous a permis tout d'abord de metire en évidence la nature de la structure
interne de bancs libres non perturbés. Cette premicre étape consiste a déterminer les caractéristiques
spatiales d'un banc et d'étudier les comportements qui régissent l'agencement des individus et les
variations de leur distribution 4 l'ntérieur du banc. Ensuite, & partir de cette structure spatiale de
référence, nous avons étudié les déterminismes du comportement grégaire & travers l'étude des
mécanismes d'ajustement du comportement des individus d'un banc & des perturbations visuelles et
sonores. Nous avons tenté de comprendre comment les poissons réagissent a ces stimuli issus soit
d'un navire de prospection, soit d'un leurre de prédateur, soit de vrais prédateurs. La comparaison
entre les différents comportements de fuite et d'évitement observés nous a permis de préciser le
caractére adaptatif du banc. Ceci nous a amené, dans un troisitme temps, a examiner les
mécanismes possibles d'acquisition de ces comportements a partir d'expériences de conditionnement
en milieu controlé. Les implications de nos résultats sur les méthodes d'évaluation des stocks en
acoustique et en halieutique seront discutées tout au long de cette partie.

Dans la deuxiéme partie, nous avons ¢bauché l'étude de la varabilité spatio-temporelle de la
distribution de ces bancs en milieu naturel. L'objectif de cette étude est de comprendre comment les
réponses comportementales des individus peuvent modifier leur répartition dans [Iaire
biogéographique. Nous avons pour cela synthétisé les résultats de deux études acoustiques. La
premiére porte sur les variations nycthémérales des densités acoustiques obtenues par écho-sondage
au cours de 18 campagnes de prospection regroupées dans un seul fichier. La seconde consiste a
représenter la structure spatiale d'une concentration de sardinelles & partir d'un suivi acoustique de
24 heures. Ces travaux nous ont permis de proposer une hypothése générale de linfluence du
comportement grégaire des poissons pélagiques cotiers tropicaux sur l'occupation spatiale, en

relation avec les variations des facteurs environnementaux.



1ére PARTIE

ETAT GENERAL DES CONNAISSANCES, METHODOLOGIE
ACOUSTIQUE ET PRESENTATION DU MILIEU



CHAPT 1. SYNTHESE BIBLIOGRAPHIQUE

1. LE BANC : UN CONCEPT DIFFICILE A CERNER

En milieu tropical, ce qui surprend plus d'un observateur qui découvre des bancs de poissons
autours des récifs coralliens, c'est la multitude d'individus qui se dévoilent au fur et & mesure quil
s'approche de la-masse-sombre tout d'abord apergue. ‘Dans cettebande anonyme, chaque poisson
semble nager indépendamment l'un de lautre, de fagon erratique, alternant pauses, nages
stationnaires, déplacements rectilignes plus ou moins rapides, demi-tours instantanés, ou crochets
latéraux. Ainsi, 4 premiere vue, les termes de foule désignent bien une telle troupe sans-structure ni
hiérarchie, faite uniquement d'un conglomérat d'individus similaires. Cependant, & regarder de plus
prés, on peut déceler les liens ténus reliant les membres de ce groupement. Lorsqu'on se rapproche
doucement, & quelques metres, les poissons qui jusqu'alors semblaient se désintéresser de l'intrus, se
dérobent d'un bref coup de queue amenant le petit groupe a s'agencer dans un mouvement de nage
parfaitement synchrone et & s'écarter de quelques métres. La réaction s'estompe aussi rapidement
qu'elle est apparue, si toutefois le plongeur ne tente pas de poursuivre le banc. Dans le cas contraire,
les poissons se regroupent, leur nage se polarise dans une direction et c'est alors un groupe bien
mieux agencé, dont on distingue parfaitement les limites, qui quitte la zone.

Les différences qualitatives entre ces phases sont-elles liées a I'existence de degrés d'organisation
différents du méme groupe social, ou au passage dune structure désorganisée & une véritable
structure sociale? Depuis 1927, date a laquelle Parr a présenté les premiéres bases biologiques du
comportement grégaire des poissons, jusque dans les années 1980, cette question a été le centre
dune polémique trés sérieuse. L'enjeu était de taille, puisquil s'agissait de définir un concept
scientifique : le banc, qui puisse englober les différences observées en lieu et temps variés et sur des
espéces distinctes. Au vu des nombreuses définitions contradictoires qui ont suivi, il était
effectivement primordial de savoir de quoi on parlait. Qu'est réellement un banc? A partir de quel

niveau d'organisation prend-il naissance. Quand disparait-il? Quelles sont ses caractéristiques?

Pour Parr (1927), la notion de banc est basée sur sa cohésion. Ce sont surtout les relations visuelles
qui permettent une attraction mutuelle des individus et un ajustement des directions. Ces deux
processus sont tout deux issus d'une régulation automatique relevant du tropisme. A la suite de ces
travaux, Allee (1931), Morrow (1948), Williams (1964) ont complété cette définition en distinguant
le banc de l'agrégat : I'agrégat est issu d'une attraction commune vers un stimulus provenant de
I'environnement, alors que dans un banc I'attraction mutuelle des congénéres est le principal facteur
de cohésion. Pour d'autres auteurs tels que Toback et Schneirla (1968) et Radakov (1973), cette
distinction n'a pas lieu d'étre : le banc est une agrégation active, résultat des réponses attractives des

organismes aux stimulations issus de sources externes. Dans le cas ou les sources d'attraction



proviennent d'un autre amimal, les réactions sont simplement définies comme des réactions
"biotaxiques" plutSt que des tropismes.

Ces définitions reflétent assez bien les observations effectuées par leurs auteurs. Il reste néanmoins
un probléme important : lorsque I'on observe des poissons dans leur milieu naturel, il est souvent
difficile. de distinguer les sources de stimuli responsables d'un regroupement. De plus, 4 partir de la
nature de ces sources; il est difficile de reconnaitre celles qui sont'des agents capables de provoquer
une modification ou une excitation de l'organisme (qui sont donc de l'ordre du tropisme), de celles
qui régissent des comportements particuliers tels que le comportement grégaire. Ces difficultés ont
amené dés les années cinquante certains auteurs comme Breder et Halpern (1946) & définir le banc
uniquement & partir de ses caractéristiques spatiales. Il s'agirait alors dun groupe social ou les
poissons, orientés dans la méme direction et espaces régulierement, se déplaceraient & la méme
vitesse. Pour ces auteurs, toute autre organisation qui ne corresponde pas a cette définition stricte
n'est pas un banc. Par la suite Breder (1959) distingue parmi les especes grégaires, celles qui
forment un banc de fagon permanente et obligatoire de celles dont ['organisation en banc est
éphémére et facultative. Ses travaux ont amené Shaw (1970), & considérer que seuls les poissons
"grégaires-obligatoires” s'assemblent sous l'influence d'une attraction sociale grice a la ‘polarisation

de leur nage.

A partir de ces travaux, le banc en tant que base de Iunité sociale peut étre défini de la fagon
suivante : le banc est un regroupement provisoire d'individus, généralement de la méme
espéce et de la méme taille. Les poissons, unis par une attraction mutuelle, présentent
différents degrés de coordination qui leur permettent de nager en groupe polarisé ou non; ils
maintiennent constamment des contacts le plus souvent visuels et peuvent manifester a
n'importe quel moment des actions organisées qui sont autant de conduites biologiques utiles

pour tous les membres du groupe.

Cette définition qui a I'avantage de concilier les différentes conceptions, est la plus communément

admise. Nous nous y référerons tout au long de ce chapitre.

2. STRUCTURE SPATIALE ET ADAPTATION : LA THEORIE CYBERNETIQUE

Au cours de ces années de conceptualisation et de formalisation, une des premiéres préoccupations
des scientifiques a €té d'analyser la structure spatiale des bancs afin de découvrir les mécanismes qui
la régissent. Comment les poissons s'attirent-ils? Comment maintiennent-ils leurs distances?

Comment ajustent-ils leurs vitesses?



C'est & Charles Breder (1959) que l'on doit les premiéres études théoriques sur la structure spatiale
des bancs. Sa démarche originale a influencé l'ensemble des travaux ultérieurs. Il propose tout
d'abord une équation qui rend compte de l'action concomitante des forces attractives et répulsives
entre chaque individu. Cette équation est celle qui en physique donne l'expression d'une force en
fonction de la masse de deux €léments en mouvement et de la distance (au carré) qui les sépare.
Ainsi, le mouvement d'ensemble d'un banc serait la somme géométrique des trajectoires et des
vitesses de chaque individu. Un congéneére influence son voisin et, par le jeu des différentes forces,

ajuste sa vitesse pour maintenir la cohésion du banc.

Dans la nature, ou les bancs sont confrontés a de nombreuses variations de leur environnerent, la
formation de groupes homogenes et ordonnés n'est envisageable que si l'on congoit le banc comme
un systéme intégré, lui méme partie dun super-systéme organisme-environnement. Ce systéme,
Breder le découvre déja entiérement conceptualisé dans la théorie cybernétique (étude des systémes
de commande et de communication dans les machines et chez les animaux). L'application de cette
théorie au systéme banc-environnement est relativement complexe : Breder considére chaque
poisson qui compose le banc comme une machine Markovienne, isomorphe avec toutes les autres
unités. Le contrdle du banc en tant que super-organisme s'effectuerait par un systéme dynamique
résumé dans un diagramme théorique dit "diagramme des effets immédiats". Dans ce diagramme, on
distingue : une perturbation quelconque, l'environnement, la machine et son systéme régulateur ou
"servomécanisme”. Théoriquement, si une perturbation agit sur l'environnement et tend ainsi &
modifier la stabilité de la machine, le systéme régulateur ajuste la machine aux nouvelles conditions
pour obtenir un nouvel équilibre. Breder, en faisant varier les probabilités d'actions homéostatiques,
congoit des systémes plus ou moins déterministes qui reflétent les différents niveaux d'organisation
que peut prendre une association d'individus (fig. 1). Plus les probabilités de transition sont €levées,
et plus la capacité des individus a répondre aux effets immédiats des stimuli de l'environnement est
importante. Dans le cas de poissons dispersés et isolés, par exemple, les probabilités de transition
sont faibles (fig. 1C). Du point de vue de la théorie cybernétique, cela veut dire que le
servomécanisme, par un manque de capacité de mémoire, bloquerait davantage l'information regue
que dans un groupe ordonné de poissons. C'est exactement ce qui est sous-entendu lorsque 'on
considére qu'un groupe voit mieux qu'un seul individu car il est composé d'un nombre plus

important d'yeux qui fonctionnent en synergie.

En conclusion, Breder note que la cybemétique indique clairement que l'existence des formes
variées d'organisation des groupes de poissons (le banc, l'essaim, l'agrégat ou les poissons dispersés)
est basée sur la différence de stabilité de ces structures. "JI s'ensuit que la question : quels
avantages ont les poissons a former des bancs, est inutile car les réactions sociales d'une espéce se

résument a trouver une forme stable d'équilibre".
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Fig. 1. Diagramme des effets immédiats dans une
machine Markovienne. D représente une perturbation
quelconque, T 'environnement, R le régulateur et E
le banc. En A est représenté le diagramme d'une
forme limite. En B est indiqué le diagramme d'une
machine avec de fortes probabilités. En C, sont
notées les probabilités dans wune machine
correspondant 4 un assemblage liche (voir texte).
D'aprés Breder (1959).
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La démarche de Breder séduit. Grice a la théorie de la cybernétique, il parvient parfaitement &
expliquer les phénomeénes observés en les ramenant 4 des sciences plus exactes que la biologie.
Ainsi, le comportement en tant que "processus complexe d'interactions fonctionnelles entre
l'organisme et son environnement" n'est plus que la combinaison de probabilités d'action et de
réactions homéostatiques entre les différents composants du systéme. Il posséde une dimension
mathématique et par 14 méme devient mesurable. Cette conception néanmoins, réduit les
comportements: sociaux a des tropismes ‘et tend-a-considérer- tout- organisme-a la mesure dune
machine. Nous reviendrons ultérieurement sur ce sujet. Il est cependant indéniable que les travaux
pionniers de Breder ont largement influencé le sens des recherches sur les structures spatiales des
bancs. La plupart des auteurs se sont mspirés de cet ouvrage et ont tenté le plus souvent d'en
confirmer l'analyse théorique, a partir de mesures physiques ou physiologiques ou de modéles
stochastiques (descriptibles en terme de probabilité). Nous décrirons succinctement, dans la section

suivante, les recherches effectuées en physiologie sur la vision, la ligne latérale et 'olfaction.

3. L'APPROCHE ETHO-PHYSIOLOGIQUE

3.1. La réaction optomotrice et la vision

Les premiéres études de physiologie des poissons grégaires ont porté essentiellement sur la vision
(Atz, 1953; Keenleyside, 1955; Shaw, 1961; Harden-Jones, 1963; Nicol, 1963; Blaxter et Holliday,
1963; Blaxter, 1964a; Ali, 1971). A partir de ces travaux, Shaw et Tucker (1965) ont étudié la
réaction optomotrice chez des Carangidés. Le principe est le suivant : un poisson est exposé a
l'intérieur d'un tambour circulaire en rotation a un champ en mouvement, strié verticalement par des
bandes de couleur noire et blanche alternées (fig. 2). Dans cette situation, les résultats ont permis de

déceler trois comportements spécifiques.

- 1) le poisson se déplace de fagon continue dans le méme sens de rotation et parallélement
au champ strié en mouvement.
- 2) savitesse s'ajuste aux variations de vitesse de ce champ.

- 3) enfin il modifie sa position relative au champ lorsque celui ci tourne en sens inverse.
Ces comportements sont typiques d'une réaction optomotrice.

Dans un banc, les poissons nagent dans la méme direction, changent leur vitesse quand celle de leur
voisin varie et modifient leur position par rapport aux congéneres tout en restant paralléle. Pour
Shaw et Tucker (op. cit.), la similarité entre ces comportements et ceux issus des réactions
optomotrices est évidente. C'est par cette réaction apparentée a un réflexe que la cohésion d'un banc

en mouvement serait préservée.



Au cours d'une deuxiéme phase expérimentale, Shaw et Tucker (op. cit.) placent des formes variées
en suspension dans le tambour, horizontalement ou verticalement, dans une aire restreinte. Dans
cette situation, les poissons ont tendance 4 nager devant ces formes, et ralentissent pour en étre
rattrapés lorsque leur nage trop rapide les en €loigne. Les poissons sont donc capables de s'orienter
par rapport 2 un stimulus placé derri¢re eux sans que la réaction optomotrice puisse jouer. Pour les
auteurs, cette réaction pourrait maintenir la polarisation de nage des poissons qui, situés aux
frontiéres du banc;~ont des-réactions-optomotrices incomplétes. Ils notent en conclusion que la
réaction optomotrice ne permet pas d'expliquer 4 elle seule la formation et la cohésion d'un banc. De
plus, la réaction optomotrice existe chez des poissons qui ne se regroupent pas pour autant en banc,
Shaw et Sachs (1967) ont montré notamment que la réaction optomotrice existe dans un banc de
Menidia menidia juvéniles. Mais cette réaction ne serait employée que dans le maintien des
polarisations des nages apres que d'autres stimuli ont favorisé lattraction mutuelle des congénéres.
Neéanmoins, grice & la mise en évidence de cette réaction optomotrice et aux travaux antérieurs, la
vision a €té considérée comme le sens le plus important dans le maintien de la cohésion du banc, et

son role a été ainsi privilégié pendant de nombreuses années dans les études d'étho-physiologie.

Pour Hemmings (1966), par exemple, la vision est directement impliquée dans les comportements
qui favorisent le contact et la coordination entre les individus. Dans lune de ses expériences, il
expose trois especes, le mulet Mugil chelo, la demoiselle Chromis chromis et le gardon Rutilus
rutilus, & trois stimuli visuels différents : 1) la présence d'un congénére séparé par une barriere
 transparente, 2) sa propre image renvoyée par un miroir, et 3) des congénéres normalement associés
en banc. Il trouve une attraction vers les stimuli visuels dans les trois conditions (fig. 3). I conclue
que, si les distances interindividuelles d'un groupe sont issues d'une balance entre des forces
attractives et répulsives (cf. Parr, 1927; Breder, 1951), la composante attractive est visuelle. Il
suggere que la composante répulsive pourrait étre due au déplacement de l'eau pergu par la ligne

latérale des congéneres, sans toutefois avoir testé cette hypothése.

Hunter (1969), a été 'un des premiers 4 rechercher les liens entre les "communications" sensorielles
et la dynamique des structures en banc. Au cours d'une expérience trés ingénieuse en aquariumy, il
analyse les vitesses de réaction des Trachurus symmetricus en stimulant électriquement un seul
poisson d'un banc au moyen d'une cathode reliée & la nageoire dorsale. Il observe que les temps et
les vitesses de réaction des congéneéres a chaque sursaut de ce poisson-stimulus varient en fonction
de leur angle et de leur distance par rapport & ce demnier : les congénéres situés latéralement sont
plus rapides que ceux situés derriére ou devant. Pour Hunter ces résultats suggérent que le temps de
réaction dépendrait de la perception visuelle du mouvement. De plus, bien que les poissons utilisent
la vitesse de tous les autres poissons qui sont dans leur champ visuel comme vitesse de référence, ce

sont les congénéres latéraux qui joueraient le rle le plus important. En somme, il démontre que la
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placé contre la région n° 1 de l'aquarium. (a): Rutilus, (b): Mugil, (c): Chromis.
D'aprés Hemmings (1966).
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vision, ainsi sans doute que la ligne latérale et la réaction optomotrice, maintiennent la cohésion du
banc en favorisant la coordination des mouvements.

Dans la suite de son exposé Hunter (op. cit.), & la suite des travaux de Breder (1954), suggére que
dans un banc en milieu naturel, un individu pourrait percevoir plus d'un poisson-stimulus et que par
conséquent sa réaction pourrait étre plus forte que celle observée en milieu confiné. Dans ce cas,
son accélération ne diminuerait pas forcément comme on aurait pu le supposer & partir de ses
résultats en aquarium, Cette réaction pourrait se propager dans tout le banc comme si elle était issue
d'un seul individu. C'est exactement ce qu'a découvert plus tard Radakov (1973) lorsquiil a étudié en.
détail ce qu'il a appelé "la vague d'agitation". Cependant, alors que Radakov a souligné l'importance
des comportements individuels dans la transmission des réactions & lintérieur d'un banc, pour

Breder comme pour Hunter, linfluence du groupe sur l'individu n'était qu'une question de quantité.

3.2. Communication par la ligne latérale

De nombreux travaux ont étayé les premiéres observations de Shaw, Hemmings et Hunter sur la
vision et la ligne latérale. Citons & titre d'exemple ceux de Cahn (1972) qui a montré limportance de
la ligne latérale dans la disposition spatiale des Euthynnus affinis en banc; les travaux de Morris et
Shaw (1976), qui ont étudié en détail 'anatomie du systéme mécanorécepteur chez les poissons; les
travaux de Pitcher ef al. (1976) qui ont montré quun lieu jaune, Pollachius pollachius, aveugle peut
s'intégrer dans un banc de congénéres non dépourvus de la vision; et enfin ceux de Pitcher (19792)

sur l'information sensorielle et 'organisation des comportements dans un banc de Cyprinidés.

Par la suite, afin de se départir des artefacts hiés & 'utilisation de séparations physiques transparentes
ou de miroirs utilisés notamment par Hemmings (op. cit.), Partridge et Pitcher (1980) ont effectué
des expériences de privation sensorelle systématique (visior, lignes latérales, vision + lignes
latérales) sur un banc de lieus jaunes. C'est & notre connaissance la premiére publication qui a mis en
évidence de fagon iuréfutable limportance de la ligne latérale dans les formations en banc.
Schématiquement, ces auteurs classent le stimulus visuel comme un stimulus attractif car,
dépourvus de la vue, les poissons sous-estiment le nombre de congénéres dans le banc et
augmentent leur distance interindividuelle. Le stimulus mécanique pergu par la ligne latérale serait
répulsif car, dépourvus de renseignement sur l'onde de pression qui les entoure, les poissons dont on
a sectionné la ligne latérale ont des distances interindividuelles plus courtes. De plus, les poissons
privés de ligne latérale ont des temps de réaction minimum pour un objet-stimulus situé & 90° (&
coté). Ce temps augmente rapidement quand I'objet est situé devant ou derriére (fig. 4). Dans la
fuite, ces poissons rentrent en collision et peuvent méme s'assommer ce que des poissons normaux

ne font jamais.
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Partant de ces résultats, il est clair que la ligne latérale est importante pour transmettre les réactions
de fuite dans le banc mais que les poissons l'utilisent également pour enregistrer la direction vers

laquelle les congénéres fuient lorsque le banc éclate.

3.3. Les communications auditive et olfactive

Bien que de nombreuses recherches aient montré limportance de I'olfaction et de l'audition chez les
animaux terrestres, ces sens ont été rarement invoqués en terme de communication chez les
organismes marins, tout au moins avant les années 80. Il était généralement admis que ces sens
n'étaient pas ou peu impliqués dans l'attraction entre les individus et dans le maintien de la cohésion
des groupes de poissons. Le plus souvent les recherches dans ce domaine concernaient I'anatomie

des organes impliqués et Jeur fonctionnement.

Ainsi, les premiéres études sur l'audition ont montré que les poissons pélagiques (notamment le
hareng : Clupea harengus) sont capables d'entendre des sons dans une gamme étendue de
fréquences. De plus, ils peuvent parfaitement déterminer l'amplitude et la direction des sources
sonores, jusqud des distances de 400 métres. Citons notamment les travaux de Enger (19674,
1967b), Buerkle (1967, 1977), Olsen (1967, 1969, 1976), Schuijf et Buwalda (1975), Blaxter et al.
(1981), Buwalda e al. (1983). En ce qui concerne le comportement des poissons vis & vis des
différents sons émis, d'autres auteurs ont montré que le hareng n'est pas attiré par n'importe quel son
artificiel ou naturel. Tl répond parfois négativement a certains d'entre eux en se regroupant, en se
polarisant ou en plongeant hors de portée de la source sonore (Hering, 1968; Olsen, 1969). De plus,
bien que pour Breder (1967) les poissons en banc soient quasiment silencieux, plusieurs auteurs ont
montré que des poissons en banc émettent des sons qui pourraient favoriser leur cohésion (Blaxter
et Holliday, 1963; Moulton, 1960; Hobson 1968). Ces sons pourraient méme attirer les prédateurs
(Myrberg, 1980), mais peu d'études ont €té faites dans ce domaine.

En ce qui concerne la communication chimique, les premiéres études sur les poissons ont été
effectuées dés 1938 par von Frish (1941). Sa description des réactions des vairons Phoxinus
phoxinus, confrontés aux odeurs de poissons blessés de la méme espéce, a inspiré de nombreuses
études sur le sujet. Karlson et Luscher (1959) ont proposé le terme de phéromone pour désigner ces
agents de la communication chimique. Ils définissent les phéromones comme "des substances
sécrétées par un individu et pergues par un congénére de la méme espéce, chez qui elles
déclenchent une réaction particuliére comme par exemple un comportement ou un processus de
développement". Les travaux qui ont suivi, notamment chez les insectes mais également chez les
poissons, sont considérables. Nous nous limiterons ici & une description succincte de ceux
concernant le role de ces phéromones chez les poissons grégaires, dans les relations intra ou

interspécifiques et dans la formation et le maintien des bancs de poissons.
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Allee et al. (1940) décrivent des expériences dans lesquelles des carassins Carassius auratus
grandissent mieux dans une eau qui contient des poissons de la méme espéce que dans une eau
claire. Les auteurs invoquent comme principal facteur la contribution calorifique apportée par des
particules de nourriture régurgitées, mais une sécrétion chimique est également supposée. Un autre
aspect de la communication chimique a été reporté par Goz (1941). Cet auteur trouve que la
majorité des vairons aveugles exhibent des réactions d'alarme & l'odeur d'un brochet. Une partie des
vairons aveugles qui neTéagissait-pas-tout d'abord; le faisait, une fois isolés, aprés quils aient été
présents lors d'attaques et de captures de congéneres. Les vairons semblaient donc apprendre a
reconnaitre l'odeur d'un brochet, comme un signal de danger, par association entre la substance
d'alarme des congénéres et I'odeur du prédateur.

Verheijen (1956) montre qu'apres introduction de frottis superficiels d'écailles de Rasbora
heteromorpha dans un bassin, les poissons de la méme espéce se regroupent en banc compact aprés
une période assez longue d'agitation et de panique ou ils évitent la zone imprégnée (marquée par
addition d'un colorant au frottis). Ces résultats ont été confirmés par Thines et Vandenbusshe
(1966), qui ont utilisé une méthode d'extraction des substances d'alarme de l'épiderme plus
rigoureuse. En contradiction avec ces résultats, Tester (1959), Hemmings (1966), Rosenblatt et
Losey (1967) ont montré que les extraits épidermiques avaient un pouvoir attractif plutdt que
répulsif. Ainsi on peut & partir de ces résultats apparemment contradictoires, imaginer un systéme
d'attraction-répulsion entre les individus, similaire & celui proposé par Parr (1927), Breder (1959),
Hunter (1969) ou Shaw (1970), mais qui implique un stimulus olfactif plutét que visuel ou
mécanique. Cette hypothése n'a jamais été testée & notre connaissance, méme aprés que les
recherches dans ce domaine aient démontré 'existence de phéromones attractives et répulsives

issues de cellules dermiques et contenues dans le mucus, chez certaines espéces d'eau douce.

Ces premieéres études, bien qu'incomplétes, ont permis de relativiser I'importance de la vision dans
les relations entre les individus d'un groupe. Elles ont favorisé des études marginales qui ont amené
plusieurs auteurs a remettre en question les schémas fonctionnels simplifiés de l'organisation du
banc. Elles ont conduit les scientifiques & prendre avec plus de considération I'état physiologique
d'un animal dans les conditions disolement des expériences en laboratoire, mais également a
rechercher d'autres facteurs responsables de la formation des bancs en milieu naturel.

A ce propos, il est intéressant de signaler certains travaux comme ceux de Thines et Vandenbusshe
(op. cit.). Suite & des expériences utilisant des périodes jour-nuit, jour-jour et nuit-nuit artificielles,
ces auteurs ont montré que les distances entre individus et la structure générale du banc qui en
découle, semblent avoir une base rythmique circadienne. En ce cas, la cohésion du banc ne
dépendrait de I'éclairement que dans une certaine limite. De méme, Keenleyside (1955) et Hunter

(1966) ont montré que des poissons privés de nourriture ont tendance & étre moins bien structurés



et soudés que des poissons repus. Enfin, Mac Farland et Moss (1967) ont trouvé une corrélation
entre le taux d'oxygene dissous dans I'eau et la taille du banc qu'elle contient (fig. 5). Plus le banc est
gros plus le taux d'O dissous a I'mtérieur du banc est faible. IIs suggérent que dans des conditions
drastiques de réduction d'O; et d'augmentation de CO; dans le métabolisme des individus, ces
derniers pourraient adapter leur comportement au milieu en diminuant leur vitesse de nage, en
augmentant les distances entre eux ou en modifiant leur direction de nage. Dans ces conditions, le

banc pourrait se scinder ou méme disparaitre.

3.4. Résumé des connaissances

A partir des travaux sur les différentes formes de perception des individus en banc, la communauté
scientifique a pu édifier les bases d'un mécanisme purement sensoriel dans la cohésion et la stabilité
des bancs de poissons. Ces bases reposaient sur la possibilité qu'a l'animal d'utiliser de fagon
concomitante et intégrée les informations recueillies par différents organes sensoriels. Cependant,
bien que les communications olfactives et auditives aient été envisagées par certains, ces modes de
perception ont été treés peu €tudi€s et sont restés ainsi & I'écart des modeles et théories explicatifs.
Les deux sens qui ont permis de rendre compte de la conception mécaniste, qui dominait & 'époque,
sont la vision et la mécanoréception. En termes de quantité et de qualité d'information pergue,
limportance relative de ces deux canaux sensoriels impliqués dans la position, l'orientation et
l'attraction mutuelle des individus d'un banc, n'a été démontrée que plus tard grice aux expériences
de privations sensorielles. Mais, dés les années 70, au vu des résultats des recherches théoriques et
empiriques sur la configuration spatiale des bancs, le lien entre les capacités sensorielles des

poissons et la géométrie des structures en banc est apparu évident.

3.5. Question d'épistémologie

On peut se poser la question de savoir si la vision et la mécanoréception ont été considérées comme
des sens de premitre importance suite & des expériences objectives, ou si clest parce qu'ils
permettaient de confirmer I'mage que I'on se faisait du monde animal a cette époque, qu'ils ont été
privilégiés dans les recherches. En fonction du niveau de conformisme dans lequel chacun tient la
science, l'on choisira 'une ou l'autre des réponses. Il semble cependant que la démarche scientifique
refléte les conceptions d'une époque. Elle témoigne généralement de la fagon dont nos sociétés
appréhendent le monde qui les entoure. Bien qu'en constante évolution, cette démarche soutient
bien mieux le conformisme aux idées établies que leur remise en question. Le fait que, par exemple,
la communication chimique soit encore largement ignorée par les scientifiques, est sans doute dil &

une conception quelque peu anthropomorphique du monde animal. Une conception mécaniste du
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Fig. 5. Schéma montrant Ja relation entre la structure et le comportement d'un banc et les
modifications des conditions environnementales d'O7 et de pH. D'aprés McFarland (1967).
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Fig. 6a. Diagramme d'une partie d'une
couche de poissons dans un banc. Les
lignes en pointillées représentent la forme
en diamant décrite par Weihs. D'apres
Partridge et Pitcher (1979).
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Fig. 6¢c. Structure thomboédrique en trois couches d'un banc de poisson vu de dessus (1) et de cing couches en
perspective (2). D'aprés Breder (1976).
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monde animal, comme celle qui a €té avancée par Breder et qui est largement reprise méme 4 notre
époque, est bien mieux justifiée en postulant comme facteurs de causalité I'ensemble des processus
de communication animale qui relévent des caractéristiques physiques plutdt que chimiques ou
biologiques. Nous verrons dans Ja section suivante comment I'apport des recherches sur la vision et

la mécanoréception ont permis I'élaboration de modeéles physiques sur la structure des bancs.
4. LES MODELES PHYSIQUES ET MATHEMATIQUES

Les premiéres recherches de Cullen ef al., (1965) ont montré que l'arrangement spatial des poissons
dans un banc est relativement stable. Dans leur expérience, les poissons s'assemblent avec une
densité égale dans tous les plans et tendent & privilégier une position en diagonale vis & vis de leurs
proches voisins. Les auteurs proposent une configuration théorique ou les poissons sont entourés
d'un espace vital sphérique. La forme en trois dimensions du banc s'approche alors d'une forme
ellipsoide réguliére. Suite & ces travaux, Breder (1965) émet I'hypothése que le maintien des
distances serait déterminé par les limites des zones de propagation du champ hydrodynamique
produit par un poisson en mouvement. Du fait du vortex produit par le déplacement, la place la plus
inconfortable serait celle située a larmriére d'un poisson. Ainsi, la configuration spatiale stable
observée par Cullen ef al. (op. cit.) correspondrait a une structure géométrique dans laquelle
l'influence des perturbations hydrodynamiques dues au sillage qui se forme derriere un poisson serait

minimale. Cette hypothése a également été proposée par Belyayev et Zuyev (1968).

Weihs en 1975, a été le premier & proposer un modele mathématique qui rende compte des forces
hydrodynamiques dans un banc. Pour mettre en équation le champ des forces dues aux vortex
produits par le sillage des poissons, il congoit un systéme simplifié ou les individus nagent a la méme
vitesse en couches horizontales empilées et ou la résistance de l'eau est négligeable. L'équation qu'il
établit s'applique donc & un champ de vitesse constante 4 deux dimensions et dans un fluide non
visqueux. Dans ce cas, Weihs (op. cit.) montre qu'il existe une configuration optimale du banc dans
laquelle chaque poisson utiliserait au mieux l'énergie potentielle dépensée par ses voisins. Cette
structure optimale a une forme rhomboidale "en diamant" dans le plan horizontal (fig. 6a). Cette
formation "en diamant", grice aux positions préférentielles des poissons, permettrait de réduire cing
fois l'effort de mage. A partir de ce modeéle Weihs propose trois mécanismes grace auxquels les

poissons en banc peuvent bénéficier d'un avantage hydrodynamique. Les poissons pourraient :

-1) tirer profit des vortex générés par le banc (hypothese du vortex)

-2) profiter des congénéres pour accroitre leur efficacité de nage (hypothese d'écoulement

favorisé)
-3) exploiter le sillage des congénéres voisins pour maintenir leur portance dans l'eau

(hypothése du soutien).
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-Par la suite, Breder (1976) a proposé un modeéle géométrique & trois dimensions relativement
complexe mais qui concilie parfaitement les approches empiriques et théoriques menées jusqu'alors.
1l prend comme modéle géométrique une structure thomboidale en trois dimensions définie & partir
d'une base hexagonale ou chaque poisson se place a lintersection de chaque rhomboédre (fig. 6¢).
L'originalité de Breder est de composer cette structure a partir de couches superposées de cercles
alignés et imbriqués. Ces cercles correspondent aux "espaces vitaux" qui sont supposés entourer

" chaque poisson (cf—Cullen ef al; op. cit.)Ce "modéle ‘correspond- exactement aux résultats -
expérimentaux de Pitcher (1973) sur le vairon (Phoxinus phoxinus) mais s'écarte de ceux obtenus
sur d'autres espéces. Breder suppose alors que l'espace qui entoure un poisson peut étre chez
certaines espéces un ovale plutdt quun cercle. Dans un plan, il s'ensuit théoriquement un étirement
des hexagones dans le sens du mouvement. Breder obtient alors mathématiquement une structure
"en diamant" identique a celle déduite du modéle & deux dimensions de Weihs (1975). I reprend
ensuite les données expérimentales de Hunter (1966) et établit approximativement cette structure en
diamant pour les individus situés sur le méme plan au cours de leurs déplacements (fig. 6b). Ensuite,
il étudie linfluence de la production de mucus sur I'hydrodynamisme dun banc. Il montre qu'en
rajoutant un polymeére (Polyox) dans l'eau, les poissons (Brevoortia patronnus) se déplacent plus
rapidement. Le mucus dissous dans l'eau agirait comme réducteur de turbulence favorisant ainsi des
mouvements plus rapides. Ainsi, les poissons qui vivent en banc mais qui produisent peu de mucus
relativement & certaines especes prédatrices pourraient trouver un avantage & se maintenir en banc :
le mucus emporté par le vortex de chaque individu réduirait les frottements dans I'eau des poissons

situés en arriére.

Une des études qui a également confirmé la structure géométrique des bancs et l'avantage
hydrodynamique qui en découle est celle d'Aoki (1980). 1l considére le mouvement des poissons
comme un processus stochastique, puis par analyse spectrale, il mesure l'espacement entre les
individus d'un groupe composé de deux & huit poissons. A partir de l'analyse des fréquences de
distribution, il confirme que le proche voisin a tendance a se placer devant ou derriére, mais
légérement décalé par rapport & un congénere, plutdt qu'a ses cdtés et dans une structure "en
diamant" telle que l'ont suggérée Weihs (op. cit.) et Hunter (op. cit.) et que l'a montré Breder (op.
cit.). Cette disposition entraine une élongation dans le sens du mouvement comme I'ont prévu ces
auteurs. De plus Aoki (1980) montre également que la fluctuation des distances entre individus n'est
pas aléatoire mais périodique. Selon lui, cette périodicité apporte la preuve que lorganisation du
groupe est sous l'influence d'une balance dynamique d'attraction et de répulsion entre les individus
(cf. Shaw, 1970; Aoki, 1982).

A partir des études que nous venons de décrire, le modele proposé par Breder en 1959, devenait
réaliste. Les poissons grégaires trouveraient dans le banc une forme stable d'équilibre. Gréce a

l'utilisation de deux organes sensoriels complémentaires (l'oeil et la ligne latérale), ils ajusteraient



leurs positions relatives afin d'obtenir et de maintenir une structure géométrique particuliére
(thomboidale) qui soit hydrodynamiquement avantageuse. Ainsi, la conservation d'énergie par
l'exploitation des facteurs hydrodynamiques est un avantage qui a lui seul, suffit pour invoquer le
caractére adaptatif du banc. Il donne au systéme une dimension autorégulatrice, propre au
fonctionnement des systémes homéostatiques stables.

La pluplart des scientifiques mentionnés ci-dessus notaient que d'autres avantages. du banc pouvaient
exister (amélioration de la reproduction, plus grande tolérance aux substances toxiques ou
protection contre les prédateurs), mais avant les années 80, ces hypothéses n'ont été que rarement
étudies (Shaw, 1978), -

5. CRITIQUES ET PERSPECTIVES DES TRAVAUX ANTERIEURS A 1980

Certains auteurs, avaient dés les années 70, entamé des recherches a partir dhypothéses
contradictoires a celles exposées précédemment. Pour Van Holst et Hunter (1970), par exemple,
beaucoup de caractéristiques des bancs (distances inter-individus, angles) sont variables d'un
poisson 2 l'autre et au cours du temps. Au cours de leurs expériences sur la bréme (4bramis
brama), un Cyprinidé pélagique au grégarisme obligatoire, ces auteurs ont montré que la distance
entre les poissons variait considérablement en fonction de leur niveau d'éveil.

Cependant, il a fallu attendre les années 80 avec les travaux de Pitcher (1980, 1983) pour que se
développe une nouvelle école de pensée. 1l a €té I'un des premiers chercheurs a remettre en question
les interprétations simplificatrices des résultats obtenus en aquarium. Dans la fin des années
soixante-dix, Pitcher et Partridge (Pitcher et Partridge, 1979) ont travaillé sur trois espéces de
poissons différents : la morue (Gadus morhua), considéré comme une espéce grégaire-facultative, le
lieu noir (Pollachius virens), dont le grégarisme est tres variable et le hareng (Clupea harengus),
espéce typiquement grégaire-obligatoire. Leurs résultats montrent que les trois especes en banc ne

nagent pas dans des positions appropriées leur permettant d'obtenir un avantage hydrodynamique.

La méme année (Pitcher, 1979), dans des conditions expérimentales similaires & celles dHemmings
(1966), (utilisation de barrieres transparentes et de miroirs), Pitcher a étudié le répertoire
comportemental de la bréme utilisé par Van Holst et Hunter (1970). Bien qu'ils confirment
limportance de la ligne latérale et de la vision dans le maintien de la cohésion du banc (cf. Pitcher
1973; Weihs, 1975; Breder, 1976), ses résultats sﬁggérent que l'environnement sensoriel serait plus
complexe que ce que l'on avait présumé mais aussi que la théorie du banc basée sur des facteurs
attractifs et répulsifs simplifie considérablement la situation. Pour Pitcher, non seulement il est
évident que d'autres organes sensoriels sont impliqués pour renseigner les poissons sur la distance

des congénéres et sur leurs orientations, mais la motivation des individus et le contexte sont
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également important (par exemple pour favoriser les incursions exploratoires loin des congénéres :
Kennedy, 1977). Cependant, les termes de contexte et de motivation restent assez flous dans cette

publication.

Par la suite, au cours d'un travail exhaustif, Partridge ef al., (1980) ont présenté une analyse de la
structure & trois dimensions sur les bancs des trois espéces utilisés par Pitcher et Partridge (1979) :
le lieu noir, la morue et lehareng.-Bien qu'ils-obtiennent-des résultats relativement semblables 4 ceux
évoqués précédemment, leurs interprétations et leurs conclusions sont assez différentes. Is sont
alors les premiers & proposer une nouvelle interprétation des résultats des mesures de la structure &

trois dimensions des bancs.

L'analyse porte sur trente mille vues recueillies pendant trois ans a partir de films vidéo. Plus d'un
million de points sont mesurés et traités par ordinateur. Les résultats confirment tout d'abord que les
individus qui composent les bancs ne sont pas disposés au hasard : ils maintiennent une distance
minimum entre eux. Dans le banc de hareng la disposition des individus est uniforme dans toutes les
directions et forme une structure géométrique rhomboidale tel que le supposait Breder (1976). A
partir de huit caractéristiques retenues pour définir la structure en trois dimensions des bancs, il
apparait que le banc de morue est le moins organisé, celui de hareng le mieux organisé (fig. 7). Dans
ce sens, les résultats semblent assez bien corrélés avec le rang que tient chaque espéce selon la
classification de Breder : le hareng qui est I'espéce la plus grégaire des trois est celle qui reste la plus

groupée au cours du temps.

Néanmoins, les harengs maintiennent des distances interindividuelles plus grandes que les deux
autres espéces. Cette différence n'étant pas liée a la taille des individus, les auteurs voient dans ces
plus grandes distances une possibilité de manoeuvre individuelle plus importante et finalement une
meilleure capacité a fuir pour I'ensemble du banc. Le fait que parmi les trois espéces testées cet
avantage n'existe que chez le hareng, serait lié & son grégarisme permanent. Les auteurs constatent
en outre, qu'une augmentation du nombre dindividus et I'augmentation de leur vitesse de nage
provoquent une diminution des distances interindividuelles et donc un regroupement du banc, chez
le hareng et le lieu noir. En fait, pour les auteurs, il n'y a aucune raison pour que le banc en
accélérant ne garde pas sa forme initiale. La forme du banc ne serait donc pas une conséquence
obligatoire de leur mouvement. Ces résultats sont en contradiction avec les observations de
Radakov (1973) et de Breder (1976) qui suggéraient qu'un banc ne serait pas sphérique, mais

normalement étiré dans le sens du mouvement.

En conclusion, Partridge ef al. (op.cit.) supposent que la facilitation des interactions, issue de
l'aptitude particuliére des poissons a enregistrer les variations de direction et de vitesse des proches

22



©

o

banc

Rapport largeur/hauteur du

O

]
HARENG
7
s
. 5
o . .
o e 4
LR .:,"
&
3
—‘.-' ".
© 2
§
2 3 4 S5 6 7 8 8 10 11 2
. ]
.
.
8
. .. MORUE
. .
. S s e gs
1 .
: P . s . .
. - / L - b5
. , e e .
» . - - . *a L0 . * o
e . . . 4
.I L] L]
o . - .
. 3
2
1
2 3 4 s 6 7 8 9 0 1 12

Rapport longueur/hauteur du banc

LIEU NOIR

LIEUNOIR

4.5

1

2

3

4 5 & 7 8 g8 0 1

Rapport longueur/hauteur du bane

12

Fig. 7. Forme des bancs de (a) hareng, (b) lieu noir, et (c) de la morue. Chaque point représente
une observation indépendante du banc. Un banc parfaitement sphérique a les coordonnées (1,1);
les bancs circulaires vus de dessus sont pointés sur la diagonale. Les points sous la diagonale
correspondent a des bancs plus longs que larges. Les points situés au-dessus correspondent a des
bancs plus larges que longs. (d) La forme des bancs est affectée par la vitesse du banc. Les
bancs qui nagent a 4.5 rad/min sont plus longs que larges mais & des vitesses supérieures, le
banc devient progressivement circulaire. D'aprés Partridge et al. (1980).
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voisins, sous-entend que la fonction du banc ne serait pas seulement un moyen de favoriser
I'hydrodynamisme, mais un mécanisme antiprédateur actif. Ainsi, le degré de protection qu'offre un
banc serait lié aux tactiques que les poissons utilisent; ces derniéres dépendraient de la capacité des
individus & juger de la position des autres et de leur habilité & décider dune tactique commune. Ces
deux termes dépendraient en dernier ressort de la capacité¢ sensorielle des individus et des
caractéristiques structurelles du banc.

A partir de cette étude, les travaux ultérieurs se sont libérés de la conception mécaniste. Face a
I'hypothése d'un avantage hydrodynamique qui considérait le banc comme un systéme autonome,
I'hypothese d'un avantage antiprédateur a eu le mérnte de replacer lindividu dans son environnement
biologique : dans un réseau trophique. Bien que cette hypothése ait €té proposée des le début des
recherches sur la biologie des bancs, peu d'auteurs l'avaient analysée, tout au moins en terme de
mécanisme adaptatif (cf. Brock et Riffenburgh, 1959; Radakov, 1969; Seghers, 1974 ou Robertson
et al., 1976).

6. L'APPROCHE ECOLOGIQUE

D'un point de vue théorique, bien qu'elle porte un regard nouveau sur le monde du vivant,
I'Ecologie, comme la cybernétique, se base sur la théorie des systémes €laborée par Von Bertalanffy
(1960). En Biologie par exemple, l'organisation des étres vivants renvoie & la définition d'un
organisme, c'est & dire d'un systéme qui est non seulement un ensemble d'organes mais aussi un tout
fonctionnel. De méme, I'Ecologie considére l'organisme dans sa dimension de systéme mais il n'est
plus décrit en tant qu'association de parties différenciées et hiérarchisées. C'est une boite noire dont
la structure importe peu. L'organisme est un systéme qui échange de l'information et dont I'existence
se borne & maintenir en équilibre sa balance énergétique. Cette définition quelque peu restrictive de
'Ecologie est a notre époque dépassée. Nous verrons néanmoins qu'elle a €t¢ a la base de certaines

recherches en Ecologie sur le grégarisme des poissons.

Ces recherches, plutdt que de classer les espéces en fonction de leur niveau d'organisation, se sont
orientées vers les mesures des cofits et des bénéfices énergétiques des différentes fonctions que doit
remplir l'organisme pour vivre (reproduction, alimentation, protection, etc). Nous citerons ici,
quelques travaux qui se rapportent & ces mesures en commengant par ceux qui ont fait le lien avec

l'avantage hydrodynamique.
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Fig. 8. Réprésentation en deux dimensions de bancs de thon rouge Thunnus thynnus.
Images tracées d'aprés diapositives. (a) Gros banc de plus de 20 individus
apparemment constitué de sous-unités en files latérales comme ceux dessinées en (c)
et (b). (d) Photographie d'un banc parabolique. D'aprés Partridge ef al. (1983).
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6.1. Exemple d'un avantage hydrodynamique associé & un comportement de chasse

Partridge et al. (1983) ont analysé, & partir d'observations aériennes, la structure interne de bancs de
thons rouges (Thunnus tfyrnus) en milieu naturel. Les auteurs arguent du fait que dans les bancs
d'espéce-proies étudiés jusque Ia, la structure des bancs est toujours présentée en terme de
probabilité : les poissons, en moyenne, peuvent maintenir des distances et des orientations
préférentielles. Mais -du -fait que-les- structures spatiales - observées -sont instables -(Pitcher et
Partridge, 1979), les avantages hydrodynamiques de ces structures spatiales particuliéres ne
pouvaient pas étre mis en évidence clairement. Par contre, dans le cas des thons, certaines structures
en banc semblent bien plus stables, mieux définies et plus rigides. C'est notamment le cas d'une
structure particuliére en forme de parabole (fig. 8). Les analyses montrent que dans cette structure,
les distances sont plus courtes entre les individus aux extrémités du banc qu'entre les individus situés
en retrait au centre de la forme parabolique. D'aprés les calculs théoriques effectués, ces différences
reflétent assez bien l'utilisation de l'effet de canalisation (utilisation de la pression hydrodynamique
produit par les voisins), bien que cet effet soit optimal dans les formes en ligne (de front) ou les
formes en "V". La forme parabolique permettrait aux bancs d'encercler leurs proies a la maniére
d'une senne tournante et serait ainsi le témoin d'une coopération dans la chasse. Cette forme
parabolique serait, d'aprés les auteurs, un bon compromis entre la nécessité de minimiser les
dépenses énergétiques trés importantes pour cette espéce et la capture des proies. L'avantage
hydrodynamique n'est plus considéré ici comme le fondement de I'agrégation mais comme une des

capacités des bancs & répondre aux pressions variées et parfois antagonistes de I'environnement.

6.2. Exemple d'un avantage hydrodynamique incompatible avec un comportement de
défense

Dans la méme optique, Abrahams et Colgan (1985) ont conduit des expériences en laboratoire sur
Notropis heterodon afin de déterminer si ces poissons sont capables de modifier et ainsi d'adapter
leur structure en banc aux changements de l'environnement. Six fois sur dix, les poissons en
présence d'un prédateur sacrifient leur structure initialement plane lors de leurs déplacements en
faveur d'une structure plus ramassée et plus haute. D'aprés les auteurs, ce comportement permettrait
au banc de passer dune structure hydrodynamiquement avantageuse pour se déplacer a une
structure plus avantageuse face a un prédateur car cette derniére réduit la superposition des champs

visuels de chaque congénere.
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6.3. Exemples de structures en banc ou I'avantage trophique est associé a I'avantage
antiprédateur

Par la suite, les problémes liés a I'ydrodynamisme des bancs ont été quelque peu délaissés au profit
d'études plus approfondies des pressions sélectives du milieu. Globalement, ces études se basent sur
les modéles théoriques proposés en sociobiologie par Wilson (1975). Ces modeles supposent que
les ressources en nourriture et la défense vis & vis des prédateurs sont des facteurs associés,
déterminants de la sociabilité chez les animaux. Ainsi, si I'ndividu dans un groupe est mieux protégé
d'un prédateur, il serait capable, dans ces conditions, de réduire sa vigilance et peut-étre méme de
vaincre sa tendance & fuir devant ui. Il gagnerait alors du temps et de I'énergie pour satisfaire

d'autres fonctions dont celle primordiale de se nourrir.

De nombreuses études, sur les oiseaux (Lazarus, 1979) et sur les mammiféres (Hamilton, 1971), ont
démontré la validité de cette théorie. Mais, & notre connaissance, aucune recherche n'a été entreprise
sur les bancs de poissons, avant les années 80. Nous citerons a titre d'exemple quatre travaux en

milieu marin qui nous paraissent assez représentatifs de I'évolution dans ce domaine.

Seghers (1981) qui a travaillé, en milieu naturel, sur Notropis hudsonius, espece au grégarisme
facultatif, a été I'un des premiers scientifiques & montrer que les poissons solitaires ont des distances
de réaction vis & vis d'un Jeurre de prédateur significativement plus grandes que lorsqu'ils sont en
groupe (fig. 9). Il suppose néanmoins que les poissons en groupe seraient désavantagés sur le plan
trophique par rapport aux solitaires. En effet, selon les démonstrations mathématiques d'Eggers
(1976), si les individus restent en banc au cours de leur phase d'exploration de la nourriture, les
champs visuels se recouvrant, les individus rentreraient davantage en compétition dans leur quéte de
nourriture. Les observations de Seghers ne lui ont cependant pas permis de voir si les poissons se

nourrissent mieux et plus longtemps en banc que seul.

Quelques années plus tard, cette hypothese a été testée en milieu controlé par Magurran ef al.
(1985). Is ont examiné les relations entre la taille des bancs de vairon, leur activité alimentaire et la
vigilance vis & vis d'un leurre de brochet. Les résultats des tests montrent que les poissons dans un
grand banc, mis en présence du leurre, réduisent leur activité alimentaire (c'est & dire leur quéte de
nourriture et les comportements associés a la chasse) plus vite que dans un petit banc. Mais ils
salimentent en fait plus longtemps (fig. 10a et b). Les réactions d'alarme tardives et les
comportements d'inspection, moins fréquents dans un petit banc, corroborent ces résultats indiquant
que les poissons sont dans ce cas moins vigilants. Cette expérience, contrairement a celle de
Seghers, a permis aux auteurs de distinguer la distance de réaction de la distance de détection. Bien
que la distance de réaction soit plus courte dans un grand banc que dans un petit, la distance de
détection peut étre plus grande. Clest & partir de cette différence que l'on peut comprendre comment

des poissons en groupe peuvent résoudre Jeurs problémes alimentaires et de survie : les poissons, au
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Fig. 9. Relation entre la taille des bancs de Notropis cornutus et la distance de réaction
a un leurre de brochet. Les tests ont été conduits en milieu naturel un jour calme et
ensoleillé. Le nombre de répétitions est indiqué au dessus de chaque moyenne. D'apres
Seghers (1981).
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d'alarme de vairons (Phoxinus phoxinus) par (Phoxinus phoxinus). engages dans des
nombre d'individus et par chasse simulée de leurre comportements d'inspection vers le leurre de brochet
de brochet (Esox Iucius) pour quatre tailles de banc. (Esox ZuFius) au cours de chasses simulées pour
Les lignes en pointillées indiquent le taux moyen de quatre taﬂ.les de banc. Les zones hachurées indiquent
réaction. D'aprés Magurran ef al , 1985. que les poissons sont tous en banc ou cachés. D'aprés

Magurran et al., 1985.
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lieu de déserter les zones riches o ils sont susceptibles de rencontrer de nombreux prédateurs (Sih,
1980), s'inséreraient dans un groupe suffisamment important ot le niveau de vigilance est plus

important, et ot ils sont donc plus en sécurité, et pourraient ainsi s'alimenter plus longtemps.

Wolf (1985) qui a travaillé sur des bancs multispécifiques de poissons de récif au grégarisme
facultatif, a confirmé la tendance de certaines espéces & rechercher une protection dans le groupe
face 4 une menace de prédatéur. D'apres ses résultats, lés poissons lorsqulils sont menacés se
maintiennent davantage dans un banc constitué de congénéres de la méme espéce que dans un banc
multispécifique. Par contre, en dehors de ces périodes de menace, ces poissons rejoindraient les
groupes d'autres especes pour profiter des avantages conférés par le banc (capacité a détecter le
prédateur plus rapidement et durée d'alimentation plus longue). Il suppose également que lors dune
menace, le départ précipité des poissons d'une espeéce composant le banc multispécifique pourrait

servir de signal d'alarme pour les autres membres du banc.

Les hypothéses de Wolf (op. cit.), reposent sur lidée générale qu'un individu qui appartient & une
espéce minoritaire dans un groupe multispécifique est plus facilement détecté par un prédateur car il
se distingue, des autres proies par sa forme ou son comportement, (Hobson, 1968; Hamilton, 1971;
Krebs, 1978). Dans le cas d'un banc mixte, les especes qui composent le banc auraient donc
avantage, en cas de menace, & se séparer en bancs monospécifiques uniformes ot chaque individu
pourrait se fondre plus facilement dans la masse du banc. Selon Wardle (1977) les manoeuvres
d'évitement seraient mieux coordonnés et donc plus efficaces dans un banc monospécifique. Cette
hypothése a été démontrée notamment par Allan et Pitcher (1986), sur des Cyprinidés d'eau douce.
Leurs résultats montrent, en effet, qu'un banc mixte de vandoise, Leuciscus leuciscus, de vairon
Phoxinus phoxinus, et de goujon Gobio gobio, face & un leurre de brochet (Esox lucius), se
désagrége pour former des bancs monospécifiques. Ce travail a confirmé les études antérieures de
Hobson, 1979; Bertram, 1978; Caraco ef al., 1980.

1l parait donc évident, tout au moins pour les espéces étudiées et dans des conditions expérimentales
contrdlées, que les poissons sont capables d'ajuster constamment les colits et les bénéfices de la vie
en groupe. Les expériences sur les bancs multispécifiques en sont un bon exemple : lorsque les
conditions extérieures sont bonnes, les bancs de poissons d'especes différentes se rassemblent afin
de profiter de la vigilance et de la capacité d'alimentation accrues dans un grand banc. Par contre,

dés qu'une menace est repérée, ces poissons se séparent afin d'optimiser leur défense.

Cependant, de nombreuses questions restent encore en suspens. Par exemple, si un banc de grande
taille permet aux individus de mieux se protéger vis 4 vis des prédateurs et de faciliter leur quéte de
nourriture, il n'en provoque pas moins une compétition alimentaire locale accrue (Eggers, 1976). On

peut alors se demander s'il existe effectivement un avantage trophique, pour des espéeces différentes,



a se rassembler en un seul banc. Dans l'affirmative, comment les poissons s'adaptent-ils & ces
conditions de compétition pour la nourriture? Nous exposerons ce probléme plus en détail
ultérieurement. Nous donnerons simplement ici les résultats d'une recherche relativement récente,
effectuée par Allan (1986), & la suite de ses travaux avec Pitcher, sur le méme banc mixte de
Cyprinidés.

Les résultats de cet auteur montrent que les positions relatives des individus des espéces isolées et
dans les différentes combinaisons testées sont significativement différentes. Le vairon est I'espéce qui
modifie le plus sa position en fonction de la présence des autres espéces, se déplagant vers le haut et
en aval en présence de vandoise, se concentrant en pleine eau en présence de goujon, et montant en
surface en présence des deux especes. Seul le goujon montre des différences significatives dans les
mouvements liés a la quéte de nourriture en présence des autres espéeces. Selon Allan (op. cit.), ces
variations spatiales et comportementales reflétent assez bien la tendance des espéces a minimiser
leur compétition tout en préservant une homogénéité intragroupe et une plus grande taille du banc.
Ainsi, dans un banc de grande taille, composé de plusieurs espéces, si les stratégies d'alimentation
différent d'une espéce a l'autre, les poissons, tout en maintenant un degré de vigilance élevé, ne
souffriraient pas dune compétition alimentaire plus forte.

7. CRITIQUES DE L'APPROCHE ECOLOGIQUE

La plupart de ces recherches sur I'écologie des espéces grégaires manquaient le plus souvent
d'informations sur les comportements individuels des poissons dans un banc. Une des conséquences
de cette lacune a été de considérer le banc comme un super-organisme et ainsi de lui préter trop
facilement des fonctions de régulateur. Par exemple, les suppositions de Seghers (1981) sur la
capacité dun banc de grande taille & détecter plus facilement un prédateur qu'un petit groupe, et
l'avantage d'un poisson & se nourrir seul plutdt qu'ed banc, n'ont ét€ confirmées pour la premiére et
infirmées pour la seconde que grace aux études plus précises de Magurran ef al. (1985) sur le
comportement individuel des poissons en banc. En fait, les observations en milieu naturel de
Seghers (op. cit.), ne lui ont pas permis de discerner les changements subtils de comportement et
ainsi de distinguer les distances de réaction des distances de détection. Une autre critique que l'on
peut faire aux travaux de Seghers (op. cit.) est que son étude démontre en fait qu'un individu isolé
réagit & grande distance plutdt que la capacité d'un banc & détecter un prédateur est meilleure (cf.
fig. 9).

De méme, les observations aériennes de Partridge e al (1983) sur les thons rouges, ne leur
permettent pas de savoir avec exactitude si les poissons se nourrissent lorsqu'une structure
parabolique est observée. De plus, l'avantage hydrodynamique décrit semble étre plus une

conséquence du type de nage adopté que celle dun comportement volontaire des poissons. Cette
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structure est néanmoins qualifiée de compromis entre la capture des proies et la dépense d'énergie

dans la nage.

La tendance & voir dans le banc une solution idéale pour résoudre les conflits auxquels sont
confrontés les poissons dans leur milieu apparafit également dans les travaux d'Abrahams et Colgan
(1985). La permutation d'une structure plane a une structure groupée en présence de prédateurs, ne
témoigne en ren de l'avantage hydrodynamique-de la-structure plane-et-donc de l'existence dune -
balance adaptée aux variations de pressions du milieu. Les études complémentaires de respirométrie
confirment l'avantage hydrodynamique du banc par rapport 4 un animal solitaire, mais ne permettent
pas de désigner la structure (plane ou groupée), la plus avantageuse.

Dans le méme ordre didées, Allan (1986) démontre la capacité des poissons dun banc
multispécifique 4 ajuster leurs positions relatives dans le banc et ainsi & minimiser les effets dus a la
compétition interspécifique. Ces observations conférent au banc une capacité régulatrice exagérée
car les espéces utilisées ne renirent pas réellement en compétition pour la méme source de
nourriture du fait de leurs différentes stratégies alimentaires et de leurs différences de taille. De
méme, on pourrait parler de véritable symbiose entre les différentes espéces de poissons de récifs
observées par Wolf (1985), - bien que le terme n'ait pas ét€ employé dans la publication - : une
espéce profiterait de la protection du banc formé par I'autre espéce, celle-ci réagirait plus rapidement
a un prédateur grice a la fusite hative de la premiére vers unr couvert. Le fait que le grégarisme de ces
espéces soit facultatif tendrait & opter pour une association plus éphémére entre ces espéces, ce qui,

encore une fois, minimiserait le réle que I'on préte au banc.

Ces observations renvoient cependant  des questions fondamentales de 'approche écoéthologique,
a savoir : quel est le mode de fonctionnement des structures sociales chez les animaux et chez les
poissons en particulier? Quels sont les comportements sociaux qui permettent aux poissons d'un
banc de s'alimenter de se protéger ou de se reproduire? Quels sont les mécanismes qui favorisent
lexpression de ces comportements? En quoi permettent-ils de répondre convenablement aux
variations des facteurs du milieu et ainsi de conférer au banc une structure adaptative? Comment ces

comportements sont-ils sélectionnés?

8. LES APPORTS DE L'ECO-ETHOLOGIE

C'est essentiellement aux travaux de Pitcher et de ses collaborateurs que I'on doit les observations
les plus riches et les plus convaincantes dans ce domaine. IIs ont analysé les mécanismes
comportementaux qui permettent de rendre compte de l'avantage du banc en terme de quéte de
nourriture et de protection vis 4 vis des prédateurs et ont permis ainsi d'ouvrir un vaste champ

d'investigation dans lequel sinsérent la plupart des préoccupations actuelles. Contrairement aux



études d'écologie décrites précédemment, les fonctions trophiques et de survie ne sont plus
envisagées en terme d'échanges €nergétiques ou les "banc-organismes" seraient des acteurs obscurs,
mais comme des principes qui président & ces organisations, & leur fonctionnement ainsi qu'a leur
développement. Pour le zoologiste, le comportement d'une espéce est I'ensemble des actes que les
membres de cette espece exécutent dans leur environnement naturel : ce comportement est aussi
caractéristique d'une espece animale que sa forme ou sa composition biochimique. Le généticien et
le physiologiste voient, dans le comportement, I'expression de-son-organisation interne. L'écologiste
ou le biologiste de I'évolution y voient un modele actif d'adéquation de l'organisme & son univers.
Toute I'étude biologique du comportement repose entre ces deux pdles. Dans ce sens, la définition
du comportement de Kuo (1932) : "le comportement est un processus complexe d'interactions
fonctionnelles entre 'organisme et son environnement", prend toute sa signification.

8.1. Le banc : un groupe composé d'abord d'individus

Les premiéres recherches se sont attachées, tout d'abord, & ouvrir la boite noire dans laquelle les
premiers Ecologues avaient, dans ses débuts, enfermé le banc. Pitcher ef al. (1982b), par exemple,
montrent que parmi 10 maquereaux (Scomber scombrus), placés dans un fluvarium, certains
individus maintiennent des positions préférentielles dans le banc (en avant ou en arriére). Ces
observations confirment celles de Healey et Prieston (1973), sur le saumon coho (Oncorhynchus
kisutch), celles de Kennedy (1981) sur le vairon Phoxinus phoxinus, qui soulignent la tendance des
mdividus d'un banc & choisir, et donc & reconnaitre, un congénére. Les raisons de ces préférences
sont inexpliquées, mais ces constatations réfutent Iidée que tous les poissons d'un banc ont les

mémes potentialités.

Par la suite, Pitcher ef al. (1985) ont montré pour la premiére fois en milieu semi-naturel, que les
poissons d'un banc de maquereaux ou de harengs choisissent des voisins de taille similaire (fig. 11;
voir également les travaux récents de Gjesaeter et Korsbrekke, 1990). Au cours de l'expérience de
Pitcher et de ses collaborateurs, les poissons, immergés dans une cage a 21 métres de profondeur,
forment soit des bancs coordonnés, dans le cas des harengs, soit une structure circulaire ou "mill"
(moulin en frangais) dans le cas des maquereaux. Au vu des résultats, la contrainte hydrodynamique
semble bien étre l'un des facteurs qui fagonnent la structure en banc, comme l'avaient prédit les
théories de Weihs (1975) et Webb (1977). Néanmoins, les auteurs précisent que le choix des
individus pour un voisin de méme taille, semble davantage issu d'une tendance comportementale des
poissons que d'une contrainte rigide. Les auteurs notent cependant que, bien que les poissons
changent de voisin fréquemment dans les deux especes, (11 fois par minute pour Je hareng, 5,2 fois
par minute pour le maquereau, en moyenne), il n'a pas €té possible de savoir si ces choix procedent
d'un mécanisme actif ou passif. De plus, la variabilité des résultats suggére que d'autres facteurs

pourraient modifier ce choix initial. Les travaux de Morgan (1988) sur des poissons non pélagiques
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Fig. 11. Moyennes des tailles des plus proches voisins en fonction de
la longueur des poissons de référence pour le hareng et le maquereau
en cage, de jour, en milieu naturel. Des tracés similaires ont été
obtenus de nuit. Les aires ombrées correspondent & 95% de I'intervalle
de confiance. Les coefficients de corrélation sont de 0.97 de jour et de
0.89 de nuit pour le hareng, et de 0.98 de jour et 0.97 de nuit pour le
maquerean, D'aprés Pitcher ez al, 1985,
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et ceux de Robinson et Pitcher (1989a) sur des poissons pélagiques montrent que la cohésion des
bancs est proportionnelle au degré de satiété des individus qui le composent. Robinson et Pitcher
(1989b) supposent, & partir de leurs résultats, que des poissons n'ayant pas le méme niveau de
réplétion pourraient, dans la nature, se séparer en groupes distincts.

8.2. L'avantage trophique

Les ressources alimentaires, dans la nature, ne sont généralement pas réparties de fagon aléatoire
mais le plus souvent rassemblées dans des zones privilégices. L'écosysteme marin, dans son
immensité, forme un quasi désert ou ces sources de nourritures sont parfois comparées a des oasis.
Au niveau de I'habitat ou du microhabitat, on parle plutdt d'agrégat ou de tache. Comment les petits
poissons pélagiques choisissent-ils ces taches et comment les explortent-ils? Sans rentrer dans les
détails, nous aborderons dans ce paragraphe les théories qui tentent d'apporter des solutions et
d'établir des modéles d'exploitation des ressources chez les poissons. Nous en dessinerons les limites
en ce qui concerne le mode d'exploitation des concentrations de proies par les bancs et tenterons de

montrer l'apport des travaux d'éthologie dans ce domaine.

La théorie conventionnelle de quéte optimale de nourriture (Pyke et al, 1977; Krebs, 1978; Cowie
et Krebs, 1979) est basée sur lhypothése que les animaux maximisent I'énergie utilisée pour se
nourrir en sélectionnant la zone de nourriture la plus rentable. Une des conséquences de cette
hypothése est l'agrégation des prédateurs dans les zones riches et une compétition accrue entre eux.
Ainsi, un individu, pour optimiser sa quéte de nourriture, doit, non seulement évaluer 'abondance de
proies dans une tache, mais également la densité et le nombre des compétiteurs qui s'y trouvent. La
stratégie qui s'en suit va déterminer en partie la répartition des prédateurs dans ces taches. Deux
distributions théoriques ont été proposées (Fretwell et Lucas, 1970; Fretwell, 1972) : la distribution
libre et idéale et la distribution despotique. Dans le modele libre et idéal, les individus se partagent
équitablement la ressource disponible, ce qui sous-entend quiils ont des compétences identiques
pour se nourrir et pour rivaliser. On suppose également que les animaux sont capables d'estimer
correctement la qualité de chaque tache et sélectionnent instantanément la tache Ja plus profitable
(idéale). Ils sont libres d'y entrer ou d'en sortir. Enfin, les proies sont réparties de fagon homogéne
dans les taches. Dans le modéle despotique au contraire, les animaux sont inégaux dans la
compétition et ne prélévent donc pas la méme quantité de nourriture. Cela pourrait €tre, par
exemple, le cas d'animaux territoriaux ou qui font partie dune structure sociale hiérarchisée. Le cas
des structures sociales territoriales ou hiérarchisées est un peu marginal par rapport a notre sujet,

aussi, nous n'en ferons pas état ici (Héland, 1991).

Bien que de nombreux auteurs mettent I'accent sur la difficulté a établir 'ensemble des postulats et

ainsi & rendre compte des hypothéses du modele théorique, plusieurs travaux ont pu mettre en

35



évidence l'sxistence d'une distribution idéale et libre, sur certaines espéces. Ces travaux ont pu ainsi
vérifier les hypothéses de la théorie de quéte optimale de nourriture. Citons les travaux de Wemer et
Hall (1974), Parker (1978), Milinski (1979), Godin et Keenleyside (1984) sur les poissons ainsi que
ceux de Krebs e/ al. (1978), Whitham (1980), Harper (1982), sur les oiseaux. Cependant, ces
résultats souffrent de nombreuses exceptions (voir pour plus de détails les travaux de Orans, 1981;
Clark et Mangel, 1984; Godin et Keenleyside, 1984; Milinski, 1984; Parker et Sutherland, 1986;
Pitcher ef al., 1988;Hart,-1993).

La plupart des auteurs s'accordent pour considérer que les théories avancées négligent l'importante
variabilité individuelle des animaux dans leur capacité a se nourrir mais également dans leur aptitude
a apprendre et & appréhender le milieu qui les entoure (Parker et Sutherland, 1985; Krebs et
Kacelnik, 1991). De plus, en ce qui concerne les poissons grégaires, ces théories ne prennent pas en
compte l'ensemble des comportements individuels et des interactions sociales. Or, ces paramétres,
dans des conditions sous-marines de visibilité restreinte et de distribution agrégative des proies,
donnent aux groupes sociaux, comme le banc, de nombreux avantages dans la quéte et l'obtention

de nourriture,

Par exemple, Pitcher ef al. (1982a) ont étudié, en bassin, les comportements de quéte de nourriture
chez deux Cyprinidés : le carassin, Carassius auratus et le vairon, Phoxinus phoxinus. Quand ces
poissons sont en banc, le temps passé¢ a la recherche de nourriture est, en moyenne,
significativement plus court que lorsqu'ils sont solitaires (fig. 12). Pour ces chercheurs, il est clair
que le premier poisson qui détecte la source de nourriture, transmet des signaux aux autres
membres du banc. Ces signaux n'ont pas ét€ étudiés quantitativement, cependant, certains
comportements, comme le frétillement chez le vairon ou la mastication chez le goujon, semblent
avertir les congénéres. En fait, le changement de comportement d'un individu (l'instant o il passe
d'un comportement de quéte a un comportement de capture) suffit & avertir les congénéres. En ce
sens, la transmission d'informations est qualifiée d'échange passif, contrairement & celui actif de la
danse chez les abeilles, par exemple (Guyomarch, 1980). Quoi quil en soit, ces distinctions
comportementales entre la quéte de nourriture et la capture montrent comment, de fagon simple, les
membres d'un groupe peuvent étre avantagés par rapport aux poissons solitaires : les poissons en

banc trouvent de la nourriture plus vite.

Nous avons déja mentionné certains travaux se rapportant a l'avantage trophique qué peut offrir le
banc. Les études de Magurran et Pitcher (1983), de Magurran ef al. (1985) et de Morgan et Colgan
(1987), notamment, ont démontré la capacité des poissons & profiter d'une vigilance accrue du banc
pour se nourrir plus longtemps. Nous avons également vu que les poissons en banc seraient
confrontés & une compétition plus importante pour la nourriture. Plus la taille du banc augmente,

plus la compétition entre les congénéres pour la méme source de nourriture est forte. Cependant,
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Fig. 12. Relation entre le nombre de secondes passées a rechercher de la
nourriture et la taille des bancs chez le Carassin (Carassius auratus) et le
vairon (Phoxinus phoxinus). Ce temps diminue diminue lorsque la taille du
banc augmente. D'apres Pitcher et al, 1982,
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dans un banc composé de plusieurs espéces, Allan (1986) a montré que si les stratégies
d'alimentation différent d'une espéce 4 l'autre, les poissons dans un grand banc n'auraient pas une
compétition alimentaire plus intense. Qu'en est-il dans un banc monospécifique? L'accroissement de
la durée d'alimentation pour chaque individu compense t-il la moindre disponibilité en nourriture due

& un plus grand nombre de compétiteurs?

A notre connaissance, ‘aucune recherche précise'n'a pu; - quantifier réellement ces deux paraméires.
Par contre, certains auteurs ont montré que l'avantage trophique des animaux en bancs ne se limite
pas & l'accroissement de la durée d'alimentation. Les recherches entreprises dans ce domaine sont
notamment consacrées a 'étude des phases précédant et suivant la capture, a savoir : la stratégie de

recherche de nourriture et 1a prise alimentaire proprement dite.

Pour Pitcher et Magurran, 1983 et Godin et Keenleyside, 1984, contrairement & ce que prédit la
théorie de quéte optimale de nourriture, les poissons en groupe visitent fréquemment les taches de
nourriture pauvres. Pour Pitcher (1986), ces excursions correspondent & un comportement de
prospection qui permet aux individus de se renseigner sur la qualité des zones de nourriture proches
de celle exploitée. Ce comportement démontre que les poissons ne sélectionnent pas instantanément
la tache la plus profitable comme le postule la théorie. De plus, ce comportement s'exprimerait grice
au phénoméne de facilitation sociale, qui n'est pas pris en compte dans le modeéle global de la théorie
classique, et notamment grace au fait que les poissons en banc ont plus de temps disponible pour se
nourrir (Lester, 1984; Clark et Mangel, 1984).

Street ef al. (1984) ont montré que la durée dans la prise alimentaire chez le carassin, Carassius
auratus, est également facilitée dans un banc. Pourtant, selon les modéles et les observations
effectuées jusqu'alors (Werner et Hall, 1974), cette durée semblait relativement constante, ne
dépendant que de la taille de la proie et de celle du prédateur. Pour expliquer cette facilitation
sociale dans la prise alimentaire, les auteurs ont proposé deux hypothéses : d'une part les poissons
dans un banc de grande taille réduisent leur temps de capture du fait d'une compétition accrue;
d'autre part, les poissons profitent de I'augmentation globale de vigilance dans un banc pour se
concentrer sur leurs proies (voir Magurran et Pitcher, 1983; Godin et al, 1988; Smith et
Warburton, 1992).

Ranta et Kaitala (1991) ont confirmé ces résultats. Ils montrent que chez l'épinoche, Gasterosteus
aculeatus, qui se nourrit sur le fond, l'activité¢ de quéte alimentaire et le nombre de captures
augmentent avec la taille du banc. De plus, suite aux travaux de Pitcher et House (1987) ainsi qu'a
de nombreux travaux sur les oiseaux (Krebs et al., 1972; Tinbergen, 1980; Barnard et Sibly, 1981),

ils supposent que les poissons qui se nourrissent sur une tache pourraient attirer les poissons en

quéte de nourriture.



En résumé, trois hypothéses sont invoquées pour expliquer l'augmentation du taux d'alimentation
individuel dans un banc : la compétition intragroupe, qui force les individus & augmenter leur taux
d'alimentation, la facilitation sociale, qui favorise la découverte de nourriture, et le partage de la
vigilance qui permet de se nourrir plus longtemps. A partir des résultats de ces travaux, il est
cependant difficile de discriminer, parmi les hypotheéses proposées, celle qui est la plus vraisemblable
en tant. que mécanisme comportemental favorisant l'activité alimentaire dans un banc. Car ces
hypothéses ne sont pas exclusives mais complémentaires. Le fait, par exemple, que les poissons en
banc puissent passer du temps dans les taches pauvres et que le nombre de poissons qui se
nourrissent augmente avec la taille du banc, peut étre imputé a Ihypothése de la compétition
intragroupe comme 2 celle de la vigilance partagée.

Ces hypothéses nous confortent dans l'idée que les avantages alimentaires obtenus par les poissons
dans un banc sont pour l'essentiel les conséquences de la capacité du groupe a rassurer et protéger
les individus qui le composent. Ainsi, les causes réelles de la formation et de la cohésion des bancs
se trouveraient essentiellement dans sa fonction antiprédatrice (voir Seghers, 1974; Pitcher, 1980;
Magurran, 1990). Cette fonction, du fait des nombreuses investigations qu'elle suscite et des
problémes complexes qu'elle souléve, fera I'objet d'une section entiére.

9. LES AVANTAGES ANTIPREDATEURS DU BANC

Pitcher (1986), dans une publication de synthese tirée de son livre sur le comportement des poissons
téléostéens, discute longuement des fonctions du comportement en banc. Cette étude, qui reprend la
plupart des travaux sur les fonctions et les avantages du banc, reste une référence largement citée
dans la littérature et permet d'éclairer certains points controversés sur 'avantage antiprédateur du
banc. A partir des analyses et des critiques de Pitcher, nous ferons ici une revue des connaissances
acquises afin d'introduire une partie de nos travaux. Par souci de clarté, nous avons séparé les
mécanismes antiprédateurs qui assurent une protection passive des individus de ceux qui
correspondent & des comportements individuels ou collectifs volontaires, assurant une protection

active aux membres du groupe.

9.1. La protection passive
Elle repose sur deux critéres théoriques. Le premier est que le banc permettrait de soustraire les

individus 2 la vue des prédateurs. C'est ce que 'on nomme l'effet de couverture. Le deuxieme critere

est que le banc favoriserait une dilution des attaques.
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9.1.1. L'effet de couverture

Selon de nombreux scientifiques (Brock et Riffenburgh, 1959; Cushing et Harden-Jones, 1968;
Wilson 1975, ou Partridge, 1982), lorsque la visibilité est restreinte, le regroupement des proies
serait avantageux par rapport a la dispersion, l'enveloppe du banc étant alors restreinte, le groupe
aurait moins de chance d'étre détecté. Ainsi, Taylor (1984) suppose que le recouvrement de
I'enveloppe de chaque individu, tromperait le prédateur sur l'effectif réel du banc. Le prédateur

pourrait alors dédaigner le banc.

Pour Pitcher, ces auteurs font une erreur, en confondant la probabilité de détection d'un individu et
d'un banc. D'un point de vue purement statistique, si la probabilité de détection d'un individu est
effectivement plus faible, la probabilité de détection du banc ne l'est pas (fig. 13A). En fait, cette
protection passive ne serait efficace que si le taux de consommation d'un prédateur est plus faible
dans une structure dispersée que dans un banc, ce qui n'a jamais été démontré. De plus, en
supposant que cet avantage existe en eaux troubles, dans des eaux limpides au contraire, le
contraste des tons et des couleurs rendrait un banc compact beaucoup plus visible. Pour Pitcher,
l'argument d'une protection passive par couverture est d'autant moins plausible que : -1) le plus
souvent les prédateurs accompagnent leurs proies dans leur déplacement. Nous avons vu que selon
Myrberg (1980) les sons émis par un banc pouvaient attirer les prédateurs (voir page 11). Les
prédateurs seraient donc capables a chaque instant de s'informer sur le nombre et les comportements
de leurs proies; -2) pour certaines espéces, les proies préférent quitter le groupe et se protéger sous
un abri que de se concentrer dans un banc (Magurran et Pitcher, 1983); -3) les poissons en banc

forment 4 la surface une masse sombre qui est une cible parfaite pour les prédateurs aériens.

De plus, l'argument de Taylor (op. cit.) est en contradiction avec la théorie de la détection précoce
du groupe. Selon cette théorie le chevauchement des individus dans un banc serait un inconvénient,
car en entralnant une superposition des champs visuels de chaque individy, il réduirait la capacité de

détection du banc (voir les travaux d'Abrahams et Colgan (1985), cités précédemment).

En clair, l'effet de couverture ne semble pas suffisamment €tayé par des faits tangibles et quelque
peu fallacieux d'un point de vue théorique, pour étre retenu comme un véritable mécanisme de
protection. II faut néanmoins noter que quelques auteurs (Partridge, 1981) ont suggéré que
certaines enveloppes du banc (formes allongées et plates) pouvaient étre moins détectables que
d'autres (formes ellipsoides), et que par conséquent la probabilité de détection d'un banc pourrait

varier en fonction de sa forme.
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Fig. 13. Schémas illustrant I'hypothese d'évitement passif du banc et montrant les faux et vrais
avantages anti~prédatenrs du banc. En (4), illustration de la confusion faite entre la probabilité de
détection d'un banc et d'un individu. Les cercles ombrés représentent la sphére de détection
autour d'une proie potentielle pour un prédateur en chasse. Lorsque la visibilité est restreinte, la
probabilité pour le prédateur de trouver le banc (A2), est moins importante que de trouver des
poissons solitaires (Al), mais pour un individu particulier, la probabilité d'étre détecté est la
méme dans les deux cas (barre noire). Elle serait plus faible en A2 si le taux de prédation est
moins important sur un banc que sur des poissons dispersés. En (B), diagramme illustrant 'effet
trompeur de dilution. Les barres claires représentent la probabilité pour chaque individu d'étre
attaqué; les barres sombres, la probabilité d'étre celui capturé lors de 'attaque. Dans ce cas de
figure, le comportement de recherche du prédateur n'est pas pris en compte: la zone d'attague du
prédateur (cercle ombré) englobe les poissons solitaires (B1) et regroupés (B2). Dans ce cas, dans
les deux situations, 1a probabilité globale d'étre tué est la méme (voir texte). En (C), diagramme
indiquant comment les effels combinés de recherche et de dilution peuvent favoriser le groupe
(modeéle d'abattement de I'attaque, voir texte). D'aprés Pitcher, 1986,
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9.1.2. L'effet de dilution de l'attaque et l'effet d'abattement

L'effet de dilution sous-entend que la probabilité qu'un individu soit la victime lors dune attaque est
plus faible s'il sinsére dans un grand banc que dans un petit. Godin (1986) a cité de nombreuses
études qui étaient parvenues & démontrer I'existence de cet effet, notamment chez les insectes
(Foster et Treherne, 1981), les oiseaux (Wilkinson et English-Loeb, 1982), les mammiféres (Duncan
et Vigne, 1979), ainsi-que-chez les-poissons (Morgan et Godin,-1985).-1l souligne cependant que la
preuve irréfutable d'un effet de dilution de I'attaque dans un banc était presque impossible & apporter
car cet effet était souvent associé¢ a d'autres effets tels que l'effet de confusion ou la détection
précoce (cf. paragraphe 9.2.6 de ce chapitre).

Toutefois, si la dissociation des effets est difficile & obtenir en laboratoire, l'effet de dilution devait
étre théoriquement démontrable. Or, pour Pitcher, méme en théorie, cette hypothése ne tient pas.
Son raisonnement est le suivant. D'un point de vue théorique, 1l faut d'abord supposer une situation
ou le taux d'attaque d'un prédateur est fixe, ou le prédateur choisit une proie au hasard et sans
jamais la manquer et ou les proies ont la méme probabilité d'étre détectées. Dans ce cas, si la
probabilité d'étre la victime est inversement proportionnelle 2 la taille du banc, alors il existe un effet
de dilution de lattaque dans un banc. Pitcher montre qu'en fait cette probabilité est fonction
uniquement du produit de deux probabilités : celle d'étre dans le groupe qui sera attaqué, et celle
d'étre la victime. Ce produit des probabilités est le méme quelle que soit la taille du banc (fig. 13A).
Pitcher pour simplifier prend I'exemple de trois poissons isolés dans la méme zone détectée. Dans ce
cas, chaque poisson a une probabilité d'étre choisi égale & 1, mais sa probabilité d'étre attaqué est
faible (1/3). Par contre, si ces trois poissons forment un seul groupe, un poisson subira plus
d'attaques (sa probabilité d'€tre dans le groupe attaqué est de 1) mais la probabilité d'étré choisi sera
divisée par trois. Dans les deux cas, le produit des probabilités est identique (fig. 13B). Le

raisonnement est le méme si, au lieu de prendre trois poissons, on considere trois petits groupes.

1l en va différemment si l'on considére que les proies sont dans des zones de détection différentes et
forment des groupes de tailles différentes, c'est & dire que, contrairement au cas précédent, chaque
individu peut quitter un groupe pour en rejoindre un autre. Dans ce cas de figure, la probabilité
d'étre dans le groupe attaqué dépendra du nombre de groupes présents; la probabilité d'étre la
victime sera fonction du nombre d'individus dans le groupe. Par exemple si l'on prend deux zones de
détection constituant deux groupes : une zone contenant un seul poisson l'autre en contenant deux.
La probabilité d'étre dans le groupe attaqué est de 1/2. Par contre la probabilité d'étre la victime est
de 1 dans le cas du poisson seul, et de 1/2 dans le cas du groupe de deux. Si le poisson solitaire
rejoint le groupe de deux pour former un groupe de trois poissons, la probabilité d'étre dans le
groupe attaqué est de 1 puisqu'il ne reste qu'un seul groupe, par contre la probabilité d'étre choisi est
de 1/3 (fig. 13C). Dans le méme sens, un individu quittant un groupe de 100 poissons réduit sa

probabilité de rencontre de moitié mais ses chances de mourir, lors d'une attaque, passent de 1/100 &
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1. Cest ce que Pitcher appelle I'effet d'abattement. Si de plus, le prédateur ne réussit pas attraper
une proie & chaque attaque, et si I'on considere que le prédateur choisit de préférence un individu
seul qu'un groupe, le banc devient un avantage important.

- L'effet d'abattement est un effet réel de dilution de l'attaque. Il permettrait donc une protection
passive.du banc. Cependant, nous noterons que si cet effet d'abattement peut avantager les poissons
aux grégarismes facultatifs, pour ceux qui se miaintiennent constamment en banc, l'effet d'abattement

est pratiquement inexistant.

9.1.3. Conclusion sur la protection passive

Nous noterons en conclusion que si certaines formes du banc peuvent étre moins détectables que
d'autres ou si l'effet d'abattement de l'attaque peut avantager certains poissons, la protection passive
que conférerait le banc semble peu efficace face au danger mortel que représente un prédateur. De
plus, elle semble insuffisante pour soutenir I'hypothése d'un avantage antiprédateur dans la formation

et le maintien des structures en banc.

Comme nous le verrons dans la section suivante, les poissons en banc, sous limminence d'une
attaque, sont en mesure notamment de se rassembler, d'augmenter leur cohésion ou de modifier leur
position dans le banc, mais ils sont également capables de manoeuvres subtiles pour éviter ou
troubler les prédateurs. 11 est alors manifeste que les prédateurs ont effectué une pression sélective
considérable pour que les poissons maintiennent et préservent lintégrité du banc. De ce point de
vue, la valeur antiprédatrice résiderait donc davantage dans les comportements du groupe aprés la

détection et pendant la chasse que dans une protection passive.

9.2. Les formes actives de protection

9.2 1. La vacue d'agitation ou l'effet de Trafalear

Une des raisons largement invoquée dans la formation des bancs est I'avantage que les individus
peuvent retirer en participant aux manoeuvres collectives d'évitement. Avant de décrire ces

tactiques il nous parait important de revenir un peu en arriére sur les travaux de Radakov (1973).

En effet, les critiques et les commentaires de cet auteur sur la définition de la structure en banc de
Breder et Parr, 'ont amené rapidement & considérer les variations comportementales qui n'étaient
pas prises en compte dans cette définition quelque peu académique. Cette position marginale lui a

permis d'avancer rapidement vers une conception plus écoéthologique du banc pendant que d'autres
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se débattaient avec les modeles physiques ou mathématiques, les effets de vortex ou de sillage, les
forces attractives et répulsives ou encore la géométrie cubique ou rhomboidale des structures en
banc. Radakov (op. cit.) a examiné de plus pres un phénomene particulier, observé pour la premiére
fois par Breder (1959) : le phénomeéne de vague d'agitation. Ce phénoméne consiste en une sorte
d'onde de choc qui, & partir d'un stimulus unidirectionnel (sonore ou mécanique) se propage a
travers le banc a la maniere d'un frisson. Chaque poisson génere une réaction d'alarme soudaine qui
se transmet d'in individu'a l'avtre. Radakov'a éhidié les vitesses de'réaction, la durée ét l'intensité de

cette vague en fonction de différents paramétres.

L'une des conclusions a laquelle il est parvenu, est que cette vague d'agitation permet aux animaux
de transmettre un signal d'alarme & tout le banc et notamment & ceux qui n'ont pu percevoir le
danger. Selon son intensité, qui dépend elle méme de I'état d'excitation des individus mais également
de leur nombre et de la distance qui les sépare, cette vague de propagation s'estompe rapidement ou
se transforme en un déplacement des poissons dans la direction de l'onde. Par un effet similaire a
celui dune avalanche ce mouvement peut entrainer I'ensemble du banc dans la fuite. La vague
d'agitation semble donc essentielle pour renseigner les poissons dans un banc mais également pour

les regrouper afin de favoriser les comportements de fuite collective ultérieure.

Cet effet a été par la suite décrit & peu prés dans les mémes termes par Webb (1976), Pitcher
(1979a) et Treherne et Foster (1981), sous le nom d'effet de Trafalgar. A la suite de ces travaux,
Pitcher et Wyche (1983) ont analysé le répertoire des tactiques d'évitement et de protection dans un
banc d'Ammodyies sp. face a leur prédateur naturel, le maquereau Scomber scombrus. 1ls insistent
sur le fait que ces tactiques sappuient sur l'effet de vague d'agitation mais également sur les
comportements individuels propres aux animaux grégaires. Ces comportements sont ceux qui
permettent de maintenir une distance constante entre les individus du banc et le prédateur, ainsi que
les conduites qui aménent un poisson & rejoindre un congénere et & exécuter des mouvements

synchronisés.

9.2 .2 L'effet de fontaine

Une des manoeuvres, souvent citée et assez bien étudice, est l'effet de fontaine (Nursall, 1973;
Radakov, 1973). Cette manoeuvre consiste pour le banc a se scinder en deux groupes devant le
prédateur en chasse et & se regrouper derriére lui tout en maintenant le contact visuel avec le
prédateur (fig. 14). Cette tactique d'évitement, décrite pour la premiére fois par Potts (1970),
s'effectuerait grice a des réponses visuelles relativement simples entre les congéneres (Wardle,
1986). Cette tactique serait efficace car le prédateur hésiterait & suivre lun ou l'autre des deux

groupes.
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Fig. 14. Schéma illustrant I'effet de fontaine. Les proies évitent le prédateur en l'encerclant et
en le suivant & courte distance. D'apres Potts, 1970,
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Fig. 15. Exemple d'une structure en sablier (a), avec formation d'un "cou" (b) et
(c), suivi d'une rupture du banc en deux groupes. D'aprés Radakov, 1973.



9.2.3. La scission

1

Une autre tactique souvent mentionnée dans la littérature et qui procéderait du méme processus
d'évitement que l'effet de fontaine, est la scission momentanée du banc en deux, suivie le plus
souvent de la fusion des deux groupes. Certains auteurs ont considéré cependant que la zone ot les
deux groupes se rejoignent, est une zone dangereuse. Les poissons qui s'entremélent dans cette zone
- sont désorganisés et-seraient donc plus.valnérables..Pitcher et Wyche (1983)-rapportent des travaux
anciens dHobson en 1968, qui montrent que les attaques d'un prédateur sur un banc d'Harengula

thrissa se localisent régulierement au niveau de cette zone de rencontre.

Pour notre part, il nous semble cependant peu probable que les poissons s'abstiennent d'effectuer
une manoeuvre qui, dans certains cas, pourrait étre bénéfique, simplement parce qu'elle pourrait
occasionnellement entralner des conséquences moins avantageuses : rien n'oblige les bancs & se
regrouper immédiatement apres s'étre séparés. De plus, cette zone de confusion apparait également
4 la suite de l'effet de fontaine, qui par contre est trés souvent observé. A notre avis ce phénomeéne
de scission face 4 une attaque est rarement observé car la plupart des observations sont faites en
aquarium ou en bassin. En effet, si la scission est déclenchée pour fuir rapidement la zone de chasse

du prédateur, dans ces milieux confinés, l'intérét de cette tactique (la scission) devient limité.

9.2.4. La structure "en sablier" (fig. 15)

A partir de la description des mécanismes de scissions des bancs, Radakov (1973), dont les travaux
portent sur un banc d'athérines (4therinomorus sp.) en aquarium, a mis en évidence un mode
d'évitement plus subtil. Suite aux déplacements des poissons, il observe & plusieurs reprises la
formation de colonnes de poissons. Ces poissons passent ainsi du banc principal, & un petit groupe
formé au préalable par des individus qui ont quitté le banc pour une bréve excursion. La formation
épisodique de cette colonne ou "cou" est observée et décrite par plusieurs auteurs. Pitcher (1986)
donne & cette structure particuliere le nom de "sablier". Dans la plupart des cas, cette colonne
perdure jusqu'au transfert de tous les poissons du banc dans le nouveau groupe. Pour Radakov, la
formation de ces colonnes peut étre une tactique utilisée par les poissons pour se déplacer
discrétement d'une zone a une autre. Cependant, dans certains cas, et notamment lorsque cette
colonne est trop fine (constitué de poissons en file indienne), certains poissons hésitants, font demi-
tour, ce qui entralne une interruption du mouvement de fuite des autres congénéres, une rupture de

la colonne et finalement la séparation du banc en deux groupes.
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9.2..5. La boule

Une autre manoeuvre spectaculaire est le rassemblement des poissons en une boule compacte. La
densité dans ces regroupements est tout a fait extraordinaire. Par exemple, Grover et Olla (1987)
rapportent qu'un banc de 500 langons (Ammodytes sp.) de 14 cm de longueur moyenne, s'est
rassemblé, apres lattaque d'un prédateur, en une boule de 50 cm de diametre. Cette formation en
boule p‘ourrait,.selon certains auteurs. intimider. le.prédateur. par sa masse.et sa couleur sombre. .
Cette structure s'observe couramment chez les anchois qui forment une boule dense et "colorée" :
"le rouge d'anchois" (Marchal, comm. pers.). En fait, cette structure pourrait simplement assurer
une protection passive des poissons se trouvant au centre de la boule. Dans ce cas, & l'exception des
poissons se trouvant au cenire, cette tactique ne serait pas dune grande efficacité face a un
prédateur. Au cours des expériences de Pitcher et Wyche (1983), par exemple, cette formation n'est
observée que pendant une demi-heure, lorsque les poissons sont introduits dans les bassins, mais

jamais par la suite, en présence des prédateurs.

9.2.6. L'effet de confusion

Un autre avantage antiprédateur évoqué chez les poissons en banc mais également décrit chez la
plupart des animaux est l'effet de confusion : un prédateur, face 2 un grand nombre de cibles
potentielles & sa portée, ne saurait plus Jaquelle choisir et finalement n'en choisirait aucune. C'est
exactement ce qui nous arrive lorsque I'on essaye de pécher un poisson dans un aquarium. Méme si
l'on ne cherche pas & capturer un individu en particulier, il faut se concentrer sur un seul individu
sous peine de tous les "rater". D'apreés Milinski (1977), cet effet serait celui qui réduirait le plus
l'efficacité des prédateurs. Il est, pour de nombreux chercheurs, a l'origine de la plus faible mortalité
dans un banc par rapport a celle observée dans une structure dispersée ou dans le cas de poissons
solitaires (Radakov, 1973; Neill et Cullen, 1974; Oguchi, 1981). Cet effet serait aussi a I'origine de
la tendance des prédateurs & s'attaquer preférentiellement aux poissons retardataires ou isolés
momentanément du banc (Major, 1978; Morgan et Godin, 1985). Cet effet semble également
impliqué dans la scission d'un banc multispécifique en plusieurs regroupements monospécifiques lors
d'une menace (Wolf, 1985; Allan, 1986; Allan et Pitcher, 1986; voir page 21).

Pitcher cite deux exemples de tactiques collectives favorisant cet effet : le ricochet observé chez le

vairon, et l'expansion instantanée.
- Le "ricochet"

Les sauts ou ricochets ont été décrits par de nombreux auteurs (Webb, 1976; Eaton et al, 1977
Guthrie, 1980; Magurran ef al., 1985; Magurran et Highman, 1988). Tout se passe comme si le
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poisson, subitement, saute par-dessus ses congéneres pour réintégrer rapidement le banc dans une
nouvelle position. Ainsi décrit, ce comportement aurait plut6t tendance & faire repérer le poisson qui
saute ou tout au moins son emplacement dans le banc. L'effet de confusion viendrait du fait que ce
comportement est effectué de fagon sporadique par tous les membres du banc. De plus, Magurran
et Highman (1988) montrent que la fréquence de ces ricochets augmente brusquement au cours des

attaques de prédateurs.
- L'expansion instantanée

L'expansion instantanée est un éclatement des poissons dans toutes les directions, suivie
immédiatement d'un rassemblement des congénéres. La manoeuvre peut étre réalisée en 1/50 de
seconde. L'effet de confusion est immédiat. Pour Pitcher (1986 ) cependant, cette dispersion subite
du banc pourrait projeter une partie des poissons tout prés du prédateur, ce qui rendrait ce

comportement assez rare.
- Résumé sur l'effet de confusion

En résumé, nous noterons que l'avantage qu'apporterait une cohésion compacte a des étres sans
défense, tels que les petits pélagiques ot les bandes de petits oiseaux migrateurs, pourrait résider
dans cette capacité des animaux en groupe a provoquer un effet de confusion chez le prédateur.
Cependant nous noterons que certains auteurs comme Lorenz (1983) considérent que cet effet est
peu plausible. Pour ces auteurs, il est en effet difficile de penser qu'une seule petite faiblesse dans le
comportement des animaux chasseurs, & savoir leur incapacité a se concentrer sur un but unique des
que leur champ de vision est sillonné par une multitude de cibles potentielles, puisse avoir des

conséquences aussi importantes sur le comportement de leurs proies.

9.3. L'acquisition et la transmission d'information.

Avec les modes de protection passive et les manoeuvres d'évitement collectif, deux autres avantages
liés & I'acquisition et la transmission des informations sont souvent décrits dans la littérature. Le
premier est la capacité du banc a détecter un intrus plus rapidement. Le second est que le banc
favoriserait des comportements d'inspection qui renseigneraient les animaux sur le niveau de danger

potentiel aux environs immédiats du banc, et ainsi permettraient de prédire une éventuelle attaque
(Magurran, 1986a).
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9.3.1. La détection

Les expériences de Magurran ef al. (1985) que nous avons cité précédemment, ainsi que celles de
Bertram (1978), Lazarus, (1979), Godin et Morgan (1985) et Goodey et Liley (1986), ont confirmé
que les animaux en groupe détectent les prédateurs plus rapidement que les poissons solitaires. Une
des hypothéses communément admise est que la vision du banc est la somme des visions de chaque
individu qui le compose. Théoriquement; plus-le nombre -d'individus-dans un banc est grand et plus -
la capacité visuelle du banc serait importante. La détection précoce serait un avantage puisqu'elle

permettrait au banc de réagir plus t6t et donc d'anticiper les attaques éventuelles.

Dans une seconde phase, pour que l'avantage de cette détection ne soit pas "perdu", il faut supposer
que lindividu qui a vu le prédateur le premier, puisse renseigner ses congénéres du danger
imminent. Ceci suppose d'autres hypotheses que celle mathématique et donc parfaitement logique
de l'addition des visions de chaque individu, qui de plus atteindrait rapidement une limite pour des
bancs d'un diamétre supérieur a 5 metres. Il faut admettre I'existence d'une activité synergique des
visions individuelles des poissons d'un banc : une capacité des individus a transmettre l'information,
dont l'origine peut étre, soit un élément extérieur au banc, soit le comportement d'un congénére. En

clair, il faut que les animaux puissent communiquer.

Nous rentrons la dans un domaine particuliérement complexe et délicat que nous traiterons avec
plus d'attention, au cours de I'exposé de nos expériences. Nous rappellerons simplement que la
transmission d'informations dans un groupe, que ce soit pour signaler un danger ou de la nourriture,
peut étre soit passive, soit active. La transmission passive d'informations ne nécessiterait pas de
reconnaissance particuliere. C'est celle qui est sous-entendue dans le terme de facilitation sociale.
Elle ne met en jeu que la capacité des animaux a maintenir la cohésion du groupe et a utiliser a bon
escient leurs différentes capacités sensorielles. C'est le cas par exemple du panurgisme des moutons.
Dans le cas d'un banc, un poisson qui décele un prédateur fuit; les autres poissons le suivent. La
transmission rapide de la réaction dans le banc s'effectuerait grice a l'efficacité de la vision et de la
mécanoréception qui enregistre instantanément les variations d'orientation et de déplacement des
congénéres, et grice a un arrangement adéquat des poissons dans des structures spatiales

particuliéres.

Cette réaction de fuite peut étre également induite par la production de substances d'alarme
(Heczko et Seghers, 1981; Levesley et Magurran, 1988) ou de signaux sonores ou encore par un
comportement particulier reconnu comme signal d'alarme comme cela semble €tre le cas des
ricochets ou des vagues d'agitation. Dans ces cas, la transmission dinformations est en quelque
sorte codée 4 travers un message visuel. En fonction du degré de complexité de ce code on pourra

alors parler de transmission passive ou active de linformation. On voit que la limite entre
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transmission passive ou active est assez difficile & déterminer. Un comportement particuliérement
intéressant, a cet égard, est le comportement d'inspection.

9.3.2. Le comportement d'inspection

Pitcher ef al. (1986a)-ont rapporté.que-lors des premiers stades ou-un.leurre de brochet est mis en
présence d'un petit banc de vairon, un petit groupe se sépare du banc, se rapproche du prédateur et
revient rapidement dans le groupe. Cette visite du prédateur a été nommée : comportement
d'inspection. I a été décrit en biologie marine pour la premiére fois, par George en 1960, chez les
Gambusia patruelis puis par la suite par Reist, 1983; Giles et Huntingford, 1984 sur 'épinoche. Il a
été cependant observé pour la premiére fois chez les oiseaux notamment par Tinbergen en 1939.

Comme I'écrivent Pitcher ez al. (1986a) : "a premiére vue, un vairon ferait mieux de fuir pour
espérer survivre et se cacher rapidement sous un couvert que de venir qinsi jouer avec la mort". Il
faut donc supposer que ce comportement permet aux poissons d'obtenir des informations sur la
localisation et le statut de lintrus (prédateur ou non-prédateur). Les résultats des tests effectués par
Pitcher et ses collaborateurs montrent, que premierement, ce comportement est favorisé par
l'appartenance des poissons a un banc. Ce qui le place effectivement dans les avantages que procure
ce demnier. Deuxiémement, il permet une transmission active d'informations aux autres membres du
banc. Deux raisons peuvent étre invoquées : d'une part les poissons qui inspectent le leurre,
retournent préférentiellement vers le banc plutdt que vers un couvert, d'autre part, ils entrainent une
modification des comportements alimentaires des congéneres restés dans le banc; comportements

qui jusque-1a étaient "normaux".

9.4, Conclusion

En conclusion, le fait :[(1) que des animaux grégaires maintiennent leur cohésion et l'augmentent
méme en se rapprochant plus étroitement les uns des autres a l'approche d'un prédateur; [(2) que
grice 4 la synchronisation et a la rapidité des mouvements qui découlent de cette nouvelle structure,
ces animaux solent capables de transmettre des réactions d'alarme a leurs congénéres; [(3) que ces
structures favorisent I'expression de conduites de groupe privilégiées, assurant, soit la protection,
soit la fuite soit I'évitement du prédateur; [(4) et qu'enfin ces animaux soient capables de transmettre
a leurs congéneres des informations préalablement acquises - laisse & penser que la prédation est la
plus importante force sélective qui a favorisé I'émergence des groupes sociaux comme le banc de
poissons, la bande d'oiseaux ou le troupeau de mammiferes, et les a maintenus comme un avantage

essentiel dans la survie des espéces.



Nous ferons cependant deux remarques :

Tout d'abord, nous avons vu que la plupart des avantages antiprédateurs ne sont que des
hypothéses, parfois durement critiquées, et pour certaines largement remises en cause, Au vu des
nombreux travaux déja effectués, il apparait évident, que chaque manoeuvre du banc, chaque
comportement ou tendance du groupe, ne suffit pas 4 Iui seul a expliquer l'avantage des individus &
se regrouper en banc; méme si eertaines tactiques-sont-particuliérement efficaces pour contrer les
attaques des prédateurs. Par contre, il est clair que la succession de ces réactions est importante. Par
exemple, la détection précoce d'un prédateur dans un grand banc n'est utile pour les individus que si
l'information peut rapidement se propager dans le banc. De méme, la scission du banc ne serait
efficace que si le banc peut ensuite fuir rapidement hors de la zone dangereuse. Il faut alors
rechercher comment se font les liens entre ces différentes réactions. Qu'est-ce qui ameéne les
individus & choisir la protection, la fuite ou I'évitement? Est-ce une question purement quantitative
dépendant du nombre de poissons et de lintensité de la prédation? Le probléme est sans doute plus
complexe, lié 4 'ensemble des conditions environnementales et des facteurs internes propre au banc,

a l'espéce et a l'individu.

Deuxiémement, les études que nous avons citées s'appuient sur des résultats obtenus le plus souvent
en milieu confiné (aquarium, bassin, fluvarium), et sur un nombre d'individus relativement faible par
rapport & celui rencontré en milieu naturel. Comment les poissons réagissent dans des bancs de
plusieurs milliers d'individus et dans des conditions environnementales plus complexes? Le probléme

reste presque entier.

De plus, bien que peu de recherches citées dans cette revue bibliographique en fassent état, il reste
évident que dans la grande majorité des cas les prédateurs ont su parfaitement suivre I'évolution de
leurs proies et s'y adapter (Endler, 1991). Certains ont pu adopter des tactiques collectives de
chasse qui seraient autant de réponses efficaces a celle de leurs proies. D'autres ont également
parfaitement profité de leur supériorité dans les performances visuelles, auditives, olfactives ou de
nage afin de pallier leurs faiblesses face aux groupes sociaux organisés. Le fait que certains
prédateurs attaquent leurs proies préférentiellement dans la pénombre de I'aube ou du crépuscule en

est un exemple.

Cette adaptation paralléle des prédateurs n'enléve rien aux remarquables capacités de défense des
animaux grégaires : simplement, elle indique que les comportements, les effets et les manoeuvres,
que nous venons de décrire tout au long de cette section, ne sont pas des solutions, c'est & dire "un
ensemble d'actes et de décisions qui peuvent résoudre une difficulté", mais bien des adaptations au
sens strict du terme, c'est a dire une "appropriation des organismes aux conditions internes et

externes de l'existence" (Petit Robert, 1990). Cette adaptation permet a ces organismes de durer
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plus longtemps et de mieux se reproduire. En ce sens, ces adaptations évoluent sans cesse au cours
du temps, et peuvent varier considérablement d'une espéce a l'autre ou d'une région a l'autre. Dans
ce cadre, il apparait important de considérer les recherches qui distinguent la part du comportement
qui est maintenue au cours du temps, transmise d'une génération a l'autre et qui peuvent avoir une
base génétique, de la part des comportements qui sont acquis au cours de la vie de l'organisme par
différents modes d'apprentissage (Magurran, 1986b). Nous reviendrons sur ce point au cours de la

deuxiéme partie de notre travail.

10. CONCLUSION ET PERSPECTIVES .D'ETUDE

Nous avons tenté, au cours de cette revue des connaissances sur le grégarisme des poissons, de faire
une analyse critique des principaux travaux publiés dans les revues scientifiques internationales.
Cette liste n'est pas exhaustive mais cette étude nous a permis de rendre compte de l'évolution des
recherches depuis une cinquantaine d'années et d'établir les bases de notre travail. Nous retiendrons

deux conclusions essentielles.

Premiérement, suite & une école de recherche aux conceptions trés mécanistes, les études sur les
bancs de poissons de sont résolument tournées, a partir des années 80, et sous linfluence des
travaux de Pitcher et son équipe, vers une étude comportementale des individus grégaires. Nous
avons détaillé les travaux de l'école mécaniste pour n'y revenir qu'a travers des références dans la
suite de cet exposé. Par contre, les recherches d'éthologie que nous avons exposées sont basées sur
des conceptions modernes, issues en partie de I'école dite objectiviste de Lorenz et Tinbergen. Ces
fondements de I'éthologie n'ont ét¢ que mentionnés au cours de ce chapitre. Nous les détaillerons

par la suite afin de mieux comprendre les objectifs que nous nous sommes fixés.

Nous retiendrons pour le moment que le concept de groupe social est caractérisé par le fait que les
individus d'une méme espece réagissent les uns envers les autres par une attraction mutuelle et sont
soudés par les différents comportements qu'un ou plusieurs individus déclenchent. Cette description
n'est cependant pas exhaustive dans le sens ou, d'une part, les facteurs environnementaux peuvent
orienter et réguler ces comportements de groupe et ou, d'autre part, le comportement social chez
certaines espéces n'apparait qu'au cours d'une phase particuliére de leur développement ou de leur

cycle.

Comme nous l'avons vu dans les sections précédentes, linfluence exercée par les animaux sociaux
les uns sur les autres ne se résume pas a une simple attraction. Les recherches récentes montrent que
le regroupement n'est que le prélude a une coopération plus étroite. Cette coopération peut se
restreindre & deux individus dans le cas d'un couple & des groupes sociaux anonymes comme les

bancs de poissons ou bien a des sociétés plus complexes comme celle des insectes sociaux (groupes
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sociaux individualisés), mais elle s'insére toujours dans une organisation sociale particuliére définie
par I'ensemble des relations sociales entre les membres du méme groupe. :

Deuxiémement, les recherches que nous avons citées, a quelques exceptions prés, ont toutes été
effectuées sur des poissons en bassins ou en aquarium. Ces milieux artificiels ont certes permis de
rendre compte des facteurs internes de contrble et d'ajustement du comportement & certains facteurs
externes, mais ils ont nécessairement simplifié les résultats obtenus (Partridge, 1980). Aussi, nos
travaux se sont résolument orientés vers une étude des bancs en milieu naturel, afin de vérifier
certaines hypotheses avancées et tenter d'entreprendre de fagon plus globale l'étude des variations et
des adaptations comportementales des individus qui composent le banc aux multiples facteurs

environnementaux.

Nos recherches se sont polarisées sur le mode d'organisation sociale des petits pélagiques cotiers
tropicaux qui regroupent essentiellement des poissons de trois familles : les Clupéidés, les
Engraulidés et les Carangidés. Elles constituent I'un des volets du programme EICHOANT
(Evaluation de Tmpact du Comportement en Halieutique et sur les Observations Acoustiques en
milieu Naturel Tropical) mené par 'ORSTOM depuis 1986 dans les Caraibes. L'objectif général du
programme est d'identifier les sources des principaux biais relevant du comportement des poissons
pélagiques Jorsque sont effectuées les estimations d'abondance par analyse des données de péche ou
par échointégration (mesure de la biomasse des poissons a partir de l'analyse du signal hydro-
acoustique regu par un sondeur). Notre objectif est d'observer les variations spatiales et temporelles
des concentrations de poissons pélagiques en fonction des facteurs externes tels que I'intensité de
prédation, l'intensité de I'éclairement diurne et nocturne ou la présence d'un bateau. Puis nous
analyserons les comportements qui permettent aux poissons pélagiques de s'adapter aux variations

et aux pressions de ces facteurs.

Le plan de recherche se déroule selon deux axes principaux : d'une part, I'étude de I'organisation
spatiale des poissons pélagiques, des structures qui en découlent et de leurs variations, et d'autre

part, la stabilité de ces structures au cours du temps.

L'étude de I'organisation spatiale des poissons pélagiques se déroule autour de trois points.
Premiérement, nous effectuerons I'analyse des mécanismes comportementaux reliant les organismes
entre eux, afin de mettre en évidence la nature de la structure interne d'un banc non perturbé. Cette
analyse consiste a reprendre les termes de la définition "académique” du banc et de rechercher les
composantes comportementales, et non plus physiologiques, de l'attraction mutuelle des congénéres
et du maintien des contacts inter-individus. Deuxiémement, nous entamerons l'étude du
déterminisme des comportements a travers l'étude des mécanismes d'ajustement du comportement

des individus d'un banc a des perturbations visuelles et sonores. Cette étude concerne, pour
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l'essentiel, les fonctions antiprédatrices du banc. Elle consiste a analyser les transformations
progressives de la structure spatiale d'un banc face & un navire de prospection puis face a un leurre
de prédateur et & de vrais prédateurs. Nous chercherons a comprendre le role des stimuli sonores et
visuels sur ces transformations. Troisitmement, nous aborderons lanalyse des modes de
communication et de transmission de linformation a lintérieur de ces structures afin de déceler
certains mécanismes d'acquisition des comportements.

Enfin, la stabilité temporelle des structures sera mise en €vidence a partir de I'¢tude des fichiers de
prospections acoustiques effectuées dans les régions tropicales (Sénégal, Vénézuéla, Indonésie) et

du suivi d'une concentration de sardinelles pendant 24 heures.



'CHAPT. II. METHODOLOGIE %ﬁ](J)USTIQUE ET PRESENTATION DU
1IEU '

1. LA METHODE ACOUSTIQUE

1.1. In;roduction

L'acoustique est tout d'abord pour nos recherches un outil d'investigation sous-marine tres efficace.
Mais cet outil a d'autres usages qui nous ont amené a insérer nos recherches dans la problématique
générale de l'estimation par échointégration de la biomasse des petits poissons pélagiques. Cette
situation singuliére justifie cette section au cours de laquelle nous introduirons les principes
généraux de l'acoustique marine et ou nous analyserons ensuite, succinctement, les différents risques
d'erreur liés a l'utilisation de cet outil en halieutique. Ceci nous permettra d'exposer les problémes
complexes auxquels sont confrontés les biologistes acousticiens, et d'entrouvrir les différents
champs de recherche et d'application actuels. Nous aborderons notamment I'analyse des principaux
problémes liés aux variations de structures et & la stabilité des bancs et agrégats de poissons

pélagiques cdtiers tropicaux.

1.2. Historique

L'acoustique est une méthode dinvestigation sous-marine qui ne s'est réellement développée
qu'aprés la demiére guerre. Le premier systéme sonar (Sound Navigation and Ranging) construit
spécifiquement pour détecter des poissons, a été installé sur un bateau Norvégien : le "G.O. Sars",
par la compagnie Simonsen Radio (Simrad) en 1950. Par la suite la coutume a donné au sonar
vertical le nom plus spécifique de sondeur (les premiers construits ayant été développés pour fournir
la profondeur ou "sonde" en termes maritimes). Le nom générique de SONAR est alors réservé aux
instruments dont le faisceau peut étre dirigé dans n'importe quelle direction. Le sondeur est devenu
rapidement un instrument indispensable pour toutes les opérations de péche commerciale. A notre
époque et depuis l'apparition de sondeur scientifique perfectionné (dans les années soixante)
I'Acoustique est devenue une méthode d'analyse complexe permettant aux halieutes d'estimer la
biomasse globale d'une région, d'étudier la répartition des poissons en relation avec les facteurs

physiques ou de suivre I'évolution des stocks en fonction de leur exploitation (Mitson, 1983).

1.3. Principes généraux de fonctionnement

1.3.1. La propagation du son dans I'eau
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Le systéme sonar actif désigne un systéme de détection des objets immergés aux moyens d'ultrasons
qui sont émis sous forme de courte impulsion sonore de fréquence déterminée, et réfléchis sous
forme d'échos par tout obstacle rencontré. En théorie, il est possible de convertir lintensité
acoustique des échos de poissons en densité acoustique, puis en poids de poissons insonifiés. Cette
conversion n'est cependant pas simple, ni immédiate. Afin de comprendre les différentes relations
entre intensité ou densité acoustique et poids de poissons, nous définirons les différents éléments qui
composent un sondeur ainsi que leurs fonctions, puis nous exposerons les principes généraux de la
méthode d'analyse acoustique par échointégration.

1.3.2. Le sonar vertical ou écho-sondeur

Un sondeur est constitué de quatre éléments principaux : un émetteur, un transducteur, un récepteur
amplificateur, et un enregistreur graphique avec base de temps (fig. 16). L'émetteur envoie une
impulsion électrique d'une durée et d'une période déterminées. Le transducteur constitue linterface
entre l'ensemble électronique d'émission-réception et le milieu marin. Pendant I'émission, il convertit
I'énergie €lectrique en énergie acoustique (émise dans l'eau sous forme d'un faisceau acoustique) et
inversement pendant la phase de réception. Le récepteur recoit et amplifie le signal de I'écho
converti en énergie €lectrique par le transducteur. Nous noterons qu'afin de compenser les pertes
dues a la propagation du son dans I'eau, le récepteur est couplé & un systéme automatique de gain
variable dans le temps (T.V.G. de l'anglais Time Varied Gain). Ce systéme permet d'obtenir des
échos qui ne dépendent plus de l'éloignement de la cible mais uniquement de ses propriétés
acoustiques. L'enregistreur, lors de I'émission, fournit une base de temps au systéme par
I'initialisation de l'impulsion €lectrique, puis il transcrit I'émission €électrique regue sur une bande de

papier, et trace ainsi un "échogramme” de ['aire insonifiée (fig. 17).

Dans le cas des études methodologiques en acoustique, dans les milieux restreints (petits fonds par
exemple), ainsi que dans les études des populations de poissons pélagiques cdtiers, le sondeur
portable EY-M commercialisé par Simrad a €t€ longtemps l'un des appareils les mieux adaptés et le
plus souvent utilisés. Sa fréquence d'émission est de 70 kHz, sa durée dimpulsion de 0.6 ms.

1.3.3. Principe de la méthode d'échointéeration

L'échointégration repose sur l'axiome suivant : la densité de poissons présents dans la colonne d'eau
échantillonnée est proportionnelle au carré de la tension électrique mesurée a la sortie d'un sondeur
muni d'une fonction TVG (Burczynski, 1982). Clest au niveau de lintégrateur (couplé au sondeur)
que chaque valeur de tension obtenue au cours d'une durée d'impulsion sonore est élevée au carré et

intégrée sur la distance que parcourt cette impulsion, de fagon continue Je long de la colonne d'eau.
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Profondeur

Fig. 17. Exemple d'échogramme d'un grand banc de harengs dans le fjord de Gratangan en Norvége. Le
banc fait 5.5 km de long et 60 métres de profondeur en moyenne. D'aprés MacLennan et Simmonds,
1992.
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Fig. 18. Principe de fonctionnement d'un intégrateur d'échos. u(t) est la tension de sortie du récepteur; R
la distance du transducteur a la cible; pAR la densité moyenne en poissons dans la colonne d'eau
échantillonnée; oAR la surface équivalente moyenne dans le volume échantillonné et m le nombre

d'émissions. MUEDE, qui est la valeur graphique moyenne de l'intégrateur au cours d'une Unité
Elémentaire de Distance d'Echantillonnage, est finalement égale a d la densité pondérale moyenne de
poissons par unité de surface, multiplié par un coefficient de proportionnalité: c. D'aprés Burczynski,

1982.
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On obtient ainsi au cours de chaque cycle d'émissions, une densité acoustique par unité de surface
équivalente de poissons situés dans le volume échantillonné (fig. 18). En général, ce volume
échantillonné est ramené a la surface moyenne échantillonnée par 'onde acoustique; la densité est
sommée sur une distance d'échantillonnage déterminée, appelée communément I'ESDU
(Elementary Sampling Distance Unif). Ensuite si les tailles des individus sont suffisamment
homogénes, on considére que la surface équivalente dun poisson d'une espéce donnée est
proportionnelle au poids de cé poisson. Leés densités par unité de surface équivalenté et par ESDU
sont alors converties en densités relatives, proportionnelles & la biomasse de poissons.

Au cours des campagnes de prospection, qui durent parfois plus de quinze jours, l'acquisition, la
numérisation et le stockage sur ordinateur des données sont des opérations évidemment
automatisées. Nous ne rentrerons pas dans les détails de cette automatisation. Nous noterons
simplement que, comme tout son, l'onde ultrasonore peut étre également enregistrée sur bande
magnétique, numérique ou analogique, afin que linformation, ainsi stockée, puisse étre analysée

ultérieurement en laboratoire.

Ainsi, I'échointégration dans son application en halieutique est une méthode permettant d'obtenir des
résultats rapides et en temps réel. Les échointégrateurs sont largement utilisés dans les instituts de
recherche marine afin d'étudier différentes populations de poissons (notamment les pélagiques) et
dans différentes régions du globe. Cette méthode présente cependant certaines restrictions
inhérentes & son mode d'échantillonnage et 4 son principe de fonctionnement. En particulier, pour
diverses raisons liées & la physique du systéme sonar, les poissons situés trop pres du fond ou de la
surface ne peuvent pas €tre discriminés des échos de ces derniers et échappent donc a I'observation.
De plus, en fonction du niveau d'observation & partir duquel un systéme est appréhendé, de
nombreux risques d'erreurs peuvent exister. Nous verrons dans le chapitre suivant les risques qui

sont liés plus particuliérement au comportement des poissons.

1.4. Analyse des principaux risques d'erreurs en acoustique liés aux comportements des
poissons

1.4.1. Généralités

A partir des connaissances acquises en biologie sur les populations étudiées, on peut soit réduire ou
éliminer les incertitudes de la méthode acoustiques soit tenter d'évaluer au mieux les biais induits par
certains facteurs. Nous ne ferons pas une analyse détaillée des recherches actuelles car elles
dépassent largement notre champ d'¢tude. Cependant, il nous parait important de survoler ces
travaux afin que le lecteur puisse appréhender I'enchevétrement des champs scientifiques, leur

complexité et les liens avec notre étude.
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Les risques d'erreurs les plus importants liés au comportement des poissons sont l'index de réflexion
acoustique des individus (Olsen, 1981; Olsen, 1987) et le mode de répartition spatiale des poissons.
Ces risques doivent €tre impérativement quantifiés afin d'évaluer correctement la biomasse dans une

zone géographique donnée et afin d'obtenir des résultats reconductibles d'une année 2 l'autre.

1.4.2. Comportements et réflexion-acoustique des poissons

L'index de réflexion, ou T.S. (Target Strength) caractérise la capacité d'une cible a réfléchir une
onde acoustique. Cet index est fonction de la fréquence du signal, de la surface de la cible et de sa
réfringence, c'est & dire, du rapport d'intensité de réflexion de la matiére qui compose cette cible et

du milieu dans lequel se propage l'onde acoustique.

Dans le cas d'un poisson, la section diffusante est liée 2 sa longueur mais également & son inclinaison
par rapport au faisceau (fig. 19). La réfringence est fonction de sa constitution organique et surtout
a la présence d'une vessie gazeuse dont le volume varie notamment en fonction de l'espéce et des
déplacements verticaux du poisson (He et Wardle, 1988; Ona, 1987). Or, la mesure de lindex de
réflexion par espéce et par taille est 4 la base des calculs qui transforment les valeurs de densité
acoustique en poids de poissons par unité de surface. Il est donc essentiel que cet index ne soit pas
biaisé. En pratique, aprés avoir calibré les appareils de mesure a partir d'une cible standard dont
l'index de réflexion est connu, on peut mesurer les valeurs de TS des cibles observées. On peut ainsi
prendre en compte, de fagon globale, les variations de TS in sifu et s'affranchir de l'influence du

comportement de déplacement des individus sur leur index e réflexion.

Ces mesures ne peuvent cependant s'effectuer que sur des poissons suffisamment dispersés. I est
donc impossible de connaitre la TS de poissons regroupés en banc. De plus, dans ce cas, au-dela
d'un certain seuil de densité de regroupement, la réflexion de cibles multiples peut enirainer des
échos secondaires et ainsi modifier de fagon importante l'intensité et la durée de l'écho (Olsen,
1986). De ce point de vue, afin d'estimer correctement les biomasses par échointégration il est
préconisé par plusieurs auteurs (Gerlotto et Marchal, 1987) d'effectuer les prospections de muit sur

des couches de poissons dispersés.

L'index de réflexion est li¢ & d'autres facteurs que la taille ou les comportements de déplacement des
poissons. Pour de plus amples informations sur l'influence de ces paramétres sur l'index de réflexion
des poissons, le lecteur pourra se rapporter aux travaux de synthése bibliographique effectués par
Souid (1988), Lebourges (1990) et Gerlotto (1993).
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2€me PARTIE :

DETERMINISME DU COMPORTEMENT GREGAIRE DES POISSONS
PELAGIQUES COTIERS TROPICAUX



Somme Somme

Fig. 19. Effet de l'angle d'inclinaison dun écho réfléchi par une cible allongée. D'aprés MacLennan et
Simmonds, 1992.
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1.4.3. Comportements et mode de répartition spatiale des poissons

Les poissons pélagiques cdtiers ne se répartissent jamais de fagon aléatoire dans le milieu naturel
mais se regroupent en banc, qui peuvent se rassembler en concentration. Ce comportement grégaire
suit généralement un rythme nycthéméral marqué : les poissons se concentrant de jour et se
dispersant de nuit. De plus, le comportement des bancs varie en fonction de divers paramétres. Ces
paramétres sont notamment, Fespéce,-la-taille des individus;-le stade de maturation, la disponibilité
en proies ainsi que I'ensemble des stimuli visuels, auditifs ou olfactifs provenant du milieu ambiant
(vitesse et bruit du bateau de prospection ou présence de prédateurs par exemple).

D'un point de vue méthodologique, I'échointégration est soumise & une contrainte absclue : elle se
déroule sur un navire de prospection. De plus, I'échantillonnage d'une zone s'effectue le long de
radiales pré-définies. Sur ces radiales, les mesures sont réalisées en continu dans trois dimensions
(temps, profondeur, et trajet suivi par le bateau de prospection). Par contre, les mesures sont

fortement discontinues entre les radiales.

Associées a cette méthodologie, les caractéristiques comportementales des poissons pélagiques ont
deux conséquences principales : premi¢rement l'induction de biais liés aux réactions des poissons vis
4 vis du bateau de prospection, deuxiémement la nécessité d'élaborer une stratégie d'échantillonnage

adéquate.

Les études de linfluence des réactions des poissons face & un bateau de prospection sur les
estimations par acoustique sont relativement récentes (Olsen ef al, 1983). Elles ont permis de
quantifier, dans une certaine mesure, les comportements de plongée (Levenez er al, 1990), et
d'évitement horizontal (Diner et Massé, 1987; Gerlotto et Fréon, 1990; Misund et Aglen, 1992), et
de mesurer les différences de réactions de jour et de nuit. Les observations ont montré une
importante variabilit¢ de ces comportements en fonction de nombreux paramétres que nous

étudierons plus en détail ultérieurement.

En ce qui concerne l'élaboration de stratégies d'échantillonnage, -les acousticiens halieutes sont
confrontés 4 trois problémes essentiels : I'hétérogénéité spatiale, la variabilité temporelle et le réle de
lenvironnement. Pour ce qui est des deux derniers, leurs liens avec les caractéristiques
comportementales des populations étudiées sont pour la plupart largement ignorés. En ce qui
concerne I'hétérogénéité spatiale, deux problémes essentiels se posent : définir le type de distribution
observé, et en fonction de cette distribution choisir une dimension de l'unité de distance élémentaire
d'échantillonnage (ESDU) et une distance entre les radiales qui puissent prendre en compte

I'homogénéité intra-ESDU, et la corrélation entre les ESDU voisins (autocorrélation).
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Nous ne détaillerons pas les recherches effectuées dans ce domaine, Nous noterons simplement
qu'en fonction de la distribution spatiale observée ou théorique, il est possible, soit-a partir de
modéle statistique (Laloe, 1985), soit & partir de données simulées (Gerlotto et Stequert, 1983), soit
a partir de méthodes récemment adaptées de la géostatistique (Petitgas, 1991), de pallier & certains
de ces problémes d'échantillonnage. Il est notamment possible de déterminer une longueur optimale
de la distance d'échantillonnage (ESDU). 1 reste cependant de nombreux problémes a résoudre
dans le choix des transformations a posteriori, le choix des méthodés de calculs de variance ou celui
d'une méthode correcte de stratification, afin de prendre en compte l'ensemble des sources de
variabilité (Gerlotto, 1993).

1.5. Conclusion

Nous avons vu succinctement au cours de ce chapitre les avantages et inconvénients de la méthode
acoustique dans son application en halieutique, ainsi que leurs implications dans des domaines de
recherche variés tels que la dynamique des populations ou la géostatistique. En ce qui concerne
I'étude des populations marines et plus précisément celle des poissons pélagiques, nous. retiendrons
deux points essentiels. Premiérement, 'acoustique est un outil de mesure et d'analyse exceptionnel,
qui permet d'observer l'activité générale d'animaux marins, dans la plupart des cas difficilement
accessibles par les autres systemes d'investigation. Sur ce point nous noterons quil existe
actuellement, des instruments d'analyse numeérique et de visualisation des signaux sonar qui
permettent d'obtenir une image relativement fine des structures spatiales. Ces instruments autorisent
une étude précise des caractéristiques et des variations de ces structures spatiales. Deuxiémement,
au vu de l'influence du comportement des poissons sur les résultats obtenus en acoustique marine, il
est impératif d'explorer plus en détail certains déterminismes et mécanismes du comportement
grégaire. 1l est également important de rechercher les modes d'expression de ces comportements en
fonction de facteurs internes et externes particuliers afin d'insérer ces données dans les

connaissances générales acquises sur Ja biologie des espéces étudiées.



2. PRESENTATION DU MILIEU

Nos observations ont €té effectuées essentiellement dans la mer des Caraibes, sur deux zones
géographiques distinctes : la frange cOtiére du Vénézuéla et celle de la Martinique. Ces deux régions
sont sous linfluence d'un climat tropical océanique, caractérisé par une saison séche de janvier a
juillet au cours de laquelle soufflent l'alizé, vent d'est régulier et chaud, et une saison humide d'aofit &

décembre. Ceszones ont cependant des régimes océaniques totalement différents.

2.1. La zone sud caraibe de la Martinique

Le régime océanique de la Martinique, comme celui des Tles voisines, est caractérisé par un courant
océanique est-ouest (courant nord équatorial), issu du régime d'alizé, qui traverse les petites Antilles
pour pénétrer dans la mer Caraibe. Les iles des petites Antilles ont, ainsi, une fagade atlantique
exposée aux alizés et une cote protégée (sous le vent) versant caraibe. Leur origine géologique
(phénoméne géologique de subduction) en font un arc ot les plateaux insulaires (profondeur < 200
m) sont inexistants exceptés dans certaines grandes baies ou sur la cdte ouest atlantique ol se sont
formés des talus coralliens assez larges. Sur la c6te caraibe la profondeur chute rapidement lorsque
l'on s'éloigne du rivage. Elle atteint I'isobathe de rupture de pente des 100 métres (en moyenne) a
moins d'un mille au large. En comparaison, ce méme isobathe est atteint, en moyenne, au-dela des
cinq milles sur la c6te atlantique (fig. 20A).

Cette situation climatique et océanique fait de Ja Martinique, comme des autres fles de I'arc insulaire,
une zone de production primaire oligotrophe, équivalente a celle observée dans la majeure partie
des océans (50 g/m%an). C'est par conséquent une région de production de poissons pélagiques et
démersaux relativement pauvre. Par contre, la transparence de l'eau offre des possibilités

d'observations visuelles sous-marines exceptionnelles.

Notre choix d'une zone expérimentale en milieu naturel, s'est porté sur la baie de Grande Anse dans
le sud Caraibe (fig. 20B). Cette anse est un site idéal. Elle est suffisamment protégée des vents
dominants pour permettre des observations aériennes & basse altitude. L'ean y est constamment
limpide (sauf cas de forte pluie), permettant ainsi, d'excellentes prises de vues sous marines. Elle est
relativement peu fréquentée, tout au moins dans sa limite nord, et facile d'acces. Enfin, c'est avec les
autres baies des Anses d'Arlet une des plus poissonneuses de I7le en ce qui concerne les petits
pélagiques cotiers (Taconet, 1986; Gobert, 1990). Les prises effectuées par senne de plage se font
essentiellement aux dépends des "coulirous", ou des chinchards (Decapturus punctatus ou Selar
crumenophtalmus) ou des poissons hauturiers (thonidés juvénile). Nos observations porteront
cependant sur un petit Clupéidé cotier, Harengula clupeola (fig. 21A), rarement péché car peu

apprécié du consommateur mais qui forme des bancs relativement importants (1 & 2 tonnes).
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Fig. 20. Cartes de la Martinique et de la zone expérimentale en milieu naturel: Grande Anse d'Arlet.
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Fig. 21A. Harengula clupeola
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Fig. 21B. Sardinella aurita Valenciennes, 1847.
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2.2. La frange cotiére du Nord du Vénézuéla

La cbte nord du Vénézuéla est la prolongation vers l'est d'un immense plateau continental de prés de
30000 km?. La région cdticre orientale englobant les fles Margarita, Coche, et Testigos ainsi que le
golfe de Cariaco est une zone "fermée". Elle est limitée a I'ouest par le cap Codera ou le plateau
continental disparaft, et & l'est par la dérive des eaux superficielles dessalées de 'Orénoque qui
- forment une barriére-hydrologique-difficilement-pénétrable pour les peissons sténohalins (ig. 22A et
B). Du fait de cette situation hydrologique originale et de sa situation géographique (orientation des
vents et de la cOte), cette zone est le siege privilégié de résurgences d'eaux profondes, typiques des
zones continentales tropicales. Ces remontées d'eaux froides riches en sels minéraux, apparaissent
de fagon saisonniére 2 la faveur des alizés, entre Février et Avril. Elles entrainent une fertilisation de
la couche euphotique et ainsi favorisent une forte production primaire estimée entre 100 et 200
gC/m?¥an (localement 600 gC/m%an dans le Golf de Cariaco; Gines, 1974). En comparaison Je bilan
annuel de production primaire dans les régions ou la remontée est presque permanente est de 'ordre
de 700 gC/m?an (Jacques et Tréguer, 1986). Cette production est a l'origine d'un stock de poissons
pélagiques, relativement important, sans commune mesure avec celui de Martinique, et notamment
dun stock de Sardinelles (Sardinella aurita; fig. 21B) dont la biomasse est estimée dans cette
région 4 environ 850 000 tomnes (Cardenas, 1992). Ce stock, exploité depuis de nombreuses
années, fait l'objet de programmes de recherches sur la dynamique des populations et plus

récemment sur I'évaluation par méthode acoustique des stocks exploités.

Les eaux relativement froides et opaques de cette région sont peu favorables & des observations
sous-marines directes. Par contre, 'abondance des petits pélagiques permet un suivi journalier des
concentrations de poissons, de leurs déplacements comme de leurs variations. C'est sur ce stock,
que nous avons effectué nos études se rapportant aux variations spatio-temporelles ainsi qu'une
partie de notre étude de I'influence des facteurs externes sur la structure des bancs.

Le golfe de Cariaco a été retenu comme site privilégié (fig. 22C). Sa surface relativement faible (600
km? ce qui équivaut, par exemple, au Lac Léman) permet d'effectuer une prospection acoustique en
24 heures et ainsi de localiser rapidement les concentrations de poissons afin d'établir des plans de
campagne rentables. Les apports d'eau douce y sont fables. De plus, il est le lieu d'un important
phénoméne permanent d'enrichissement (entrée d'eaux riches profondes et sortie d'eaux
superficielles appauvries) qui en fait une région particulierement poissonneuse (biomasse > 100000

tonnes) et ol la péche est trés active.
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Fig. 22. Zone d'observation au Vénézuéla (A). En B, carte de la partie orientale avec les valeurs
de productivité primaire en mg/cm*jour (cercle banc : points échantillonnés). En C: Golfe de
Caniaco. D'apres Gines, 1974.
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INTRODUCTION

Nous avons vu dans la premiére partie que pour Breder (1959, 1965, 1967), l'activité de nage
continue, unidirectionnelle et uniforme des individus est une condition sine qua non de la formation
d'un banc. Cet auteur, ainsi que d'autres par la suite (Cullen ef al., 1965; Weihs, 1973; Cushing,
1977), ont supposé l'existence d'un'seuil-de vitesse- de- nage-en-dessous duquel les réactions
attractives, optomotrices et hydrodynamiques, sont insuffisantes pour maintenir les poissons en nage
paralléle et synchrone et pour fixer une structure cristalline "en diamant" (cf fig. 6). Cette
conception a amené par la suite Pitcher (1986) a distinguer les termes anglais de "shoal" ou agrégat
et "school" qui désigne la forme structurée du banc, c'est & dire la structure cristalline stable. Nous
avons également vu que ces conceptions semblaient quelque peu rigides et qu'elles ont été critiquées

par certains.

Afin de juger de la réalité de ces distinctions, nous avons tenté d'observer en milieu nature] la
structure spatiale des bancs composés de plusieurs milliers de poissons pelagiques cdtiers tropicaux,
non perturbés. Puis & partir des caractéristiques spatiales de ces bancs libres, nous avons examiné les
différentes hypothéses comportementales permettant d'expliquer I'agencement des individus ainsi
que la dynamique des variations spatiales internes. Ces observations sont d'autant plus importantes
qu'elles nous ont permis d'établir un modéle de référence de la structure spatiale d'un banc libre afin

de comprendre comment les facteurs externes modifient cette structure.

Cette étude s'est poursuivie par des expériences en milieu naturel sur I'évitement des poissons face a
un navire 4 moteur ou & un voilier et a partir de l'observation des transformations progressives des
structures en banc face a un leurre et au cours d'une phase de prédation. A partir de nos résultats,
nous avons tout d'abord tenté de comprendre comment les poissons réagissent a des stimuli visuels
et sonores. Puis, nous avons cherché a relier les différentes réponses enregistrées aux fonctions du
banc telles que nous avons pu l'entrevoir dans la premicre partie et notamment & sa fonction
antiprédatrice. Dans un troisiéme temps, nous avons examiné, en milieu contrdlé, un des

mécanismes d'acquisition comportementale a savoir : I'apprentissage par conditionnement.
Au cours de cette seconde partie, nous présenterons nos expériences et nos résultats et discuterons

des conséquences de ces résultats sur les méthodes d'évaluation des stocks en acoustique et en

halieutique.
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CHAPT. I. DESCRIPTION DE LA STRUCTURE DE BANCS NON-
PERTURBES EN MILIEU NATUREL

1. PARAMETRES D'IDENTIFICATION ET METHODOLOGIE
La structure non perturbée d'un banc a été définie a partir de trois groupes de descripteurs. Ce sont :

-1) la densité acoustique moyenne du banc,
-2) la forme externe (enveloppe et surface) de 'ensemble du banc,
-3) la répartition et I'arrangement spatial des individus & Iintérieur de cette structure.

Parmi plusieurs observations de bancs nous n'en avons retenu que cing. Deux bancs ont été
observés en 1987 et 1988, dans le cadre du programme EICHOANT de 'ORSTOM (donc avant
notre intégration dans cette équipe). Ces deux bancs, I'un de Sardinella aurita auv Vénézuéla, autre
de Sardinella maderensis an Cameroun ainsi qu'un troisitme banc de Sardinella aurita enregistré
en 1989 dans la méme région du Vénézuéla que le premier, n'ont donné lieu qu'a des
enregistrements acoustiques. Les deux autres, composés d'Harengula clupeola, ont été enregistrés
dans la baie de Grande Anse en Martinique par la méthode acoustique et par des méthodes

d'observations visuelles.

1.1. La méthode acoustique

Les enregistrements acoustiques ont été recueillis, soit & partir d'un dinghy, soit a partir d'un voilier
de 17 métres. Le sondeur utilisé est un EY-M portable (SIMRAD, 70 kHz) raccordé & un
transducteur & faisceau large (22° a - 3 dB). L'équipement électronique est alimenté par des
batteries, ce qui permet d'éviter toutes perturbations sonores issues d'un générateur. Par la suite, en
laboratoire, les enregistrements ont été décryptés avec un échointégrateur digital AGENOR.
L'intégration a été faite en prenant la moyenne de deux émissions et par couches de profondeurs
‘comprises entre 0.5 et 1 métre. A l'aide de logiciels de cartographie, les densités acoustiques
d'intensités voisines ont été lissées puis reliées sur un méme isoplithe. Ce logiciel a ainsi permis de
construire une image en deux dimensions des profils verticaux de densité acoustique interne dans les

bancs.

1.2. Les observations visuelles
L'image acoustique est une coupe transversale de la portion du banc traversée par le faisceau

acoustique. En ce sens, la forme et le volume du banc ne peuvent étre estimés que dans deux

dimensions et a condition de pouvoir évaluer la vitesse de déplacement du banc, de connaitre la
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fréquence des émissions, le sens et la vitesse de dérive du bateau. Au cours des observations en
Martinique, pour palier a cette lacune, nous avons photographi€ les bancs en altitude a partir dun
ULM (Ultra Léger Motorisé, fig. 23A). Ces observations ont été effectuées simultanément aux
enregistrements acoustiques, afin d'obtenir un plan d'observation perpendiculaire & celui fourni par
T'observation acoustique. De plus, les conditions exceptionnelles de visibilité sous-marine et la faible
profondeur moyenne de cette baie (10 metres), nous ont également permis de photographier et de
filmer les bancs sous l'eau. Nous avons pu ainsi recueillir de précieuses informations sur les

variations dans l'arrangement spatial des poissons.
=

Les procédures de détection et d'approche des bancs sont les suivantes. Au Vénézuéla et au
Cameroun, les bancs ont été détectés en surface, de visu et par mer calme. En Martinique, la
détection a été faite a partir de I'U.L.M. d'ot l'on peut discerner la tache bleu sombre du banc sur
des fonds sableux ou des herbiers (fig. 23B).

En ce qui concemne les observations effectuées en Martinique, au Cameroun, et celle de 1988 au
Vénézuéla, la manoeuvre d'approche a consisté ensuite, & amener le bateau a faible vitesse (moteur a
trés bas régime), sur la trajectoire du banc, puis & laisser le bateau en dérive, sur son erre, en
coupant le moteur 100 a 200 métres en amont de son axe de deplacement. En ce qui concerne la
seconde observation du Vénézuéla, la manoeuvre d'approche a été quelque peu différente puisque
l'expérience a été effectuée & bord dun voilier. L'approche mais également l'enregistrement

acoustique se sont effectués non pas en dérive mais sous voiles.

Les prises de vues aériennes ont ¢té effectuées a une altitude comprise entre 60 et 90 meétres, avec
un appareil photo Reflex, équipé d'un zoom 70-200 mm, et d'un filtre polarisant qui élimine la
réverbération 4 la surface de la mer. Le dinghy nous a servi de repére afin de pouvoir mesurer les
dimensions du banc. Sous I'eau, nous avons utilisé un appareil photo Nikonos V, muni d'un objectif
grand angle de 28 mm. Dans les deux cas nous avons utilisé un film sensible (400 ASA, format
diapositive), d'une part, pour utiliser des vitesses d'obturation suffisamment rapides afin de limiter
l'effet des secousses dues a 'ULM, et d'autre part, pour obtenir, dans les conditions de clair-obscur
des observations sous-marines, une profondeur de champ optimale. Les films sous-marins ont €té
réalisés en vidéo 8 mm, avec une caméra Handycam Sony, protégée dans un caisson étanche (fig.
23C).

Nos appareils photographiques étant dépourvus dun systeme d'incrustation de lheure, la
synchronisation entre les prises de vue aériennes et sous-marines s'est faite, @ posferiori, connaissant
Iheure approximative et le nombre de passages successifs de 'ULM. La précision n'est pas aussi

bonne qu'avec un systéme automatique mais s'est avérée suffisante pour nos expériences.

73



Fig. 23A. Vue de I'ULM d'observation.

Fig. 23B. Photographie aérienne de la baie de Grande Anse (Martinique) avec un
banc circulaire d'Harengula clupeola sur les herbiers (au centre a droite).

Fig. 23C. Image sous-marine de la caméra vidéo en action.
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1.3. Remarques

Il va de soi que ces observations n'ont pu se faire que grice au travail et a la coordination de
plusieurs personnes. 11 a fallu 4 cette équipe beaucoup de temps, de patience, de persévérance, et
sans doute un peu de chance pour collecter ces données. Bien que le climat tropical soit un atout
majeur, et que la détection a vue soit fréquemment pratiquée par les pécheurs, nous étions loin
d'atteindre leur savoir faire enla matiére. Il.a fallu aiguiser notre sens de l'observation afin de repérer
les bancs libres en surface ou distinguer les bancs en altitude. De méme, plusieurs périodes de
reconnaissance et plusieurs répétitions ont été nécessaires pour synchroniser les passages dULM et
les observations sous-marines, et pour évaluer correctement le point de rencontre du banc et du
bateau. L'ensemble de ces difficultés, relativise le peu d'observations obtenues.

Ces observations nous ont permis d'obtenir un parangon d'un banc non perturbé. A ce sujet, nous
2 p jeL,

ferons deux remarques en ce qui concerne le protocole expérimental décrit ci-dessus.

Premiérement le terme "non perturbé" désigne une situation environnementale ou les prédateurs
naturels (avifaune ou ichtyofaune) ainsi que toute source de perturbations anthropiques (provenant
soit d'un bateau de prospection, soit dun engin de péche) sont absents. Ces conditions
environnementales ne sont cependant pas celles de poissons au repos. En effet, les poissons
grégaires répondent sans cesse a l'activité de leurs congéneres et sont constamment engagés dans

une activité liée a celle du banc (activité alimentaire par exemple).

Deuxiémement, les observations acoustiques ou visuelles ont pu induire des perturbations dans le

banc :

1.3.1. Effet des observations acoustiques

En ce qui concerne les effets dus a la méthode acoustique proprement dite, les perturbations sur les
poissons sont négligeables. Les recherches de Moulton et Backus, 1955 sur linfluence de l'onde
acoustique sur les poissons indiquent que l'onde a haute fréquence (entre 12 et 450 kHz), émise par
les sondeurs conventionnels, n'a aucun effet perturbateur sur les poissons détectés. Néanmoins, des
recherches récentes ont montré que certaines espéces de poisson (la carpe : Carpus carpio) étaient
physiologiquement capable de réagir & des sons de fréquences trés élevées supérieures a 10 kHz
(Shabalin, 1991), mais ceci est encore sujet a polémiques. En ce qui conceme les Clupéidés
tropicaux, nous n'avons observé aucune perturbation visible et traumatisante due & l'émission
acoustique. De plus, le mécanisme d'un sondeur engendre des émissions d'ondes sonores a basse

fréquence (entre 50 et 2000 Hz) qui, bien qu'elles puissent étre entendues par les poissons (Bercy et



Bordeau, 1987), se situeraient largement en deca du seuil d'intensité du bruit de fond du milieu
marin (Buerkle, 1977).

Les effets du bruit du moteur, de I'hélice et de la coque du bateau lors des phases d'approche ont pu
par contre induire des perturbations entrainant des modifications dans le comportement des
individus. En effet, dans certaines conditions, la portée de I'onde sonore peut dépasser largement Ja
limite des 100 & 200 métres que nous nous sommes fixée (Mitson, 1993). Néanmoins, dés lors que
nous utilisions un moteur au ralenti (moteur de 15 chevaux hors bord ou diesel de 110 chevaux
“inboard"), cette distance d'approche nous a paru étre un compromis satisfaisant entre la nécessité

de se placer dans l'axe de déplacement du banc et d'éviter de le perturber.

1.3.2. Effets de la présence d'un observateur

En ce qui concemne les perturbations engendrées par les observations visuelles, la limite principale &
des observations directes est qu'il est impossible de voir sans étre vu des poissons. En Martinique,
les bancs d'Harengula clupeola n'est pas une espece commercialement exploitée. L'aire
d'observation (Grande Anse) est une zone cGtiére touristique ou les poissons sont habitués a la
présence des nageurs et des plongeurs comme a des €léments faisant partie intégrante de leur
environnement. Ils ne sont donc pas effrayés par un nageur si toutefois celui-ci respecte quelques
régles primordiales : sa nage doit étre lente et tranquille. Il doit constamment respecter une distance
minimale d'approche de quelques metres (5 & 6 métres). Enfin, en aucun cas, il ne doit plonger et se
maintenir sur le fond avec ou sans scaphandre autonome. Si ces régles sont respectées, les poissons
maintiennent autour du plongeur une distance de sécurité variable qui peut parfois se réduire a 1 ou
2 métres lors des comportements d'inspection. Ils poursuivent leurs activités sans se préoccuper du

nageur. Dans ce cas, nous avons pu noter que I'observateur n'a pas d'influence sur le banc.

Un deuxiéme point est €galement & mentionner en ce qui concerne les perturbations issues
d'observations visuelles. Lors de nos essais nous avons remarqué que I'ombre de I'ULM pouvait agir
comme l'ombre d'un véritable prédateur, entrainant une fuite massive, lors d'un passage au-dessus
du banc (Hara, 1987). Bien que le lien entre le passage furtif de I'ombre et la réaction des bancs ne
soit pas toujours évident, il nous a semblé prudent d'éviter cette situation. Nous avons ainsi effectué
des vols suffisamment haut, en privilégiant les observations matinales (dans des conditions de soleil

rasant ou l'ombre porte au-dela du champ de détection sous 'ULM).
En résumé, les bancs observés bien que libres, en pleine eau, et non perturbés, ont

vraisemblablement un niveau d'éveil plus important que celui quils ont dans des conditions
"normales". Cependant, ce niveau est bien en dega des niveaux de perturbations produits par la suite

76



(prédateurs ou navire faisant route). Nous avons donc considéré nos conditions expérimentales

comme représentatives du niveau z€ro de perturbation.

2. RESULTATS

2.1. Les observations acoustiques

Tout d'abord les observations acoustiques de la structure interne des bancs décelent une tres forte
hétérogénéité spatiale des densités acoustiques dans tous nos enregistrements (fig. 24 et 25). Les
parcours des lignes d'isodensité dessinent en effet des zones de faibles et de fortes densités qui se
cOtoient tout au long du banc. Dans certains cas, le rapport des densités entre deux zones
mitoyennes peut aller jusqu'd un facteur de 500. Dans Je cas du banc observé au Cameroun (fig.
24A) et de celui observé en 1988 au Vénézuéla (fig. 24C), des vacuoles dépourvues de tout écho
apparaissent dans certaines couches augmentant ainsi I'hétérogénéité spatiale. Elles représentent

respectivement 5% et 1 % de la surface de chacune des coupes verticales.

De plus, les zones de méme densité dessinent des contours tres irréguliers. Bien que ces contours
soient variables en fonction de l'index de lissage utilisé et du pas d'échantillonnage, ils dénotent une
trés importante disparité dans la répartition spatiale. Cette hétérogénéité est accentuée par une forte
variabilité de l'occupation de l'espace dans le plan vertical dune extrémité & l'autre du banc. Ainsi
pour les bancs du Vénézuéla (1988) et du Cameroun, I'épaisseur du banc varie de quelques metres a

plusieurs dizaines de métres (fig. 25).

Enfin, & lexception du banc observé au Vénézuéla en 1989 (fig. 24B), les contours des
enregistrements sont sinueux laissant supposer une enveloppe externe des bancs trés découpée.
Nous noterons ici que le contour régulier du banc observé au cours de la seconde expérience au
Vénézuéla peut étre imputé au fait que I'enregistrement s'est effectué sous voiles. Nous sommes

donc passé sur ce banc & une vitesse supérieure a celles des passages en dérive.
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2.2. Les observations visuelles sous-marines

Les images sous-marines que nous avons pu obtenir en Martinique ont été effectuées sur des bancs
de plusieurs milliers d'individus. Ces images montrent nettement la présence de nombreuses
discontinuités dans l'agencement spatial des individus. Ces discontinuités se présentent sous la forme
de vacuoles de tailles variables (fig. 26) ou de longues ouvertures entre les colonnes que composent
les individus (fig. 27). Les photographies que nous avons choisies de montrer sont représentatives
de ces structures. Néanmoins, elles ne permettent pas de comprendre comment ces structures se

forment,

Nous avons pu suivre la formation de ces vacuoles & partir de plusieurs enregistrements de
séquences vidéo. La dynamique de ces structures est la suivante : la formation d'une vacuole est
réalisée, dans un mouvement continu, au rythme de nage des poissons, par les changements
d'orientation successifs et alternés des poissons le long de leur axe de déplacement. Ces
changements d'orientation sont le plus souvent situés au méme point, que nous avons appelé : point
de décrochage. Ce processus de formation confére aux vacuoles l'apparence de bulles fixes entre
lesquelles circulent les poissons du banc. Une fois formée, cette lacune est le plus souvent évitée par
les poissons qui la rencontrent. Cette lacune interne peut soit se maintenir, soit s'obturer lentement
et progressivement de la périphérie jusqu'au centre a la mamiére dun diaphragme.ou encore,
disparaitre par un étirement prolongé des espaces intergroupes. Sans cesse, de nouvelles vacuoles

apparaissent, s'agrandissent puis disparaissent, dans différentes parties du banc.

En ce qui concerne les longues ouvertures, elles sont assujetties 4 Ja formation en colonne. Elles
perdurent tant que cette structure se maintient. Dés qu'un changement de direction intervient ou que
les poissons d'une colonne se séparent en plusieurs files, ces colonnes s'interrompent rapidement ou
s'entremélent. La rupture ou l'enchevétrement qui s'en suit, provoque respectivement, la disparition

des ouvertures ou l'apparition d'une nouvelle vacuole.

Au cours des nombreux enregistrements vidéo effectués sur le banc de Grande Anse, nous avons pu
discerner deux comportements caractéristiques de ce contexte non perturbé. Le premier est un
comportement dit de confort, le deuxiéme regroupe des comportements exploratoires soit de
recherche active de nourriture soit d'inspection. Dans les deux cas, ces comportements apparaissent
de fagon sporadique et asynchrone dans l'espace mais de fagon ininterrompue dans le temps. A
partir de nos observations, il s'est avéré difficile de mesurer les fréquences et les amplitudes de ces
comportements. De plus, notre caméra ne couvrant qu'un champ lmité du banc, il aurait fallu
plusieurs jours d'enregistrement de bancs non perturbés pour avoir des résultats représentatifs de la
réalité. Nous nous sommes donc limités & une description de ces comportements dans Jes sections

suivantes.
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Fig. 26. Vues sous-marines de différentes structures vacuolaires observées dans
un banc d'Harengula clupeola non perturbé a Grande Anse (Martinique).
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Fig. 27. Vues sous-marines de structures en colonnes observées dans un banc
d'Harengula clupeola non perturbé a Grande Anse (Martinique).
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2.2.1. Le comportement de confort

Dans les publications d'éthologie générale, le terme de comportement de confort s'applique a un
ensemble disparate d'activités, comprenant le fait de se gratter, de s'étirer, de se secouer ou de
bailler. Dans notre cas, l'activité de confort des poissons correspond au biillement. Le poisson arréte
momentanément son activité de nage, ouvre en grand sa bouche, puis poursuit sa nage. Chez les
poissons téléostéens, le systeme complexe d'articulation des méichoires permet un écartement
extréme de ces derni¢res. Cette aptitude est mise & profit dans le baillement au cours duquel le
poisson ouvre sa bouche au maximum bien au-dela de l'amplitude utilisée lors de la prise des proies.

Ce comportement en est amnsi d'autant plus reconnaissable.
p p

2.2.2. Les comportements exploratoires

Les comportements exploratoires sont des formes de comportement appétitif qui peuvent étre
dirigés vers une chose en particulier ou une situation de l'environnement. Selon les termes du
dictionnaire d'éthologie de Immelmann (1990), le comportement appétitif est défini comme un
comportement de recherche. "C'est une aspiration active vers une Ssituation stimulante
déclenchante." Dans notre cas, les deux types de comportements exploratoires observés sont les
comportements de recherche active de nourriture et les comportements d'inspection.

Le comportement de recherche active de nourriture se traduit par une activité locomotrice accrue.
Les poissons qui explorent les particules en suspension se trouvant dans leur champ de vision, les
capturent dans une posture caractéristique (happement frontal ou latéral), les inhalent ou au
contraire les rejettent. Cette suite d'actions est souvent entrecoupée de mouvements de nage
rectiligne ou au contraire d'arréts puis de béillements.

Le comportement d'inspection est le méme que celui décrit par Radakov (1973) ou Pitcher ef al.
(19864a) (voir 1€re partie, chapt. I, § 9.3.2.) : un groupe de poissons se désolidarise du banc formant
ainsi une expansion plus ou moins longue en fonction du nombre dindividus qui la composent puis,
il se dirige soit vers un objet en pleine eau ou flottant, soit vers un poisson d'une autre espéce, soit
vers l'observateur. 1l atteint alors une distance limite d'approche de quelques métres puis rebrousse

rapidement chemin pour se confondre de nouveau dans la masse du banc.



2.3. Les observations visuelles aériennes

En ce qui concerne Ja forme et l'enveloppe des bancs, les observations aériennes de Grande Anse
montrent des variations spatiales importantes. Le plus souvent les bancs non perturbés ont une
forme lache, sans géométrie particuliére, avec des contours flous et irréguliers (fig. 28A). Dans
d'autres cas la forme observée est ovoide et nettement délimitée (fig. 28B). Cependant, ces formes
ne sont'pas toujours monotypiques. Certaines vues agriennes montrent des structures ot une forme
ovoide aux contours bien marqués dans la partie antérieure, s'amenuise pour se transformer a
l'arriére en une structure évanescente, constituée de longues colonnes paralléles. Ces structures

hétérotypiques ont €té, cependant, rarement observées.

La superficie des bancs observés est variable d'un banc 4 un autre. Néanmoins, le faible contraste
entre le banc et le fond indique, dans la majornité des cas, une occupation spatiale trés étalée des
poissons & lintérieure du banc. Cette observation corrobore les observations sous-marines et
acoustiques décrites précédemment. Dans certains cas, I'€épaisseur du banc est suffisamment faible
pour domner des images de bancs presque translucides. Dans ces cas, les taches des herbiers situés

sous le banc sont parfaitement visibles (fig. 28C).
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Fig. 28A. Observation aérienne d'un banc d'Harengula chipeola non perturbé & Grande
Anse (Martinique). Vue d'un banc cdtier au contour flou et avec une forme trés effilée.

Fig. 28B. Observation aérienne d'un banc d'Harengula clupeola non perturbé & Grande
Anse (Martinique). Vue latérale d'un banc ovoide au contour bien délimité et presque
translucide (au centre). Le dinghy (sur la gauche du banc) et le plongeur (au dessus du
banc) donnent approximativement I'échelle.

Fig. 28C. Observation aérienne d'un banc d'Harengula clupeola non pertufbé a Grande
Anse (Martinique). Vue de dessus d'un banc ovoide et peu dense.



3. INTERPRETATIONS DES RESULTATS

3.1. Présentation de quelques travaux corroborant nos résultats

Nos résultats sont en contradiction avec ceux obtenus par la plupart des auteurs en milieu contrdlé
(structure interne homogéne et cristalling). s sont dés lors difficilement compatibles avec les
théories classiques sur la structure et la dynamique des bancs (voir 1€r€ partie, § 4.). Cependant, nos
observations coincident assez bien avec célles effectuées en milieu naturel par d'autres auteurs. Bien
que leurs résultats n'aient pas toujours été obtenus avec toutes les conditions de conformité requises

pour des observations sans perturbation, nous présenterons ici, deux travaux importants.

Le premier est celui de Cushing (1977). Au cours de deux campagnes de prospection au large de
I'Ecosse en 1969 et 1970, il a observé des grands bancs de sprats (Spraffus sprattus) et d'anguilles
de sable (Ammodytes sp.) & l'aide d'un sonar a faisceau étroit, a des distances comprises entre 180 et
360 métres. Ses observations montrent une importante variabilité dans la distribution- horizontale
des bancs (fig. 29). L'hétérogénéité spatiale se traduit par de multiples échos de tailles et d'intensités

variables comme autant de groupes distincts largement séparés.

La seconde observation est celle de bancs de harengs (Clupea harengus), obtenue, avec un procedé
équivalent au ndtre, par Misund (1990a) (voir également Misund et Floen, 1993), sur les cotes
norvégiennes en mer du Nord. La méme variabilité des densités acoustiques internes est observée
(fig. 30). La densité, exprimée en nombre dindividus par métre cube, peut varier d'un facteur
supérieur 2 240 (la densité maximale étant de 24 harengs/m3). Des vacuoles sont €galement

observées dans certains enregistrements.

Afin d'expliquer 'hétérogénéité spatiale de la structure interne des bancs Misund (op. cit.) fait
T'hypothése suivante. A partir de ces résultats, il suppose que dans le cas d'un banc non perturbé de
plusieurs milliers d'individus, I'hétérogénéité spatiale est induite par des mouvements de masses, a
I'intérieur du banc (voir également les travaux de Serebrov, 1984). Les po'i'-ssons a l'intérieur du banc
fusionneraient en plusieurs groupes selon leur vitesse de déplacement. Si ces groupes sont d'autant
plus compacts et denses que leur vitesse de nage est rapide, cela entrainerait alors des variations
dans la compression des différentes régions du banc. Ainsi, & la maniére des files de voitures
bloquées dans un encombrement, le banc avancerait par saccades successives. L'auteur a nommé
cette hypothése : I'hypothése de la dynamique des masses en mouvement. Elle est séduisante
car elle est cohérente avec la plupart des résultats obtenus au cours des analyses de structure des
bancs en milieu contrdlé (en bassin ou en aquarium). De plus, elle s'appuie sur des travaux anciens
de Holliday, (1977), qui, en mesurant l'effet Doppler dans un banc libre avait décelé des variations

importantes des vitesses & l'intérieur de bancs de poissons pélagiques (fig. 31).
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Nos observations ne confirment que partiellement cette hypothése. En effet, dans le banc
d'Harengula clupeola, des réactions d'alarme individuelles impromptues entrafnent parfois des
regroupements momentanés de congénéres voisins. Des petits groupes de structure homogéne
apparaissent alors dans le banc. Ces réactions furtives provoquent effectivement une cohésion des
poissons impliqués dans la fuite tandis que les autres poissons maintiennent leur orientation et leur
vitesse de nage. Ce renforcement local de I'uniformité spatiale a pour corollaire une disparité entre
les groupes et pour-conséquence une hétérogénéité ‘Sbatiale accrue de l'ensemble de la structure.
Cependant, dans nos observations, cette situation est transitoire et trés limitée dans l'espace : selon
le degré d'activité de l'ensemble du banc, ces regroupements provoquent rapidement la cohésion de
'ensemble du banc ou au contraire disparaissent rapidement. Dans ce dernier cas, la configuration
spatiale qui apparait est celle d'une structure spatiale vacuolaire telle que nous l'avons décrite dans
nos résultats. Dans I'hypothése de Misund (op. cit.), la dynamique et la formation de ces vacuoles
restent donc toujours & élucider. ’
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Fig. 29. Images sonar montrant I'hétérogénéité spatiale de Ja structure interne d'un banc en vue
horizontale (A) de sprats (Sprattus sprattus) et (B) d'anguilles de sable (4modytes sp.). Les intervalles
sur la ligne centrale sont de 10 m. D'aprés Cushing, 1977,
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3.2. Discussion

L'hétérogénéité spatiale a I'ntérieur d'un banc a été mentionnée pour la premiére fois en 1955 par
Keenleyside. Pour cet auteur, la variabilité dans la cohésion des bancs est induite essentiellement par
des différences dans les comportements de nage des individus. Certains poissons restent immobiles
en nage stationnaire, tandis que d'autres nagent, de fagon plus ou moins synchrone, a des vitesses
variables. Ces résultats ont ét€ ensuite confirmés par Hunter (1969), Partridge (1981), Aoki (1982,
1986); Pitcher ef al. (1985) qui ont montré que les poissons se déplacent fréquemment a l'intérieur
du banc ce qui provoque de nombreux changements de voisins et des différences dans les vitesses
de nage individuelles, Par la suite, Pitcher et Partridge, (1979) et Partridge ef al., (1980) ont reli€ les
variations de densité acoustique observées sur un méme banc avec la vitesse de nage du banc. Ainsi,
plus la vitesse de nage est importante, plus les distances inter-individuelles s'amenuisent et plus la

densité acoustique est forte.

Ces observations comme ['hypothese de la dynamique des masses en mouvement de Misund (op.
cit.), qui s'appuie sur elles, montrent le lien entre les composantes sensorielles des poissons et la
géométrie des structures en banc. Néanmoins, elles ne permettent pas de définir les composantes
comportementales de l'attraction mutuelle des congénéres et du maintien des contacts entre
individus. Nous tenterons, dans les sections suivantes, de comprendre comment l'on peut intégrer
les comportements de confort et surtout les comportements exploratoires (que nos observations

visuelles nous ont permis de déceler) dans la dynamique et le fonctionnement du banc.

3.2.1. Le comportement de confort : un concept flou

Le béillement est un comportement de confort décrit chez d'autres espéces de poisson comme la
truite sauvage (Sa/mo frutfa) lorsqu'elle se fixe sur son poste de chasse en nage statique. Cependant,
a notre connaissance, peu de travaux ont été effectués sur la fonction de ce comportement chez les
poissons (Rasa, 1971). De plus, chez les oiseaux ou chez les mammiféres, les comportements de
confort sont rarement décrits comme des manifestations de repos ou de quiétude en tant que telles.
Ils sont souvent analysés comme des comportements d'expression ritualisés au cours de la
phylogenése. Ces comportements ont ainsi acquis une fonction de communication complexe,
beaucoup plus difficile 2 mettre en évidence chez les poissons pélagiques grégaires, si tant est qu'elle

existe. Nous n'en ferons donc pas €tat dans notre discussion.
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3.2.2. L'hypothése d'une motivation sociale

La phase active du comportement exploratoire, qui précéde l'acte consommatoire, est relativement
bien décrite en Ethologie (Eibl-Eibesfeldt, 1984). Selon les termes de Craig (1918), cette phase est
désignée sous le terme général d'appétence. Pour cet auteur, il ne s'agit pas seulement "d'wne
agitation motrice généralisée, mais de l'expression d'un état spécifique de disponibilité & l'action"
qui incite l'animal & rechercher. activement la configuration de.stimuli adéquate. Cette notion
d'appétence a €té a la base des travaux de Lorenz (1937) sur la spontanéité des mouvements
instinctifs et de Tinbergen (1952) sur la hiérarchie des instincts. Elle exprime un état que l'on
désigne sous le terme général dimpulsion ou de motivation. Pour certaines activités, telles que
boire, se nourtir ou se reproduire et pour lesquelles la régulation physiologique est bien connue, on
a pu isoler les sieges endogénes d'excitation dans le systéme nerveux central. Ensuite, on a pu
mesurer de fagon précise la tension €lectrique de la stimulation nécessaire pour déclencher un
comportement déterminé (von Holst, 1970; Hinde, 1975; Wolf, 1985). Par la suite, de nombreuses
recherches ont tenté de mettre en évidence cette activité endogéne dans d'autres conduites telles que
les conduites agressives, le jeu, ou méme l'apprentissage (Meyer-Holzapfel, 1956; Lorenz, 1983;
Eibl-Eibesfeldt, 1984). Les conclusions de ces recherches restent cependant trés controversées. De
plus, ces considérations nous €loignent quelque peu de notre sujet; aussi nous utiliserons ici le terme
de motivation comme un terme descriptif sans présupposer l'existence d'un concept de volonté ou

de désir chez les animaux.

Keenleyside (1955) a proposé une hypothése qui lie le concept d'appétence au comportement social.
Pour cet auteur, "lorsqu'un seul poisson est séparé du banc, il recherche activement ses
congénéres jusqu'a ce qu'il les apercoive, puis il s'en rapproche. Dans la plupart des cas la vision
est le seul sens utilisé dans cette phase d'approche. Si d'autres stimuli spécifiques sont percus par
ce poisson (éventuellement par dautres organes de sens), le poisson cesse son activité de
recherche et s'insére dans le banc. Dans le cas contraire, il quitte le banc et son comportement
social appéritif se maintient jusqu'a ce que la situation consommatoire appropriée (éfre dans un
banc de la méme espéce) soii atfeint". Keenleyside (op. cit.) suggére ainsi l'existence d'une
motivation sociale spécifique chez les poissons grégaires sans toutefois spécifier son mode
d'expression ni les stimuli en question. Cette hypothése n'a jamais été reconsidérée par la suite. Elle
est cependant, sous-jacente a toutes les publications sur ce sujet sans étre explicite. En effet, le
terme anglo-saxon "schooling”, que 'on pourrait traduire par grégarisme, exprime invariablement
cette idée sans pour autant en expliquer la signification. Il élude le plus souvent la question de

l'existence plausible d'une motivation sociale plus qu'il n'y répond.

Au vu de nos résultats et des analyses effectuées par différents auteurs sur les facteurs de régulation

de la structure sociale (Gautier, 1982), nous faisons I'hypothése suivante : les comportements
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exploratoires de recherche active de nourriture ou d'inspection des poissons en banc, bien quils

aient leur propre appétence, participent, par leurs modes d'expression, a cette motivation sociale.
Nous examinerons cette hypothése dans la section suivante afin de comprendre comment ces

comportements exploratoires dans une situation non perturbée induisent une hétérogénéité spatiale
aussi importante que celle que nous avons décrite dans nos résultats.

3.2.3. Le comportement de quéte de nourriture

Le fait de reconnaitre que les séquences d'un comportement puissent se terminer par une activité
consommatoire, suggere que les modes de comportement qui constituent ces séquences partagent
les mémes causes et servent une fonction commune. Selon ce schéma d'analyse, la faim est le facteur
causal commun du comportement d'alimentation. Elle active différents modes de comportement
impliqués dans la recherche de nourriture et dans l'action de manger. La fonction commune, servie
par tous les aspects du comportement d'alimentation, est celle d'obtenir de la nourriture. Le
comportement de quéte de nourriture a donc sa propre motivation. Elle se traduit, classiquement,
par une activité locomotrice intense et des changements fréquents d'orientation. Dans les bancs
d'Harengula clupeola observés a Grande Anse, ce comportement exploratoire est dirigé vers les
particules en suspension mais provoque €galement de nombreux contacts frontaux entre individus.
Ainsi, ces contacts tout en favorisant la rencontre et la reconnaissance des congéneéres, pourraient
induire, par les changements d'orientation constants qu'ils entrainent, un agencement désordonné
des individus qui composent le banc. Ainsi, ce comportement, qui sexprime de fagon presque
permanente dans un banc de poissons non perturbés, permettrait d'expliquer I'hétérogénéité de la

structure spatiale de ce banc.

3.2.4. L'ambivalence du comportement d'inspection

Dans le monde animal, il existe souvent un conflit entre deux tendances a accomplir deux types de
comportements différents, de telle maniére que le comportement résultant de ces tendances est une
sorte de compromis entre deux ou plusieurs actions. Ceci est d'autant plus vrai dans un groupe ol
les conduites individuelles et sociales sont associées. L'ambivalence d'une grande partie des
comportements exploratoires est caractérisée par une double tendance : la tendance d'appréche et
de fuite (Schneirla, 1965). Le conflit entre la peur et I'agression chez les chats, par exemple, peut
étre mesuré grice a la posture du corps et la mimique faciale. Chez les poissons Cichlidés, comme
I'Hémichromis fasciatus, les changements de motivation s'accompagnent de modifications de la

coloration bien visibles.
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En ce qui concerne le comportement d'inspection des petits pélagiques observés & Grande Anse,
l'ambivalence du comportement est évidente. C'est un cas typique de conflit d'approche et de fuite.
Au premier abord, ce contlit est résolu de fagon assez simple chez les poissons pélagiques. Plusieurs
observations semblent le confirmer :

- d'une part, les poissons inspectent leur environnement immédiat rarement seuls, mais par petits
groupes dans lesquels ils' se maintiennent constamment- en -contact. De plus ces groupes ne se
détachent pas réellement du banc. Ils forment des diverticules qui s'étirent progressivement. Au

moment du repli, cette extension se contracte et fusionne rapidement avec le groupe principal.

-d'autre part, cette exploration ne concerne que les environs immédiats du banc. Dés que les
premiers poissons du groupe explorateur s'éloignent trop loin du banc, c'est a dire (selon les termes
de I'ambivalence) dés que la peur l'emporte sur la curiosité, ils rebroussent chemin, entrainant

immédiatement les poissons qui les suivent.

Une expérience de von Holst (1970), relatée par Lorenz (1984), sur le vairon, nous permettra de
mieux comprendre limportance de ce conflit dans I'expression de la motivation sociale. En effet,
lorsque von Holst (op. cit.) enléve & I'un des poissons la partie antérieure du cerveau, le vairon ainsi
opéreé voit, mange et nage comme ses congeéneres entiers mais il ne réagit plus 4 la perte de contact.
Selon la description que Lorenz fait de cette expérience, la partie antérieure du cerveau serait le
siége, chez ces poissons du moins, des réactions assurant la cohésion du banc. Il pourrait, & notre
avis, s'agir aussi bien d'un centre nerveux moteur qui participe au déclenchement de la fuite. Ce

centre une fois éliminé, le conflit entre peur et curiosité ne s'exprimerait plus.

En outre, si le poisson opéré apergoit de la nourriture ou si pour n'importe quelle autre raison, il se
met délibérément & nager hors des limites du banc, celui-ci le suit. Lorenz rajoute cette phrase :
“ordce a son infirmité, I'animal opéré était devenu le chef inconfesté". En des termes moins
subjectifs, on peut supposer que ce comportement est davantage l'expression d'un comportement de
suite normal chez ces poissons, que l'apparition soudaine d'une hiérarchisation sociale dans les
relations entre individus. Quoi quil en soit, cette expérience montre assez bien comment
l'ambivalence du comportement d'inspection peut étre une des causes de la modification de

I'organisation sociale d'un banc.

4. SYNTHESE ET PERSPECTIVES
Les résultats que nous avons obtenus démontrent assez clairement qu'il est difficile d'appliquer les

théories et les résultats des analyses de structure interne des bancs obtenus & partir des observations

effectuées en milieu clos (en aquarium ou au mieux en bassin) aux structures de ces mémes bancs en
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milieu naturel ou ils sont composés de plusieurs milliers d'individus. L'hétérogénéité spatiale se
manifeste a différentes échelles et I'on ne peut donc pas espérer extraire des résultats représentatifs
de l'agencement spatial des individus et de la dynamique des bancs uniquement & partir du calcul des
distances inter-individuelles, des angles de déviation ou des distances moyennes entre proches
voisins. De plus, il apparait évident que la structure cristalline ne représente absolument pas celles
des barncs libres en milieu naturel non perturbé, et par conséquent ne peut pas étre utilisée comme
un parangon. Bien sfir, les structures analysées par Breder (1959), Shaw (1970) ou Pitcher (1986)
témoignent dun niveau d'organisation, dune synchronisation des mouvements et des activités
individuelles qui existent dans un banc. Néanmoins, bien qu'elles satisfassent notre conception
rationnelle de I'adéquation entre organisation et ordre, ces structures refletent, le plus souvent, les
conditions expérimentales dans lesquelles elles ont €té obtenues, et rarement l'organisation et le

comportement des poissons en milieu naturel ainsi que les liens qui les unissent.

Une telle organisation sociale, caractérisée par une trés forte hétérogénéité spatiale, serait due a une
forte propension des individus a s'agréger. Cette tendance agrégative regroupe un ensemble de
comportements sociaux et se traduit par la nécessité pour chaque individu de choisir un voisin et
maintenir un contact étroit (visuel, mécanique et/ou chimique) avec ses congénéres. Ainsi, cette
organisation sociale s'établirait grice & des comportements de contacts et de suite (qui régulent les
distances inter-individuelles), mais également grace a l'appétence spécifique du comportement
exploratoire de quéte de nourriture et au caractére ambivalent du comportement d'inspection. Cette
organisation serait alors sous le contréle non seulement de facteurs hydrodynamiques (vitesse de
nage, polarisation) ou physiologiques (réaction optomotrice), mais également sous le contrdle de

deux facteurs externes de régulation : le facteur trophique et le facteur de prédation.

Dans Ja suite de notre étude, nous avons privilégié l'analyse du facteur de prédation (pris dans le
sens large de facteur externe évoquant un danger) en supposant que c'est celui qui est lié le plus
étroitement aux probléemes d'estimation des stocks en acoustique et de capturabilité en halieutique.
Dans le chapitre suivant, nous tenterons de montrer comment ce facteur externe contrdle et régule

le comportement social.

Nous noterons pour conclure ce chapitre que si nous avons pu mettre en évidence, dune part la
structure spatiale d'un banc non perturbé en milieu naturel et d'autre part, les comportements
impliqués dans le maintien de cette structure, nous n'avons pas pour cela déterminé les mécanismes
qui permettent & des individus isolés de se regrouper pour former un banc. L'étude de ces
mécanismes passe par celle des relations entre chaque individu. Elle sintéresse notamment aux
processus comportementaux qui permettent aux congénéres de se reconnaitre, en tant que tels, et a
ceux qui favorisent leur attraction mutuelle. Cette étude est nécessaire non seulement pour mijeux

comprendre comment les poissons forment un banc mais pour permettre également d'éclaircir le



concept de motivation sociale (Colgan, 1993). Elle devrait également permettre de confirmer ou
d'infirmer l'importance des comportements alimentaire et dinspection dans les phases initiales de
formation du banc. Elle est cependant délicate & entreprendre en milieu naturel pour au moins deux
raisons. Premiérement, elle doit prendre en compte limportante variabilité dans les phénotypes des
individus et dans linfluence des différents facteurs environnementaux (Magurran, 1993).
Deuxiémement, elle est assujettie & la possibilité d'observer correctement les individus dans des
conditions d'éclairement draconiennes. C'est en effet, essentiellement, au début de laube et 4 la fin

du crépuscule que se font et se défont les bancs de petits pélagiques cotiers.
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CHAPT. II. MECANISMES D'AJUSTEMENT DU COMPORTEMENT DES
INDIVIDUS D'UN BANC A DSESI\%II%EERBATIONS VISUELLES ET

Afin de mettre en évidence les mécanismes d'ajustement comportementaux des poissons pélagiques
cOtiers aux variations de leur environnement, nous avons analysé les réponses des poissons
pélagiques aux perturbations visuelles et sonores qu'ils peuvent rencontrer dans leur milieu naturel.
Tout d'abord, nous reprendrons les principaux résultats obtenus, entre 1986 et 1988, au début du
programme EICHOANT sur I'évitement des poissons pélagiques cotiers tropicaux face & un navire
de prospection de jour et de nuit. Nous étudierons ensuite les modifications de la structure verticale
observable par acoustique d'un banc de Sardinella aurita (de jour), lors de trois passages successifs
d'un voilier, sous voiles puis propulsé au moteur. Puis, nous analyserons les variations des densités
sur des couches de poissons dispersés de nuit au cours de prospections effectuées alternativement a
la voile et au moteur. Enfin, suite aux observations en Martinique des bancs non perturbés, nous
préciserons les changements de structure et les comportements de fuite des bancs d'Harengula
clupeola, perturbés, soit par les passages successifs d'un dinghy tractant un leurre de prédateur, soit

par des prédateurs en activité.

1. BILAN DES TRAVAUX EFFECTUES PAR L'EQUIPE EICHOANT SUR LES
REACTIONS D'EVITEMENT DES POISSONS TROPICAUX FACE A UN NAVIRE

L'un des poles d'intérét du programme EICHOANT a été I'étude par la méthode acoustique de la
structure interne des bancs. Cette étude a porté sur les variations de cette structure en fonction de
linfluence du passage d'un navire de prospection, ainsi que sur la quantification de I'évitement
vertical et des tailles des cibles (TS ou "Target Strength", voir 1€re partie, chapt. I, § 1.4.2.) sur
des couches de poissons dispersés. Ces champs d'investigation ont amené les chercheurs de cette
équipe & entreprendre deux types d'expériences complémentaires. La premiére consiste  localiser
avec une embarcation légere, de jour, des bancs en déplacement pres de la surface, puis & enregistrer
au sondeur les variations des signaux acoustiques captés avant et pendant le passage d'un navire sur
ces bancs. La seconde consiste & sonder une concentration de poisson, de nuit, & bord d'un navire
océanographique, en modifiant I'éclairage du bateau entre chaque unité¢ de distance élémentaire
d'échantillonnage (ESDU). Ces expériences sont décrites en détail dans les travaux de Gerlotto,
1988; Levenez ef al. (1990), Gerlotto ef al. (1990), Gerlotto et Fréon (1992) et Gerlotto (1993).

Nous résumerons ici les principaux résultats obtenus lors des différentes campagnes.
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L.1. Observation de I'évitement diurne des bancs & partir d'une embarcation légére en
dérive

1.1.1. L'évitement horizontal

En ce qui concerne l'évitement horizontal, les observations ne montrent aucune diminution de la
densité acoustique des bancs enregistrés lors de l'approche du navire. Ces observations sont en
faveur d'un faible évitement latéral mais n'excluent pas la possibilité d'un évitement horizontal dans
l'axe de déplacement du bateau. Elles sont néanmoins en contradiction avec les observations
antérieures de Olsen (1971), Nephroshin (1978), Aglen (1985), Diner et Massé (1987), Ona et
Toresen (1988a), Goncharov ef al. (1989) et Olsen (1990) qui observent, sur des bancs de
différentes espéces, des réactions d'évitement latéral parfaitement identifiables.

Afin de lever cette contradiction Gerlotto et Fréon (1988) ont proposé 'hypothése suivante : & partir
des travaux d'Urick (1975) sur la propagation des bruits émis par un navire, les faibles évitements
latéraux observés seraient dus a l'atténuation, par la coque, de la propagation du bruit du moteur et
de l'hélice, vers l'avant du bateaun (fig. 32). Ainsi, les bancs "piégés" dans le cone d'ombre
acoustique, entre deux gradients croissant d'intensités sonores, ne pourraient fuir que dans l'axe du
bateau et seraient alors détectés; les autres l'éviteratent latéralement pour fuir hors de la zone de
perturbation. On peut supposer que les bancs détectés par les auteurs cités précédemment étaient a
lintérieur du c6ne d'ombre acoustique alors que ceux qui évitaient latéralement étaient situés dans
les lobes acoustiques latéraux. Ainsi, les différences observées pourraient étre dues 2 la position du
banc par rapport au navire et a la forme du cone d'ombre acoustique fonction des caractéristiques de
chaque bateau. Cette hypothese est renforcée par les observations au sonar de Misund (1990b) et
Misund et Aglen (1992). Ces observations montrent que les bancs de hareng fixés dans l'axe du
bateau nagent en zigzag devant ce dernier (fig. 33). Elles sont également confirmées par les
expériences de marquage acoustique effectuées sur la morue, Gadus morhua, par Engés el al.
(1991).

1.1.2. I'évitement vertical

En ce qui concerne I'évitement vertical, quatre principaux résultats ont €t€ obtenus au cours de la
campagne ECHOVEN2 effectuée en 1986, au Vénézuéla, a bord du N.O. Capricomne (fig. 34) : -1) '
les cing bancs observés plongent systématiquement avant le passage du bateau. -2)_ l'amplitude
moyenne de cet évitement est de 5 metres et la vitesse moyenne des plongées est de 0.1 m/s. -3)
'amplitude de plongée des bancs en surface est plus forte que celle des bancs situés en pleine eau et
devient négligeable au-deld de 20 métres. -4) l'amplitude de plongée de la partie superficielle des

bancs est plus grande que celle de la partie inférieure.
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Fig. 32. Relation entre bruit du navire et évitement horizontal des bancs d'aprés Gerlotto
et Fréon, 1988. L'aire en forme de diabolo allongé correspond au gradient de pression
sonore d'un bateau (d'aprés Urik, 1975). L'aire hachurée indique la proportion des bancs en
évitement dans le secteur considéré (d'aprés Misund, 1987). 1. Bancs capturés a la senne.
2. Bancs libres

(mitre)

navire
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1?2,
.-
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Fig. 33. Positions des bancs par rapport a celles du
navire au cours de quatre expériences différentes. La
durée entre chaque position successive est de 10
secondes. D'aprés Misund et Aglen, 1992,
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Fig. 34. Plongée des bancs sous un navire de recherches d'aprés Gerlotto et Fréon, 1988.
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A partir de ces résultats, les auteurs ont supposé que la réaction de plongée est inversement
proportionnelle & la profondeur initiale du banc. Elle s'atténuerait rapidement pour disparaitre au-
deld de 20 metres. Ces résultats sont confirmés par ceux obtenus au cours d'une autre campagne
(ECHOVENS) effectuée sur le méme site avec le N.O. A. Nizery en 1988. Les bancs ont été
traqués par le navire puis détectés au sondeur. Neuf d'entre eux ont été analysés émission par
émission afin de suivre I'évolution du déplacement du centre de gravité des densités des bancs, lors
du passage du navire. Cette analyse montre une.variation importante du centre de gravité (lie  la
plongée du banc) uniquement dans la premiére moitié du banc. Dans la seconde moitié, le centre de
gravité se stabilise dans les strates inférieures (fig. 35). Par contre, les observations faites a partir
d'expériences similaires, effectuées notamment, sur le hareng par Olsen (1971), Olsen ef al. (1983)
et Misund (1990a), ou sur la sardine par Diner et Massé (1987), montrent des réactions de plongée
des bancs bien au-dela des couches de surface.

Ces différences ont amené deux conceptions différentes de la dynamique de I'évitement. Pour Olsen
(1971), l'évitement vertical des bancs de poissons pélagiques est un comportement de fuite continu
et progressif, fonction de la distance du navire et donc lié pour l'essentiel a lintensité de la
perturbation sonore et secondairement & la perturbation visuelle (fig. 36). Par contre, pour les
chercheurs de I'équipe EICHOANT, ce comportement de fuite bien que proportionnel a la distance
d'émission de la perturbation, s'effectuerait par palier (Gerlotto, 1993). Nous reviendrans sur cette

hypothése au cours des sections suivantes.

1.2. L'évitement nocturne des poissons en couche ou dispersés a partir d'un navire de
prospection

Deux expériences identiques ont été réalisées, I'une au sud de Margarita, l'autre dans le golfe de
Cariaco. Ces régions voisines sont €loignées des grands centres urbains et des lieux de péche
industrielle ce qui évite toute influence d'autres sources lumineuses. La premiére s'est déroulée a
bord du N/O Capricorne en septembre 1986 (campagne ECHOVEN 2), 4 jours aprés la nouvelle
lune & l'aide dun sondeur EK400 (120 kHz). La deuxiéme s'est effectué quelques années plus tard
(campagne EICHOANT 12, février 1990) en période de pleine lune et ciel légérement brumeux a
bord du N/O Nizery et 4 'aide d'un "Dual Beam" de 120 kHz (Biosonics). Dans les deux cas; toutes
les lumiéres des bateaux ont €té occultées, a l'exception des feux de navigation. La source
d'éclairage est constituée d'une lampe blanche de 1000 watts dans la premiére expérience et de 500
watts dans la seconde, montée & mi-hauteur sur le mét avant et dirigée vers le bas. Cette lampe a été
alternativement allumée et éteinte, par période de 6 minutes, de 20H00 & 5HOO pour la premiére
expérience, et de 20h00 4 23h45 pour la seconde. Les espéces pélagiques, échantillonnées au chalut

pélagique avant les expériences sont des Sardinelles (Sardinella auriia), des Harengula spp. et des
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Position du centre de graviteé des bancs (en m sous la surface)
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Fig. 35. Plongée du centre de gravité des bancs sous un navire de recherche. A: densité
par émission. B. plongée totale du centre de gravité. D'aprés Gerlotto et Fréon, 1988.
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Fig. 36. Schéma du comportement d'évitement des poissons en fonction d'un
gradient sonore d'aprés Olsen et al, 1983. A: Schéma du protocole expérimental.
B: Description du modeéle hant l'orientation des poissons et le gradient sonore généré
par le navire.
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Opisthonema oglinum ainsi que des représentants de diverses familles de grands prédateurs
(Scombroidés, Carangidés, Sphyraenidés).

Au cours de la campagne ECHOVEN?Z, les réactions des poissons, en couche et dispersés, ont été
mesurées (Levenez ef al., 1990). Les tests statistiques ne montrent pas de différence significative
des densités acoustiques moyennes entre les intervalles parcourus avec et sans éclairage. Les
poissons dispersés en couches,-de nuit, n'évitent-donc pas Jatéralement le bateau méme éclairé et
maintiennent une structure relativement stable. Par contre, les résultats montrent clairement une
plongée des couches devant le bateau lorsque ce dernier est allumé. L'amplitude maximum des

déplacements verticaux est alors d'une quinzaine de métres (fig. 37).

Lors de la campagne EICHOANT 12, la méme expérience a donné des résultats différents (Gerlotto
et al., 1990). L'analyse montre que la densité globale de poissons, par distance élémentaire
d'échantillonnage, n'est pas significativement différente (& un seuil de 95%) lorsque le bateau est
éteint ou éclairé. En ce qui conceme la réaction de plongée, un test de Student effectué sur 21
paires d'intervalles continus (allumé/éteint), montre, aprés une homogénéisation des variances par
une transformation logarithmique, une différence significative entre les moyennes des densités
acoustiques par paire d'intervalles (P=0.01). Cette différence est due a une diminution des densités,
essentiellement dans les strates supérieures (entre O et 20 metres) lorsque le projecteur est allumé.
Cette variation est accompagnée d'une diminution dans la couche supérieure des longueurs de cibles
ou TS (fig. 38). D'aprés lanalyse des varations du nombre de cibles, cette diminution serait
davantage due a I'évitement latéral des gros poissons (qui disparaissent donc de la strate éclairée)
que d'une plus grande inclinaison de l'ensemble des poissons de la couche (fig. 39). Par contre,

aucun déplacement vertical de la couche de poissons insonifiée n'a €té observé (fig. 40).
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EICHOANT 12 montrant la disparition des fortes TS au cours
des parcours éclairés, dans les strates supérieures (A, L+).
D'aprés Gerlotto et al., 1990.
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2. VARIABILITE DES REACTIONS D'UN BANC DE POISSONS PELAGIQUES EN
FONCTION DES STIMULI INDUITS PAR UN VOILIER

2.1. Introduction

Afin de compléter les informations obtenues précédemment et notamment afin de dissocier les effets
du bruit du moteur et de I'hélice de ceux de la coque du bateau, nous avons étudié les réactions des
sardinelles (Sardinella.aurita) au Vénézuéla, face.a un voilier, selon deux protocoles expérimentaux
complémentaires. Dans une premiere approche, nous avons suivi les modifications de forme et de
structure interne d'un banc perturbé de jour par les passages successifs du voilier (Fréon ef al.,
1992). Ensuite, nous avons €tudi€ les variations de densités acoustiques des couches de poissons
dispersés, au cours d'une prospection de nuit, sur une méme radiale, parcourue alternativement a
la voile et au moteur (Fréon ez al., 1990).

2.2. Evitement diurne d'un banc perturbé par le passage d'un bateau sous voile ou a
moteur

2.2 1. Protocole expérimental

Cette expérience a été effectuée le 15 Février 1989, au large de la péninsule d'Araya au Vénézuéla
sur des fonds de 19 métres. L'image acoustique du banc non perturbé de sardinelles (cf. fig. 24),
présentée dans le chapitre précédent, est extraite de cette expérience. Le voilier est le méme que
celui utilisé lors de ces observations. Les enregistrements acoustiques ont été effectués avec un
sondeur EY-M dont le transducteur a été installé sur tribord, 7 metres derriére I'étrave, et 4 1.5
métres sous la surface. Les données ont été enregistrées sur un magnétophone numérique puis
analysées ultérieurement en laboratoire. Plusieurs bancs ont été détectés de visu, en surface, t6t le
matin, (entre SHOO et 8HO00) & la faveur d'une mer calme. Un seul a pu étre étudié complétement.
L'approche des bancs a été effectuée selon le protocole décrit au chapitre I (§71.1). Trois
enregistrements successifs du méme banc ont été obtenus. Le premier sous voile, les deux autres au
moteur & des vitesses, respectivement, de 3.5 noeuds (800 tours/mn) et de 6 noeuds (1400
tours/mn). En raison d'un probléme technique, e signal acoustique de la seconde détection n'a pu

étre enregistré.

2.2 .2 Résultats

L'analyse des trois échogrammes successifs et des deux coupes sagittales des densités acoustiques
(obtenues en lissant les valeurs de densités moyennes par couple d'émissions et par intervalle de 1.4

métres de profondeur, voir chapt 1., § 1.1.), nous permet de présenter les résultats suivants :
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Premiérement, au cours du passage a la voile, la partie supérieure du banc amorce une réaction de
plongée (fig. 41). Cette plongée est confirmée par la dispantion du frissonnement de surface
observée & l'oeil nu. Le banc atteint alors une profondeur moyenne de 7 métres, au cours du second
passage et se stabilise & cefte profondeur au cours du troisitme passage (fig. 41(3)). Ces
observations monirent que la réaction de plongge des poissons d'un banc en surface peut étre induite
uniquement par la vue de la coque du bateau en dénive.

Deuxiémement, la densité moyenne augmente lorsque le banc est stressé par la perturbation sonore
provenant du moteur et de I'hélice. Cette augmentation s'accompagne :

- d'une diminution de la section verticale du banc entre le premier et le troisiéme passage
(fig. 42A).

- d'une diminution de la surface de moindre densité.
- d'une homogénéisation des distributions des densités.

- de l'amorce d'une séparation en deux sous-groupes lors du dernier enregistrement (fig.
42B).

De plus, le calcul des moyennes des densités par échantillon positif (DEP), cest a dire des
échantillons au-dessus d'un seuil pré-défini (50 mv dans notre cas) donne, selon une échelle linéaire
arbitraire, un index égal & 58 pour la premiére détection et a 100 pour la troisieme. Selon Marchal
(1988), la DEP est une bonne estimation de lindex de concentration des individus & lintérieur d'un

banc. Cette évolution des DEP indique donc une compression progressive du volume du banc.

En résumé, lutilisation d'un voilier nous a permis de distinguer différents niveaux de réaction
d'évitement de jour en fonction de la nature et de l'intensité du stimulus perturbateur. Les résultats
suggérent que -1) la réaction de plongée serait une réaction d'éviterent de faible amplitude et de
faible intensité, déclenchée par une perturbation visuelle modérée (la coque du bateau en dérive). -2)
Cette réaction semble distincte des modifications observées lors des passages au moteur. -3) Ces
passages entraineraient, en effet, des modifications profondes et une réorganisation compléte de la
structure spatiale du banc. Ces modifications et cette réorganisation ne seraient induites que par
l'addition de perturbations sonores d'intensités croissantes (bruit du moteur et de l'hélice a deux

régimes différents) a une perturbation visuelle (la coque en dérive).

I'ensemble de ces résultats est basé sur une seule observation. Ces résultats sont donc a confirmer.

1l apparait notamment important de préciser quelles sont parmi les modifications de structure, au
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cours du second passage, celles qui sont dues 4 l'addition du moteur de celles qui ont pu se
poursuivre aprés la réaction de plongée au cours du premier passage sous voiles. Des
enregistrements similaires au cours de passagés répétés uniquement sous voiles seraient, de ce point
de vue, indispensables. De plus, le sondeur ne mesurant la distribution spatiale des échos que dans
deux dimensions, les différences de densités et d'index de concentration observées entre les passages
peuvent étre dues & une réelle modification de l'occupation spatiale et de la forme du banc, tout

autant qu'a une localisation différente des coupes transversales du banc.

2.3. L'évitement nocturne des poissons en couche dispersée face a un voilier naviguant a
Ia voile ou au moteur .

2.3.1. Protocole expérimental

La méthodologie employée lors de cette expérience est similaire a celle décrite lors des expériences
effectuées avec un navire de prospection classique (voir Fréon ef al, 1990). Nous avons suivi,
durant trois nuits (du 13 au 16 juin 1990), une concentration de petits pélagiques cotiers, détectée
au Sud de lile Coche au Vénézuéla (cf fig. 22). La majeure partie des observations a été obtenue
avant le lever de la lune ou avec un ciel couvert. Une seule radiale a été parcourue, alternativement
a la voile ou au moteur, et selon deux protocoles distincts, en fonction de I'allure du bateau. Au
cours du premier protocole, la remontée au vent est faite au moteur; le retour, vent arriére, est
effectué alternativement au moteur ou a la voile durant des intervalles de 3 & 6 minutes. Dans ce cas,
le nombre d'observations au moteur est plus important qu'a la voile. Au cours du second protocole,
la route suivie face au vent est effectuée au moteur; le retour, vent arriére, est effectué entiérement a
la voile. La vitesse du bateau au moteur est ajustée & celle sous voiles (entre 3 et 4 noeuds).
Cependant, pour quelques heures, la faible force du vent a imposé une vitesse de 1.2 & 2 noeuds

impossible a soutenir au moteur. La profondeur le long de la radiale varie de 12 2 21 métres.

2.3.2. Résultats

La premiére étape dans l'analyse des données consiste a comparer les densités moyennes de
I'ensemble des intervalles de temps parcourus a la voile avec l'ensemble de ceux parcourus au
moteur. Cette méthode présente l'avantage d'utiliser toutes les données disponibles. Elle est utile
notamment lorsque Je nombre de données a comparer est différent (c'est le cas dans le premier
protocole). Cependant, cette méthode ne permet pas de prendre en compte la variabilité spatiale des
distributions de densités entre les différents intervalles. Dans notre cas, la varabilité est
suffisamment importante pour linuter la puissance d'analyse de cette méthode. Afin d'obtenir des

résultats cohérents, nous avons donc été amenés a séparer les échantillons correspondant 4 des
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couches homogenes de poissons, de ceux provenant d'échos de poissons dispersés (fig. 43). Puis,
afin de s'affranchir complétement de cette variabilité spatiale, nous avons comparé, au cours du
second protocole, les échantillons au moteur et ceux & la voile, par paire d'intervalles adjacents.
Nous n'avons alors retenu que les unités de distance d'échantillonnage dans des zones qui semblaient
homogeénes sur I'échogramme. Ce choix est éminemment subjectif, mais la sélection, répétée par
deux chercheurs, montre une bonne constance. Enfin, dans un troisiéme temps, nous avons analysé

la variation des profondeurs-moyennes de la biomasse-détectée en fonction du mode de propulsion.

Le résultat de l'analyse de variance sur l'ensemble des données, soit 186 observations, indique une
différence trés faible entre les densités acoustiques moyennes enregistrées sous voile ou au moteur
(1.8%). Cette différence n'est pas significativement différentes de zéro (tabl. 1). Le test de Student
sur les moyennes des valeurs des 47 paires sélectionnées, dans la seconde étape, donne des résultats
similaires.

La méme analyse a €t€ ensuite effectuée en comparant les valeurs des moyennes des densités par
strates de 2 métres de profondeur. Cette analyse pérte sur les cing premiéres strates insonifiées,
comprises entre 1.5 et 11.5 meétres. De nouveau, aucune différence dans les moyennes des densités
acoustiques n'est observée entre les séquences & voile ou & moteur. Le test t sur les 47 moyennes
des données appariées donne un résultat similaire. Par contre, bien que ces différences ne soient pas
significatives, les résultats dévoilent une évolution cohérente des biomasses. Cette €volution suggére
un déplacement vertical des biomasses vers les couches inférieures au cours des séquences & moteur
(fig. 44).

L'analyse de variance a deux facteurs des profondeurs moyennes des biomasses n'indique aucune
différence significative entre les séquences a voile et & moteur lorsque 'ensemble des données est
utilisé (tabl. 2, fig. 45). Par contre, nous avons appliqué un test de Student sur les valeurs des
profondeurs moyennes de biomasse de 37 paires d'intervalles (voile/moteur) qui ne correspondent
qu'a des poissons en couches homogénes. Dans ce cas, on obtient une différence significative de -
0.50 m entre les séquences & voile et a moteur (la densité des poissons dispersés est trop basse pour
estimer correctement la profondeur moyenne dans la colonne d'eau et par conséquent le test de

Student n'a pas été utilis€).

En résumé, cette expérience montre que l'influence du moteur et des bruits dus & I'hélice sur la
densité acoustique est tres faible, ou tout au moins, que cet évitement, s'l existe, est identique avec
ou sans moteur. Elle confirme le faible évitement latéral des poissons en couche dispersée de nuit,
obtenu avec un bateau plus gros. Linfluence du mode de propulsion (moteur ou voile) sur la
profondeur moyenne des biomasses est démontrée. Cette variation de profondeur reste néanmoins

limitée en amplitude (moins d'un meétre) et concerne uniquement les couches homogénes. Ce
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résultat suppose que, de nuit, les bruits du moteur et de I'hélice seraient responsables d'une réaction
d'évitement vertical des poissons situés dans les strates supérieures, ou bien que si cet évitement
existe aussi face au bateau sous voile, il est accentué par le bruit du moteur. La différence entre les
réponses devient alors mesurable par nos méthodes. Néanmoins cette réaction de plongée est sans
comparaison avec celle observée dans des conditions environnementales similaires sous l'effet d'un
éclairage artificiel (Levenez ef al., 1990).
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SOURCE DE VARIATION Somme des camrés deg. lib F. ratio seuil sig.
Effet majeur 14081536 2 20.627 [¢]

- couche/dispersé .. -13534512 1 39.652 . 0

- voile/moteur 456432 1 1.337 0.249
interactions entre les 2 facteurs 61170 1 0.179 0.6771
résidus 62123189 182

total (corr.) 76265895 185

Tabl. 1. Analyse de variance a deux facteurs effectuée sur les moyennes des
densités obtenues a la voile et au moteur, sur des poissons en couche ou
dispersés.
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Fig. 44. Intervalles de confiance des moyennes des densités obtenues 2 la voile ou an
moteur pour cing tranches d'eau comprises entre 1.5 et 11.5 metres de profondeur.
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SOURCE DE VARIATION Somme des carrés deg. lib. F. ratio seuil sig.
Effet majeur 97.1 o2 12.5 0

- couche/dispersé - - . - 91.4 -~ -1 - 23.4 - 0

- voile/moteur 4.9 1 1.3 0.265
interaction entre les 2 facteurs 0.072 1 0.018 0.8935
résidus 710.2 - 182
total {corr.) 807.3 185

Tabl. 2. Analyse de variance a deux facteurs effectuée sur les profondeurs
moyennes des densités au cours des parcours a la voile et au moteur, sur des
poissons en couche ou dispersés.
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Fig. 45. Intervalles de confiance (95%) des moyennes des profondeurs des densités
pour les données obtenues a la voile et au moteur sur des poissons en couche ou
dispersés.
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3. SYNTHESE ET DISCUSSION DES TRAVAUX SUR L'EVITEMENT

3.1. Synthése

En ce qui conceme l'évitement horizontal diurne des bancs ou nocturne des couches dispersées,
aucun évitement latéral majeur di 4 une perturbation sonore n'a pu étre décelé au cours des
observations, soit avec un navire océanographique soit avec un voilier. A partir de ces observations,
Gerlotto et Fréon (1988) puis Agler et Misiind (1990) ont siipposé que les bancs de jour, pidgés par
le céne d'ombre acoustique que forme, en avant, la coque des bateanx, fuiraient dans l'axe de
déplacement du bateau. Ils passeraient alors en bancs polarisés sous le bateau. La nuit, cet effet de
cBne d'ombre acoustique pourrait également expliquer le peu d'évitement observé. Aucune
recherche sur cet évitement ne permet de vérifier cette hypothése, néanmoins ce résultat est en
accord avec les travaux de Halldorsson et Reynisson (1983) qui observent que le bruit de I'hélice, de
nuit, ne provoque a lui seul pratiquement aucune baisse de densité.

En ce qui concerne I'évitement vertical, de jour, nos résultats montrent que les poissons pélagiques
en banc, observés a partir d'un bateau a moteur ou d'un voilier, plongent systématiquement sous le
bateau. Nous avons alors supposé que cette réaction est un comportement de fuite qui correspond &
une réaction induite par un stimulus de faible intensité (la coque du bateau en dérive). Cependant,
sous l'effet d'une perturbation sonore, cette réaction pourrait, de jour, étre anticipée, ou-plus intense
et/ou durer plus longtemps (Olsen, 1971). A courte distance et sous leffet de cette perturbation
sonore, la réaction de plongée d'un banc non perturbé s'accompagnerait alors de modifications

profondes de la structure des bancs, dont notamment une compression des couches superficielles.

Les observations de nuit montrent que les poissons dispersés en couches ne réagissent pas face a un
voilier, sous voile, et trés faiblement lorsque la prospection s'effectue au moteur. Ils plongent
uniquement a la faveur d'un fort éclairage artificiel dans des conditions d'éclairement lunaire faible.
Ainsi, de nuit, les poissons ne réagiraient pas lorsqu'ils ne sont pas préalablement perturbés par une
émission sonore, ils réagiraient faiblement lorsquils le sont, et réagiraient brutalement lorsqu'ils sont

perturbés par un éclairage intense et soudain.

3.2. Remarques préliminaires a partir des résultats sur 1'évitement

3.2.1. L'évitement horizontal

Au vu des résultats obtenus par les différentes équipes de recherche sur des espéces variées en
milieu tempéré ou tropical, il est vraisemblable que le comportement adopté par les poissons

pélagiques face & un navire est variable d'une espéce a l'autre et d'une région a l'autre. Cependant,
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étant donné que de nombreux facteurs interviennent, aucune étude n'a pu mettre clairement en
évidence de relations entre I'évitement et l'espéce ou la région.

I est clair que certaines especes entendent mieux que d'autres et seraient donc susceptibles de
détecter le bruit d'une perturbation quelconque & de trés grandes distances de jour comme de nuit
(Enger, 1967a; Sand and Enger, 1973; Allen ef al., 1976; Tavolga, 1980; Blaxter, 1985; Blaxter et
Batty, 1985). En effet, la capacité auditive des poissons téléostéens-est étroitement lide 4 la présence -
d'une vessie natatoire (poisson physostome) et dune chalne d'osselets qui met en communication
l'oreille interne et cette vessie (poisson ostariophyse). Ainsi, les Clupéidés (hareng) et les Gadidés
(morue) sont, comme la plupart des poissons pélagiques, des poissons ostariophyses susceptibles de
détecter des sons & de grandes distances. Selon Havwkins et Chapman (1975) et Buerkle (1977), la
morue serait capable, dans des conditions optimales, d'entendre le bruit d'un chahut & plusieurs
kilométres. Cependant, il est intéressant de noter que ces poissons, afin de maintenir leur flottabilité,
ajustent leur pression interne, en fonction de la pression locale, en faisant varier le volume de leur
vessie natatoire. Ce mécanisme confere 4 cet organe une fonction hydrostatique essentielle, mais
pourrait modifier également les capacités auditives des poissons en fonction de leur profondeur
(Sand and Enger, 1973; Allen et al., 1976).

Les poissons dépourvus de vessie natatoire (physoclistes) tels que le maquereau (chez les poissons
pélagiques) ont des capacités auditives plus réduites. Leur sensibilité auditive serait inférieure de 30
240 dB par rapport aux ostariophyses (Buerkle, 1967; Tavolga, 1980). Cependant, Enger (1967b)
note que le systéme auditif de ces poissons, couplé au systéme sensoriel latéral, est un excellent
récepteur dans le champ proche acoustique. Ce champ, fonction de la longueur d'onde émise, est
approximativement égal a Ia distance de la longueur d'onde. Ainsi des poissons physoclistes seraient
capables d'entendre une émission sonore de 100 Hz a 100 métres, uniquement grace  leur systéme

auditif et sensoriel latéral,

L'évitement est une réaction qui nécessite €galement une capacité 3 localiser la source dune
€mission sonore. Le seuil de localisation est chez les poissons, comme chez la plupart des animausx,
au-dela du seuil d'audibilité. Ce point a €té étudié, principalement, en bassin sur de courtes distances
(Chapman et Johnstone, 1974; Hawkins et Sand, 1977; Sorokin, 1989) et plus rarement en milieu
naturel sur des poissons libres (Schuijf, 1975; Olsen, 1976). L'ensemble de ces travaux qui portent
essentiellement sur les Clupéidés et les Gadidés montrent clairement que les poissons étudiés sont
capables de distinguer et donc de localiser parfaitement des sources sonores espacées dans les trois
dimensions. I semble que ce soient essentiellement les basses fréquences qui prennent part i cette
orientation acoustique (< 500 Hz), mais ce point est controversé (Sand et Enger, 1974 : Olsen,
1976, Sorokin, 1989). Si la localisation & courte distance est admise, la capacité des poissons &

localiser des sources sonores & grande distance n'est pas évidente. Ainsi, Olsen (1976) a montré que
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des lieux noirs (Pollachius virens), en bancs et en milieu naturel, pouvm'ent parfaitement localiser
deux sources sonores espaceées de 10 métres, jusqu'd une distance de 80 métres. Au-deld, il est
possible que les poissons soient capables de distinguer des sources sonores lointaines grice aux
réflexions des sons par le fond ou par la surface des océans (Chapman et Johnstone, 1974; Schuijf et
Siemelink, 1974; Schuijf, 1975, Hawkins et Sand, 1977; Schuijf et Hawkins, 1983).

Pour une méme espéce, sa capacité -auditive dépend également de la différence d'intensité entre la
source d'émission sonore et le bruit ambiant de l'océan (Buerkle, 1968). Selon les travaux d'Olsen
(1976), les stimuli sonores ne sont pergus par les poissons que si leur intensité dépasse de 20 & 30
dB celle du bruit de fond ambiant. Ce bruit de fond semble différent d'une région a une autre, voire,
dans une méme région, d'une saison a l'autre. Il est variable en intensité et en fréquence en fonction
de la force du vent, de la température, de la profondeur, des sources sismiques ou encore du trafic
de la navigation marchande (Wenz, 1962, 1964). Selon Buerkle (1977), la morue sur des fonds de
15 métres pourrait détecter le bruit émis a une fiéquence de 200 Hz par un chalut & 12 km avec un
bruit de fond de -50 dB, mais seulement & 330 métres avec un bruit ambiant de - 15 dB.

De plus, selon les travaux effectués notamment par Schwarz et Greer (1984), les réponses
d'évitement pourraient dépendre non seulement de lintensité de la perturbation sonore, mais
également du mode d'émission (continu ou discontinu) et de la fréquence de ces sons. La capacité
auditive des espéces est en effet fonction de la gamme de fréquences auxquelles elles sont sensibles.
Chez les poissons pélagiques, la bande de fréquences audibles s'étend de 10 Hz a 1 kHz, mais pour
chaque espéce cette bande est variable et beaucoup plus étroite (Chapman et Hawkins, 1973,
Tavolga, 1980). En paralléle, il est intéressant de noter que des travaux récents (voir Mitson, 1993),
ont montré que les bateaux de recherche océanographique, sont plus ou moins bruyants. Ils ont des
spectres d'émissions acoustiques dans I'eau trés différents liés aux différentes caractéristiques
techniques des navires, mais également a leur taille et a leur vitesse (Schwarz et Greer, 1984). Ces
bateaux pourraient ainsi étre percus par les poissons & des distances variables et provoquer des
réactions différentes selon leur signature acoustique (Olsen, 1967, 1971; Bercy et Bordeau, 1987,
Ojak, 1988).

Enfin, le comportement d'évitement semble également dépendre d'autres parametres encore peu
étudiés, comme par exemple l'activité dans laquelle ces poissons sont impliqués au moment de la
perturbation (reproduction, migration, alimentation). Ainsi, & plusieurs reprises, au cours d'études
sur I'évitement des bancs de poissons pélagiques (Gerlotto et Fréon, 1990; Misund ef al., 1993), les
chercheurs ont observé des bancs se dirigeant ostensiblement dans une direction sans
qu'apparemment rien ne puisse les faire dévier de leur route. Ces déplacements correspondent-ils &
des migrations reproductrices ou vers des zones de nourritures abondantes? Sont-ils dus 4 des

perturbations plus violentes et plus drastiques que celles issues d'un navire, comme par exemple des
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prédateurs naturels? Toutes conclusions sur ce point seraient hitives. Néanmoins, ces phénoménes
de migration horizontale journaliere existent et sont loin d'étre élucidés (Gerlotto et Petitgas, 1991).

En ce qui concemne les travaux sur limpact de l'éclairage, ils sont en général qualitatifs et assez
anciens. Mentionnons par exemple I'étude de Richardson (1952), qui note que la variation
d'éclairage d'un navire en route provoque une variation concomitante de la position des
concentrations dans la couche d'eau. Plus récemment. Ona et Toresen (1988a) ont montré au moyen .
d'un sonar omnidirectionnel que de nuit le hareng en couche était sensible & l'éclairage d'un bateau
(comportement de fuite latérale). Le passage de ce méme bateau tous feux éteints ne provoquait pas
de déplacement sensible des concentrations. Un autre type de recherches a abouti 4 une conclusion
proche : Glass et Wardle (1989) ont étudi€ les réactions des poissons face & un chalut de fond &
partir de photographies prises par un véhicule remorqué d'observations sous-marines. IIs notent une
différence importante dans le comportement des poissons suivant que la péche s'effectue de jour ou
dans une obscurité plus ou moins compléte. Lorsque celle-ci est totale, les poissons ne présentent

plus aucune réaction apparente a I'arrivée du chalut.

3.2.2. L'évitement vertical

Au cours de la campagne EICHOANT 12, en période d'éclairement Junaire, la réaction de plongée
lide & I'éclairement du bateau de nuit observée lors de la campagne précédente (Levenez ef al.,
1990) n'est pas apparue (Gerlotto ef al., 1990). L'éclairage n'a entrainé qu'une faible modification
des densités acoustiques, dans les strates supérieures, associée d une diminution du nombre des
fortes TS. Les auteurs ont montré que les variations concomitantes de densité et de TS étaient dues

a I'évitement horizontal des gros poissons situés dans la couche supérieure.

Les résultats contradictoires obtenus au cours de ces deux campagnes ont conduit les auteurs a
supposer que le défaut d'évitement vertical de 'ensemble de la couche était lié & l'éclairement lunaire
noctume (pleine lune avec ciel légerement brumeux; alors que dans la premiére expérience cet
éclairement était nul). Cet éclairement atténuerait I'effet de l'éclairage artificiel. Dans ce cas, les
poissons pélagiques dispersés en couche ne modifieraient pas leur comportement et ne réagiraient
que trés faiblement a l'arrivée du bateau. Par contre ce faible éclairement nocturne serait suffisant
pour permettre & des gros poissons, c'est 4 dire vraisemblablement & des prédateurs qui ont une
acuité visuelle bien meilleure dans la pénombre, de fuir avant l'arrivé du bateau. 1l est important de
noter que la différence de structure des couches observées (homogeéne dans la premiére expérience,
homogéne mais avec présence de bancs dans certaines zones, au cours de la seconde), est sans

doute liée 4 cet éclairement et pourrait contribuer également a ces différences de résultats.
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Cependant bien que de nombreuses observations indiquent l'existence, de nuit, de structures
agrégatives plus ou moins compactes (Buerkle, 1985; Aoki et al., 1986) et parfois de bancs de
forme similaire & ceux observés de jour (tout au moins tels quils sont définis & partir des
échogrammes (Azzali ef al., 1985)), linfluence de I'éclairement lunaire reste énigmatique. En effet,
Iinfluence de la lune est double. Elle provoque dune part une modification physique de
l'environnement du fait dun éclairement nocturne non négligeable et d'autre part, selon de
nombreuses observations qui-restent toujours & démontrer, -elle-semble favoriser une -modification

comportementale des animaux.

Ainsi, la tendance au regroupement nocturne pourrait étre dii & une meilleure vision des individus
qui, & la faveur de cet éclairement, tentent de renouer des contacts visuels entre eux et donc se
regroupent. Des observations antérieures, effectuées autour des plates-formes pétroliéres (Gerlotto
et al., 1989), montrent que les poissons pélagiques de nuit se concentrent effectivement autour de la
lumiére émise sous la torchere. Mais il se peut que ces regroupements aient des causes plus
complexes. Nous pensons notamment & la possibilité d'attaques de prédateurs, qui se maintiennent a
proximité des proies dispersées et qui mettraient a profit la pénombre lunaire. De nombreux travaux
sur la vision chez les poissons téléostéens (Ali, 1980) ont, en effet, montré que les prédateurs, grice
4 leur acuité visuelle, concentraient leurs attaques au cours des périodes de faible éclairement (aube
et crépuscule). Cette demiére possibilité rendrait assez bien compte des échogrammes et des
distributions de TS obtenus de nuit par Gerlotto et al. (1990).

Quelle que soit la cause de ce regronpement, on s'attendrait cependant & ce que cet éclairement
nocturne favorisit des comportements antiprédateurs ou tout au moins permit aux individus d'éviter
plus rapidement un bateau €clairé. Or ce n'est pas tout 2 fait ce que 'on observe. En ce qui concerne
les gros poissons décelés par Gerlotto ef al (op. cit.), si ce sont des prédateurs, on peut
effectivement envisager que du fait de leur meilleure capacité visuelle et de leur meilleure capacité
de nage, ils puissent, en période d'éclairement lunaire, fuir plus rapidement hors de la zone de
perturbation que leurs proies. Par contre, on ne comprend pas pourquoi ces derniéres, dans une
structure spatiale transitoire et sous 'effet concomitant de la présence de prédateurs et d'un éclairage
artificiel brusque (méme atténué par I'éclairage lunaire), simmobiliseraient plut6t que de fuir. Nous
proposerons une explication plausible dans la section suivante.

Une deuxiéme hypothése est que I'éclairage artificiel induit une réaction de plongée variable en
fonction de sa puissance (1000 watts dans la premiére expérience, 500 watts dans la seconde). En
effet, des travaux assez anciens effectués par Nikonorov (1963) sur des harengs en couche
nocturne, ont montré des amplitudes de plongée proportionnelles & lintensité lumineuse de
l'éclairage artificiel utilisé. Ainsi des couches situées a 20 métres plongeaient par pallier & chaque
augmentation de l'intensité de I'éclairage artificiel de surface, jusqu'a une profondeur de 40 métres,
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puis les harengs remontaient d'une strate a l'autre & chaque diminution d'éclairement. Ces travaux
ont été confirmés en bassin par Woodhead (1966), Halldorsson (1983), Foote (1987), et en milieu
naturel par Ona et Toresen (1988b). Des observations visuelles complémentaires, i l'aide d'une
caméra & haute sensibilité, permetiraient peut-&tre de mieux comprendre ces phénoménes.

3.3. Proposition d'un schéma réactionnel synthétique

Bien que la tiche semble particuliérement ardue, a partir des travaux antérieurs sur l'évitement, des
hypothéses développées notamment par Gerlotto ef al. (1990), & partir de nos observations et en
prenant en compte nos remarques sur les différences de réaction en fonction des espéces, des
régions et des conditions environnementales ou expérimentales exposées ci-dessus, il nous parait
intéressant de poser les bases d'un modele comportemental de l'évitement. Ce modéle a long terme,
pourrait englober 'ensemble des paramétres identifiés. Les deux hypothéses sous-jacentes a ce que
nous pourrions appeler un schéma réactionnel simplifié sont les suivantes :

- Premiérement, la réaction d'évitement des poissons face & un stimulus provenant dun navire est
variable en fonction de la nature de ce stimulus mais lintensité de la réaction induite dépend
également de la présence ou de l'absence d'autres stimuli. De ce point de vue, 'hypothése d'un
processus comportemental d'évitement discontinu en fonction des différents seuils d'intensité des
perturbations émises par un bateau (Gerlotto ef al., 1990) parait davantage plausible que celle dune
réaction continue et progressive (Olsen ef al., 1983).

- Deuxiémement, ce schéma serait valable quelle que soit la structure spatiale des poissons : en banc
de jour ou en couche dispersée, de nuit. Mais, au-dela de la sensibilité aux différents stimuli pergus
par les animaux et de leur filtrage sensoriel, les relations sociales privilégiées entre les poissons
impliqués dans un banc, permettraient aux individus non seulement de réagir mais d'organiser leur

fuite & travers l'expression de comportements de groupe particuliers et adaptés.

A partir de ces hypothéses il est ainsi possible de dresser un graphique de la réaction des poissons en
fonction des perturbations présentes et de la distance entre les poissons et le bateau (fig. 46).
L'échelle des réactions n'est pas quantifiée car aucun parametre objectif ne permet de mesurer l'effet
des perturbations sur les poissons (battement du coeur, taux d'adrénaline, vitesse de nage, ou autres
facteurs). Trois types de comportements peuvent étre distingués : la réaction d'alerte, ['évitement, et
la fuite.
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STIMULUS " °" POISSONS GREGAIRES = " " POISSONS SOLITAIRES ~~
OBLIGATOIRES
LOINTAIN
(sonore)
Recherche d'une Reperes visuels
cohésion sociale / \
Oui / \ Non Oui Non
(jour) (mmit) (jour/pleine lune) (mouvelle lune)
'EVITEMENT;" EVITEMENT
Reptres visuels
Non / \ Oui
v (nouvelle lune) (pleine June)
v
PROCHE : %
FUITE'
(> distance
d'approche)
PROCHE v
(< distance FUITE
d'approche) -

Fig. 46. Schéma symthéﬁgue des différentes réactions des goissons en fonction des Bertuxbaﬁops sonore ou

visuelle présentes, de la distance des poissons & la source de perturbation et du type de poisson impliqué.



3.3.1. La réaction d'alerte

La réaction d'alerte (de jour comme de nuit) est une réaction de faible intensité qui pourrait
correspondre & une polarisation des poissons dispersés de nuit ou en banc non perturbé de jour. En
effet, aucun déplacement n'a €té observé face au bateau sous voile. Aucune variation de position
angulaire n'a été décelée entre les parcours sous voile et aux moteurs. Enfin, aucune variation de TS
(tout au moins. pour les-poissons.de petites tailles) n'a-été. détectée entre les passages d'un navire
océanographique éclairé ou éteint. Cependant, au vu des nombreux travaux déja cités sur les
mécanismes sensoriels et sur l'influence notamment de la vitesse de nage sur la structure des bancs,
de jour, cetie polarisation s'accompagnerait d'une modification de la structure spatiale des bancs.
Cette modification counsisterait notamment en une diminution des distances entre les individus
favorisant ainsi la compression du banc. De nuit, du fait de l'absence de contacts visuels, la réaction

au stimulus n'induirait qu'une polarisation des individus.

En effet, il est couramment admis que les poissons pélagiques en couche dispersée de nuit dans des
conditions naturelles non perturbées ont des inclinaisons et des orientations trés variables (Buerkle,
1983, MacLennan ef al, 1987; Aoki et Inagaki, 1988). Mais, nous avons vu que lorsqu'une
perturbation sonore est émise dans l'eau, ces poissons bien que n'étant pas capable de localiser
immédiatement I'émission sonore, peuvent parfaitement la discerner du bruit de fond ambiant et se
polariser (Schuijf, 1975; Hawkins et Sand, 1977; Sorokin, 1989). Dans ce cas, cette réaction
dalerte correspondrait, la nuit, davantage & une posture d'évell quda une réaction d'alarme
proprement dite. Les poissons se polariseraient sous l'effet d'une perturbation mineure et
maintiendraient ainsi des contacts mécanosensoriels grace a leur ligne latérale (Pitcher ef al, 1976;
Partridge et Pitcher, 1980). En termes d'acoustique, cette réaction d'éveil se traduirait par une
position horizontale des poissons et donc par une standardisation des TS expliquant lidentité des
mesures de biomasse obtenues a la voile et au moteur. Ce comportement est lié sans ambiguité au

stimulus sonore pergu en premier.

3.3.2. 1'évitement

1'évitement est pris dans le sens restreint de parer 4 une éventualité c'est & dire de faire en sorte de
ne pas subir quelque chose. Nous le distinguons de la fiite dans le sens ou celle ci est une action
rapide face une menace. Dans ce sens, I'évitement ne concerne que les poissons en banc de jour qui
alarmés, ont la possibilité, sils ne sont pas piégés par le cone d'ombre acoustique, d'éviter
latéralement et de se metire ainsi 4 I'écart de la zone perturbée (cf. Glass et Wardle, 1989). Dans le
cas contraire, les observations au sonar effectuées en milieu naturel notamment par Misund et Aglen
(1992) montrent que les bancs ont tendance & nager en zigzag devant le bateau (voir fig. 33).

Lorsque la visibilité est restreinte, les contacts visuels seraient insuffisants pour favoriser l'expression

126



des comportements de groupe synchrone (comme par exemple I'effet de fontaine; Pitcher, 1986).
Dans ces conditions, les poissons en couche ou dispersés, de nuit, aprés avoir localisé la source de
I'émission sonore, seraient incapables d'éviter le navire.

Au vu des nombreux travaux que nous avons cités sur ce sujet, la distance d'évitement serait celle &
partir de laquelle les individus, en fonction des différentes conditions de l'environnement et de leur
physiologie (espéce);-sont capables de localiser la source-de perturbation aprés lavoir détecté. Ainsi,
les petits poissons pélagiques la nuit et sans lumiére resteraient dans un état transitoire de veille. Par
contre, les poissons plus gros (tels que ceux détectés au cours de la campagne EICHOANT 12), si
se sont des prédateurs, grice & leur meilleure acuité visuelle et parce qu'ils n'ont pas besoin,
contrairement aux poissons grégaires obligatoires, dune structure sociale pour réagir par
anticipation & une menace, seraient capables d'éviter latéralement le bateau avant son arrivée.

3.3.3. La fuite

La fuite concerne 4 la fois les poissons en banc de jour et dispersés ou en couche de nuit. Elle est
définie comme une action rapide face 4 une menace immédiate. Elle n'intervient chez la plupart des
animaux que lorsque la perturbation atteint une distance minimum d'approche ou distance de fuite
qui délimite la zone de sécurité de chaque animal. Cette distance minimum varie en fonction de
nombreux facteurs : externes tels que la visibilité, la température, la présence d'un congénére, ou
encore la nature, le nombre et lintensité des stimuli présents; ou internes tels que l'espéce, la

capacité d'un animal & distinguer une menace ou son stade de développement.

De jour, dans le cas ot ils sont piégés dans le cone d'ombre acoustique, les poissons en banc ne
pouvant éviter le danger, tentent alors de fuir mais ils ne le peuvent que dans l'axe du bateau en
plongeant sous la coque. Il est vraisemblable que, dans ces conditions (ou le danger se fait de plus
en plus pressant), les poissons accélérent leur nage et passent ainsi d'un état normal en condition
d'aérobiose, & des processus physiologiques en anaérobie pouvant les amener a la panique. Ce point
ne serait atteint par les bancs qu'au cours de leur fiite horizontale a proximité de la coque du bateau.
Lorsqu'ils rencontrent le stimulus visuel de la coque du bateauy, ils fiiient en plongeant sous le

bateau.

De nuit, cette réaction de plongée face au navire est la méme pour des poissons polarisés. La
différence est que ces poissons sont toujours en ¢tat de veille et ne réagiraient a la coque du bateau
que si le bruit est associé a un stimulus visuel tel qu'un €clairage brusque et intense. Le stimulus
sonore serait & lui seul insuffisant. Dans I'hypothése ot la lumiére de la lune a un impact sur ce
comportement, nous supposons qu'en période d'éclairement nocturne, les poissons sont capables

d'inspecter leur zone de sécurité notamment & partir des repéres visuels que forment les congénéres.
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Dans ce cas, les poissons, parce quils sont en situation d'apprécier rapidement la distance d'une
source visuelle perturbatrice ne présenteraient une réaction de fuite qu'au contact immédiat du
bateau. Clest 4 dire lorsque celui-ci rentre dans la zone de sécurité des individus. Cette réaction
s'effectue donc dans un secteur ot le sondeur est avengle (les quelques métres sous le bateau). Par
contre en période de nouvelle lune, les poissons polarisés dans l'obscurité et donc sans repéres
visuels auraient une réaction de panique face au choc dfi au changement brusque des conditions
d'éclairement. La réaction de-fuite s'effectuerait alors dés la-réception du signal lumineux intense,
plusieurs dizaines de métres devant la coque du bateau. Dans ce cas, la réaction deviendrait
détectable par le sondeur. Dans I'hypothése ou l'intensité de l'€clairage artificiel a une influence sur
ce comportement, nous supposons que la fuite ne serait déclenchée qu'au-deld d'un seuil lumineux
qui se situerait dans nos conditions d'expériences entre 500 et 1000 watts.
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4. OBSERVATIONS DES REACTIONS D'UN BANC DE POISSONS PELAGIQUES
FACE A UN LEURRE DE PREDATEUR ET AU COURS D'UNE PHASE DE
PREDATION

4.1, Introduction

A partir des observations de la structure interne d'un banc non perturbe et des résultats obtenus au
cours des différentes expériences sur ['évitement diurne et nocturne, nous avons distingué plusieurs
phases d'activité d'un banc. En présence de perturbations, nous avons décelé différentes réponses,
d'une part, en fonction de la nature et de lintensité des stimuli et, d'autre part, en fonction de la
période du nycthémére. Ce dernier point fera I'objet de la derniére partie car il concerne davantage
les variations temporelles & moyen terme des structures spatiales des bancs que les modifications de
leur organisation spatiale. Ces résultats nous ont amené a supposer l'existence d'une chaine
discontinue de réactions d'intensités croissantes en fonction des stimuli (visuel ou sonore) issus d'un
navire. Nous avons alors soupgonné qu'un processus similaire apparaissait en présence des différents
stimuli émis par un ou plusieurs prédateurs. Afin d'analyser plus en détail les comportements
d'alerte, d'évitement et de fuite & l'intérieur de la structure en banc de jour; pour mieux définir ces
comportements, et afin de comprendre comment se traduisent les différentes phases de transition en
terme d'occupation et de structure spatiale dans le milieu naturel, nous avons mis au point une
méthode d'observation dans la baie de Grande Anse, en Martinique sur un banc d'Harengula
clupeola (Fréon et al., 1993b).

4.2. Méthodologie

Harengula clupeola est un petit pélagique cbtier mesurant en moyenne 12 centimetres de longueur
4 la fourche. Cette espéce se maintient dans la baie pendant la journée en formant-un banc de
plusieurs milliers d'individus. A partir de nos observations, la biomasse estimée de ce banc ne
dépasse pas deux tonnes soit environ cent mille individus. Les observations ont été réalisées en juin
1991, pendant trois jours consécutifs, uniquement en début de matinée et pendant une heure et
demie & deux heures d'enregistrement effectif par jour. Les conditions d'observations ont été

satisfaisantes avec une eau claire, une mer calme et peu de vent.

La méthode d'observation consiste & suivre I'évolution de la structure du banc lors des passages
répétés du dinghy, tractant un leurre de prédateur et, lors de lattaque de vrais prédateurs.
L'expérience avec le leurre s'est déroulée le premier et le deuxiéme jour, celle avec les prédateurs, le
troisiéme jour. Cette méthode associe les observations acoustiques et visuelles selon le méme
principe que lors des observations de banc non perturbés (enregistrements acoustiques & partir du

dinghy, prises de vues aériennes a partir de 'ULM et observations vidéo sous-marines par un nageur
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en surface, cf. chapt I, § 1). Les remarques sur les éventuelles perturbations dues a lutilisation de ce
matériel ont été signalées précédemment. Le lecteur pourra s'y reporter au chapitre I (§ 3.2.).

Afin de dissocier l'effet du bateau de celui du leurre, ce demier, attaché a un fil en Nylon
transparent, se déplace quarante métres derriére le dinghy soutenu par une bouée 10 métres
derriére. Chaque jour, les passages se sont succédé de fagon irrégulicre (de 1 et 5 minutes
d'intervalle) & des vitesses comprises entre 3.5 et 5 noguds. Nous noterons que puisque la distance
entre le bateau et le leurre, et le poids de ce dernier sont fixes, la profondeur du leurre est
inversement proportionnelle & la vitesse du bateau. Globalement, le leurre est alors situé en surface
entre 4.8 et 5 noeuds, en i)leine eau entre 4.2 et 4.4 noeuds ou sur le fond entre 3.6 et 3.8 noeuds. A
partir de 44 tentatives, 31 observations réparties sur trois jours nous ont permis de mesurer la
réaction des poissons & limpact du leurre. Seules, 15 traversées sur les deux premiers jours ont pu
étre correctement photographiées a partir de I'ULM et 8 observations pendant un seul jour ont été
obtenues avec des enregistrements acoustiques simultanés corrects. Ces observations ont été ensuite
comparées avec celles obtenues le troisiéme jour, ol nous avons pu suivre I'évolution de la structure
du banc lors de la chasse et des attaques de trois prédateurs (Eutfynnus sp.). Au cours de cette
expérience, 8 séquences vidéo sous-marines et 70 photographies aériennes en série discontinue nous

ont permis de suivre I'évolution du banc pendant une durée totale de 40 minutes.

L'emploi d'un leurre a pour principal intérét d'étudier séparément les effets des différents stimuli qui
émanent d'un prédateur. Ce leurre est un moulage dune bonite (4uxis thazard) de 60 cm, en résine,
et peint des couleurs approchées du modéle (fig. 47). A l'exception des deux anneaux permettant
I'accrochage il ressemble & un vrai prédateur. En ce sens on objectera peut-étre quil s'agit 12 d'un
luxe inutile et quil aurait été sans doute opportun de tester tout d'abord l'effet dun leurre plus
grossier. Néanmoins, nous verrons par la suite que les différences entre les réactions induites par
notre leurre et les vrais prédateurs sont suffisantes pour que, dans un premier temps, elles puissent

nous aider a tester :
- 1) l'avantage antiprédateur hypothétique du banc
- 2) & décrire précisément les comportements d'évitement et de fuiite

- 3) & analyser linfluence de ces comportements sur la structure spatiale du groupe.
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Fig. 47. Photographie du leurre de bonite (Auxis thazard) utilise pour mesurer
linfluence dun stimulus visuel perturbateur sur les réactions des bancs
d'Harengula clupeola a Grande Anse (Martinique).
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4.3, Résultats

4.3.1. Influences des passages répétés du dinehy tractant le leurre

a) Résultats des observations sous-marines.
- Réactions a l'arrivée du bateau

Les observations sous-marines montrent tout d'abord, une plongée systématique du banc a
l'approche du bateau. Cette plongée s'effectue davantage vers l'avant ou latéralement, que vers
l'arriére. La distance de réaction est difficile & estimer précisément sous 'eau. Néanmoins, & partir de
7 passages (ou les biais dus a des effets de parallaxe sont limités), cette distance a pu étre estimée.
Elle varie de 8 a 15 metres et semble relativement indépendante de la vitesse du bateau.

La plongée concemne l'ensemble des poissons dans la couche d'eau mais elle est déclenchée par la
fuite des individus situés en surface et qui apergoivent la coque en premier. Elle est exécutée
pendant 7 secondes (moyenne sur 16 observations) soit au cours d'une seule vague continue, soit
. par 2 ou 3 vagues rapides et successives. Le banc se stabilise dans les couches inférieures formant
parfois une nappe sur le fond. Entre chaque passage, les poissons remontent a la surface (ce qui
positionne le banc en pleine eau) et plongent 4 nouveaun au passage suivant.

- Comportements observés a limpact du leurre

Les réactions des poissons a l'impact du leurre (arrivée du leurre dans le banc) sont beaucoup plus
nuancées. Au cours de 31 séquences correspondant & 27 minutes d'observation, 71 données ont été
recueillies. Six formes majeures de comportements locaux ont été observées. Ces comportements
font partie des formes actives de protection répertoriées dans la premiére partie (chapt I, § 9). Ce
sont :

-1) la plongée du banc face au leurre.

-2) leffet de fontaine c'est & dire une scission momentanée des poissons devant le leurre puis,

lorsque cet effet est complétement exécuté, un regroupement derriere le leurre et une poursuite
massive de celui-ci (Pitcher et Wyche, 1983; Hall ef al., 1986).

-3) la vague d'agitation ou "effet Trafalgar" c'est & dire une propagation par vague d'une onde

frémissante due & une bréve accélération des poissons concermnés (Radakov, 1973; Webb, 1976;
Pitcher, 1979a).
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-4) la fuite latérale qui entraine la formation d'un "mur" dense (fig. 48) par un effet de compression

locale et soutenue.
-5) Ia fuite frontale (vers l'avant ou vers l'arriére par rapport au leurre).

-6) l'expansion instantanée-observée le plus souvent 3a-suite des vagues d'agitation. Cette réaction
est un éclatement trés rapide et furtif des poissons dans toutes les directions. Elle est considérée
dans la littérature comme un effet de confusion. En effet, ce comportement des poissons en banc
consiste & multiplier (de fagon factice) le nombre de cibles potentielles dans le champ de vision du

rédateur afin que celui-ci, dans l'incapacité d'en choisir une, n'en choisisse finalement aucune.
p q >

Nous avons noté, dans le tableau 3, les occurrences de chacun de ces comportements en fonction de
la position du leurre dans la colonne d'eau. Le test de % montre que le banc évite davantage le
leurre sur le fond par des évitements latéraux avec formation d'un mur dense et par des effets de
fontaine, 11 évite le leurre plus souvent par des vagues d'agitation et des expansions instantanées
Jorsqu'il est en pleine eau. Enfin, il fuit le plus souvent en avant ou en arriére lorsque le leurre est

pres de la surface.

b) Analyse des observations aériennes et acoustiques

Les observations aériennes nous ont permis dans un premier temps de localiser le banc dans la baie.
Globalement, nous noterons que le périmetre dans lequel nous avons effectué ces observations est
relativement limité (de soixante mille 4 soixante dix mille m?) comparativement & la surface de la
baie d'environ 1.5 km? Ce périmétre restreint est Ja conséquence d'un faible déplacement du banc
entre chaque passage du bateau. Le plus fort déplacement est observé au cours du second jour entre
le premier et le second passage. Il est approximativement de 150 4 200 metres en 4 minutes (voir
fig. 54A).

Dans un deuxiéme temps, la lecture synchrone des prises de vues aériennes et des images vidéo
sous-marines a permis d'observer linfluence du leurre et des comportements qu'il induit sur la
structure et lenveloppe du banc. Nous avons ainsi pu suivre I'évolution de la forme du banc,
mesurer sa surface et calculer son indice de circularité (rapport de la longueur moyenne sur la
Jargeur moyenne). Les enregistrements acoustiques ont permis de mesurer la densité moyenne du
banc sur le passage du dinghy et de construire des coupes transversales des densités acoustiques le
long de cet axe. Huit observations visuelles et 4 enregistrements acoustiques représentatifs de ces
variations sont décrites dans le paragraphe suivant. Afin de simplifier 'exposé de ces résultats, nous
décrirons tout d'abord la structure spatiale des formes observées puis, & partir de cette analyse, nous
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- Fig. 48A. Observation sous-marine d'un banc d'Harengula clupeola perturbé par
les passages successifs dun.dinghy tractant un leurre de bonite (4uxis thazard).
Vue dun "mur" dense aprés un évitement latéral du leurre.

Fig. 48B. Observation sous-marine d'un banc d'Harengula clupeola perturbé par
les passages successifs d'un dinghy tractant un leurre de bonite (Auxis thazard).
Tdem 48A.

Fig. 48C. Observation sous-marine d'un banc d'Harengula clupeola perturbé par
les passages successifs d'un dinghy tractant un leurre de bonite (4uxis thazard).
Vue de la structure interne polarisée au cours dune phase de compression du
banc.
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Comportement Leurre Leurre Leurre Total
sur le fond en pleine ean en surface

Plongée 2 1 2 5
Evitement Jatéral 7 6 2 15
Effet de fontaine 5 2 1 8
Vague d'agitation et 10 19 6 35
expansion instantannée
Evitement frontal 5 2 1 8
Nombre de séquences 11 10 10 31
Durée totale d'observation 501 620 497 1618
des phases (sec.)

Tableau 3. Occurences des comportements de fuite et d'évitement des poissons en banc, face au
leurre, en fonction de sa position dans la tranche d'eau.
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Numéro du passage - 1 1 2 2 3
Figure T S1A(2) S1A(3) 51B(4) SIB(6) 51C(7)
Heure Th 07 7h 09 10s 7h 09 30s 7h13 7h13min30s 7h 17
Stress présent Aucun Bateau + Leurre  Post stress Batean + Leurre  Post stress Bateau + Leurre
Densité moy. (u.a.) - - - 1780 - 1280
Hauteur (m) - - - 2-24 - 2.5-3
Profondeur (m) - - - 3.5-4 - 3 ,
Altitude (m) - - - 15-2 - 1.5-2
Surface (m?) 1300 - 1350 1160 - 1210 800 - 850 1100-1150 1100-1150 750 - 800
Circularité 23 33 3.5 1-1,1 1,1-13 2.2
Réaction locale Auncune Plongée + Plongée + - Evit, frontal +
Evit. latéral Effet de fontaine vagues d'agitation
Réaction globale Aucune Aucune Compression Aucune Aucune -
Numéro du passage 3 4 5 5 5 6
Figure 51C(8) - 51D(10) 51D(11) 51D(12) 51E(13)
Heure 7h1730s 7h22 7h23 7h 23min 20s 7h 23min 40s  7h 29min
Stress présent Post stress Bateau+Leurre  Approche bateau Bateau + Leurre Poststress ~ Approche batean
Densité moy. (u.a.) - - - 710 - -
Hauteur (m) - - - 1,7-35 - -
Profondeur (m) - - - 2,0-7,0 - -
Altitude (m) - - - 6,0-1,0 - -
Surface () 700 - 750 690 - 740 550 - 600 - 450 - 500 420-470
Circularité 15 6.3 5 - 3.6 10
Réaction locale Effet de fontaine Evit. latéral + Flongée Evit. latéral - Plongée
vagues d'agitation
Réaction globale Compression  Séparation avortée - Compression Dérive -
Numéro du passage 6 6 7
Figure S51E(14) S1E(15) -
Heure 7h 29min 30s  7h 29min 40s 7h 31
Stress présent Bateau + Leurre Post stress Bateau + Leurre
Densité moy. (w.a.) 5030 - -
Hauteur (m) 2.5 - -
Profondeur (m) 35 - -
Altitude (m) 0.5 - -
Surface (m?) 420 - 470 310 - 360 590 - 640
Circularité 2.6 2,0-2,1 7.6
Réaction locale Evit. latéral Evit. latéral +
Vagues d'agitation
Réaction globale Compression ~ Compression+  Séparation
dérive avortée

u.a: unité arbitraire. Circularité: rapport de la longneur moyenne sur la largeur moyenne. Hauteur: épaisseur du banc. Profondeur:
distance du banc & la surface. Altitude: distance du banc au fond. Evit. Latéral: évitement latéral du leurre avec formation d'un
"mur" dense. Dérive: déplacement du banc par rapport & I'axe de la traversée (voir figure 51 et texte).

Tableau 4. Données sur les caractéristiques du banc et les réactions aux différents stresses au cours des
traversées du dinghy tractant le leurre lors du second jour d'observation.
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analyserons I'évolution des différents paramétres (forme, surface, circularité, densité acoustique).
L'ensemble des résultats est récapitulé dans le tableau 4.

- Analyse des structures spatiales observées

Deux types principaux de forme ont ét€ observés : une forme simple, circulaire plus ou moins
distendue et une forme amiboide plus irréguliére.

La forme circulaire est une forme relativement stable du banc. Elle est observée lorsqu'il est
immobile ou lorsqu'il se déplace lentement. Au cours de notre étude, une seule observation montre
ce type de forme. Dans ce cas (fig. 49A) aucune modification de I'enveloppe du banc n'est observée
au cours du passage du leurre. La surface (approximativement de 1100 & 1150 m?) reste stable avec
un indice de circularité compris entre 1 et 1.1. Le banc se maintient sur la méme zone sans
déplacement apparent bien que les variations de densité a lintérieur du banc dessinent des aires plus
sombres en bordure du banc témoignant d'une fuite latérale de chaque cdté du leurre avec une
amorce d'effet de fontaine. En ce qui concerne la densité acoustique, la moyenne est de 1780 (unité
arbitraire). La coupe transversale montre une répartition spatiale hétérogene des densités (fig. 49B).

La forme amiboide est instable et plus fugace que la forme circulaire. Nous lui avons donné ce nom
car & la maniére des pseudopodes d'une amibe, les extrémités du banc s'étalent ou se contractent,
parfois & une vitesse surprenante, modifiant ainsi rapidement l'enveloppe et la surface du banc. Deux
types de forme amiboide peuvent étre distingués : une forme amiboide simple et une forme
caractéristique en sablier. Cette forme en sablier est similaire en tout point a celle décrite par
Radakov (1973) mais, toutefois, a une €chelle bien supérieure. Il est intéressant de noter a ce propos
que dans la littérature cet effet concerne les mouvements de quelques poissons 2 l'intérieur de bancs
souvent de petites tailles, en aquarium ou en bassin. De méme, dans notre description de la structure
interne d'un banc non perturbé, nous avons vu que les comportements d'inspection, qui procédent
par de bréves excursions en bordure du banc, forment également des structures en sablier jusqu'a ce
que le groupe d'explorateurs revienne précipitamment vers le groupe principal. Ici, c'est I'ensemble
du banc composé de plusieurs milliers dindividus qui réagit. Dans ce cas la forme en sablier
correspond & des tentatives de séparation du banc en deux, entrainant un €tirement au centre du

banc et des regroupements aux extrémités.

Les figures 50A, 50C, 51C et 51E, montrent des formes amiboides simples. Daps les deux
premiéres figures, la forme initiale s'arrondit aprés le passage du leurre dessinant une forme
lenticulaire caractéristique. Toutefois, cette transformation n'entraine pas de modification importante
de lindice de circularité (cf. tabl. 4). Dans le premier cas (fig. 50A), la surface du banc est stable et
un effet de fontaine est observé a l'impact du leurre. Dans le deuxieme cas (fig. S0C), la surface
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sans modifications de la forme du banc.

- (B) Enregistrement acoustique pendant la traversée.
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diminue par compression de la zone latérale gauche passant ainsi de 850 & 550 m2, A I'inverse, la
figure 51C, montre un banc au contour arrondi qui s'étale apres le passage du leurre. La surface et
l'indice de circularité restent stable bien qu'aprés une fuite en avant observé a l'impact du leurre, les
poissons entament un effet de fontaine avec un retour sur le leurre. Enfin, la figure 51E, montre un
banc avec une forme initiale trés allongée. Au cours du passage du leurre ce banc se contracte tout
d'abord- de la périphérie vers le centre en réduisant sa surface de 450 & 350 m? puis se déplace au-
dela de la trajectoire du bateau et du leurre: Lindice de circularité diminue nettement passant de 10
4 2. L'enregistrement acoustique simultané montre une trés forte homogénéité spatiale des densités.

La moyenne des densités, selon la méme unité arbitraire que précédemment, est de 5040.

Les formes amiboides en sablier sont dessinées dans les figures 50B, 51A et 51D. Dans les figures
50B et 51A, le sablier se construit au cours du passage du leurre sans modification de la surface du
banc ni de déplacement hors de la zone perturbée. Dans ces deux cas, la formation de cette
structure ne conduit pas a une séparation du banc en deux aprés le passage du leurre mais & un
nouveau regroupement avec une soudure des deux groupes. Clest ce regroupement que nous
observons dans la figure 51D. Dans ce cas, le leurre provoque une contraction du banc qui passe
ainsi d'une surface de 570 & 470 m? et fuit hors de la trajectoire du leurre. Les valeurs de lindice de
circularité sont comprises entre 3.5 et 5. La coupe transversale des densités acoustiques montre
deux zones contigués distinctes (fig. 52A2), l'une en surface de faible densité et hétérogéne, l'autre
prés du fond dense et homogene. La valeur moyenne de la densité acoustique est relativement faible
(710 unités).

- Evolution des formes et des structures

1'évolution de ces structures au cours du premier jour ne montre pas de tendance marquée dans la
succession des formes et des surfaces (fig. 50). Par contre, le second jour (fig. 51), la succession des
séquences permet d'extraire trois résultats importants. Premiérement, la surface du banc a tendance
4 diminuer passant en moyenne de 1000 m? & 300 m? Deuxiémement, les enregistrements
acoustiques indiquent une augmentation progressive, concomitante, de 'homogénéité spatiale de la
structure interne du banc (fig. 52). Troisiémement, & l'exception de la premiére séquence qui
concerne le banc avant son plus long déplacement (il n'est donc pas situé sur la méme zone et dans
le méme pas de temps), le banc passe progressivement d'une forme circulaire & une forme amiboide
réguliére puis & une forme en sablier. Cette forme en sablier se résorbe et dessine alors une forme

lenticulaire caractéristique d'un banc en déplacement (Hara, 1985a et b).
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c¢) Résumé des résultats de la phase de perturbation avec le leurre
Nous retiendrons cing points majeurs.

1) L'ensemble des réactions s'est effectué dans un périmétre relativement restreint par

rapport, 4 la superficie de la baie.

2) Les réponses des poissons aux passages du dinghy sont assez constantes dans leur forme
et dans leur intensité alors que celles face au leurre sont beaucoup plus variables. Nous noterons
notamment que les réactions des poissons 3 limpact du leurre dépendent de sa position dans la
tranche d'eau : elles sont différentes lorsque le leurre est situé sur le fond ou en pleine eau et lorsqu'il

est en surface.
3) Ces réactions provoquent la formation de trois structures distinctes : la forme circulaire,
la forme amiboide simple et la forme en sablier. La premiére semble étre une structure relativement

stable et peu perturbée par rapport aux deux autres.

4) Les formes en sablier qui témoignent de l'amorce dune séparation se résorbent

systématiquement apres leur formation.

5) Les coupes transversales des densités acoustiques montrent une augmentation
progressive de I'homogénéité de la structure spatiale.

4.3.2. Résultats des observations de la phase de prédation

a) Analyse a partir des observations sous-marines

Le troisieme jour, nous avons observé les réactions du banc face & trois prédateurs naturels
appartenant vraisemblablement & l'espéce Euthynnus sp.. Sur les 40 minutes d'observation, 14
minutes d'enregistrement effectif ont été obtenues. Au cours de cet enregistrement nous avons pu
suivre, in sity, a partir de 8 séquences principales, 7 comportements de chasse et analyser les
réactions qu'ils induisent sur le banc.

L'étude de I'évolution de la structure interne montre que le banc passe par des phases d'expansion et
de compression locales qui se succedent en fonction des menaces pergues. Lors des phases
d'expansion, la structure interne se dilate localement entrainant la formation de vacuoles et
l'apparition momentanée de comportements alimentaires. Ces phases, de courte durée ne concernent

que 10% de la durée totale d'enregistrement. Dés qu'une menace est pergue, le banc réagit soit par
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Fig. S3A. Observation aérienne d'un banc d'Harengula clupeola & Grande Anse
(Martinique) chassé et attaqué par trois prédateurs (Euthynus spp.). Exemple de
structure en boule compacte caractéristique d'une réaction globale du banc aprés
l'application répétée de plusieurs stimuli perturbateurs (voir texte).

Fig. 53B. Observation aérienne d'un banc d'Harengula clupeola i@ Grande Anse
(Martinique) chassé et attaqué par trois prédateurs (Euthynus spp.). Vue d'un
banc dense en fuite massive et tres rapide ( le plongeur situé a l'arriére a du mal a
maintenir le contact avec le banc).

Fig. 53C. Observation aérienne d'un banc d'Harengula clupeola & Grande Anse
(Martinique) chassé et attaqué par trois prédateurs (Euthynus spp.). Vue dune
scission du banc apres une attaque de prédateurs. Le banc principal (au premier
plan) amorce une nouvelle séparation avec la formation d'une structure en sablier
(voir texte).



des évitements latéraux brefs, mais intenses, soit par des fhites massives et soutenues. Nous
retiendrons quatre points essentiels quant & ces réactions.

1) Elles exercent une pression continue sur 'ensemble des individus.
2) Elles s'expriment pendant prés de 40% de la durée totale d'observations.

3) Elles sont accompagnées de nombreux changements d'orientation synchrones, qui parfois
sont des demi-tours, ainsi que par des vagues d'agitations bréves et brutales. Ces mouvements
favorisent le rassemblement des individus. Une seule expansion instantanée a été observée

provoquant une rupture momentanée de la cohésion du banc.

4) Elles provoquent un regroupement et une compression des poissons et entrafnent soit la
formation d'un banc dense et polarisé soit la formation d'une boule compacte. Ces deux structures

sont exhibées pendant prés de 50% de la durée totale d'observation.
L'ensemble de ces réactions est récapitulé dans le tableau S.

En ce qui concerne l'activité des prédateurs, leur vitesse de nage trés rapide et la relative turbidité de
l'eau, ce jour la, n'ont pas permis de détecter ces derniers de fagon continue. Ainsi, les premiéres
séquences vidéo ne permettent d'identifier tout d'abord que 2 prédateurs; le troisiéme n'est visible
que 14 minutes aprés le début de l'expérience. Au cours des 7 séquences ot nous les avons apergus,
ils sont le plus souvent "collés" sur le fond, en nage rapide. Leur activité de chasse a des signes
distinctifs caractéristiques d'un comportement coopératif (Curio, 1976). En effet, au cours de ces
phases, les prédateurs sont toujours observés en formation groupée et effectuent des passages
rapides en périphérie du banc tout en exhibant des comportements de menace latérale. Sous ce
terme nous désignons une conduite particuliére ot les prédateurs frolent le banc en changeant de
direction ou en zigzaguant derriére lui. Ces manoeuvres n'ont €té observées que sur la zone

d'investigation de l'observateur mais sont sans doute exhibées tout autour du banc.

b) Analyse des observations aériennes et acoustiques

En ce qui conceme les observations aériennes, nous noterons tout d'abord qu'elles se sont effectuées
sur un périmeétre beaucoup plus grand que celui calculé lors de nos observations avec le leurre (de
l'ordre de 220 mille a 230 mille m?). Cet élargissement de la zone d'observation a deux causes
principales. Premiérement, le banc s'est déplacé & plusieurs reprises. Ainst, entre la premiére et la
seconde séquence, il a parcouru, approximativement, en une seule fois plus de 400 meétres en 4

minutes puis, s'est & nouveau déplacé de la méme distance au cours des trois séquences suivantes
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revenant ainsi prés de la zone initiale. Deuxiémement, le banc s'est & deux reprises scindé en deux
groupes de taille inégale (fig. 53) . Dans les deux cas, les parties les plus petites ont migré hors de la
zone de chasse des prédateurs. L'ensemble de ces déplacements est récapitulé sur le plan de la figure
54B avec les distances approximatives et les heures qui correspondent & chaque séquence.

A partir des 70 photographies prises durant Iheure de vol, cing séquences ont pu €tre analysées
correctement. La premiére (fig. S5A) montre une forme en sablier d'une surface de 680 & 730 m?
L'interruption des observations aériennes au cours de la formation de cette structure n'a pas permis
de déterminer avec précision la suite des événements. Néanmoins, les observations sous-marines
associées, montrent une fuite massive dune partie du sablier vers l'autre. Cette fuite présume
davantage une résorption rapide de I'étranglement et la soudure des deux parties que dune

séparation définitive.

Ensuite aprés un long déplacement, nous retrouvons le banc au début de la seconde séquence, sur
une zone trés €loignée de la premicre. Sa forme est alors amiboide, sa surface de 320 & 370 m? et,
au vu du fort contraste avec le fond, sa structure semble dense et homogeéne (fig. 55B). Au cours de
cette séquence, les prédateurs qui ont maintenu le contact pendant le déplacement du banc, aprés de
nouvelles menaces, l'attaquent et provoquent alors une premiere séparation en deux groupes
distincts aprés la formation d'une structure en sablier (fig. 55B(5)). Le groupe le plus petit (de 80 a
. 110 m?) fuit hors de la zone de prédation, I'autre (310 & 360 m?) s'y maintient. En ce qui concerne
l'attaque, aucune observation sous-marine précise des prédateurs n'a pu étre faite du fait de la
rapidité d'exécution de cette manoeuvre. Cependant, au cours de cette s€quence, nous avons pu
observer, 4 la caméra vidéo, une réaction du banc qui semble témoigner de cette attaque. En effet,
aprés une fuite massive et un demi-tour synchrone, les poissons forment une boule extrémement
compacte. Pendant la fuite, cette boule semble percée par une fléche qui forme une excavation nette
dans l'enveloppe du banc pendant une demi seconde (12 images) et provoque une accélération

subite du banc.

La troisiéme séquence décrit le déplacement progressif qu'entame ce banc, quelques minutes apres,
suite & de nouvelles menaces. Sa forme est ovoide, sa structure dense et homogeéne et sa surface
approximativement de 360 & 420 m? (fig. 55C). Ce déplacement plus lent que le premier raméne le
banc 4 proximité de la zone initiale. 1l est suivi d'une nouvelle séparation (fig. 55D) dont I'évolution
est similaire 4 la premiére. Le groupe principal se déplace a nouveau rapidement sur cette zone et

entame, par la suite, une nouvelle séparation qui avorte.

Au cours de ces observations, deux enregistrements acoustiques ont pu étre effectués & partir du

dinghy en dérive sur le banc. Les coupes transversales des densités acoustiques sont présentées dans
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Figure 55A(1) S5A(3) 55B(4) 55B(3) 55B(6S1) 55B(652)

Heure Th12 7h12 20s 7Th18 7h19 : 7h 22 30s Th 22 30s
Stress présent Chasse prédateurs Chasse prédateurs Chasse prédateurs Chasse prédateurs Chasse prédateurs Chasse prédateurs
Densité moy. (u.a.) - ' - - - 1560 -
Hauteur (m) - - - - 2,0-3,0 -
Profondeur (m) - - - - 3 -
Altitude (m) - - - - 0.5 -
Surface (%) 680 - 730 680 - 730 320-370 540 - 590 310 - 360 80-110
Circularité 9 9 4 7 32 3
Réaction Jocale Evit. latéral + Evit, latéral + Evit. latérale Evit. latéral - -

vague dagitation vague d'agitation
Réaction globale  Amorce de Séparation Compression Séparation Dérive + Dérive +

séparation avortée compression compression
Figure 55C(7) 55C(8) 55d511) 55D(1252) 55D(1281)
Heure Th 25 7h 26 30s 7h 29 20s 7h 30 7h 30
Stress présent Chasse prédateurs Chasse prédateurs Chasse prédatenrs Chasse prédateurs Chasse prédateurs
Densité moy. (w.a.) - - 2345 - -
Hauteur (m) - - 4,0-4,5 - -
Profondeur (m) - - 1,0-1,5 - -
Altitude (m) - - 1,0-1,5 - -
Surface (m?) 360 - 420 310 - 360 350 - 400 170 - 180 60 -80
Circularité 1,3 1,1 5 33 1.3
Réaction locale Plongée + - Evit. latéral + Evit. latéral -

Evit. latéral effet de fontaine
Réaction globale - Dérive + * Séparation Dérive + Dérive +

Compression compression compression

u.a: unité arbitraire. Circularité: rapport de la longueur moyenne sur la largeur moyenne. Hauteur: épaisseur du banc. Profondeur:
distance du banc 4 la surface. Altitude: distance du banc au fond. Evit. Latéral: évitement latéral du leurre avec formation d'un "mur"
dense. Dérive: déplacement du banc hors de la zone initiale (voir figure 55 et texte).

Tableau 5. Données sur les caractéristiques du banc et les réactions des poissons aux chasses et attaques de trois
prédateurs (Euthynnus spp.) lors du troisiéme jour d'observation.
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Fig. 54. Trajectoires des bancs dans la baie de Grande Anse au cours du deuxiéme jour lors
de’:l'expénence avec le leurre 5

A) et au cours du troisiéme jour (B), lors de I'attaque des trois
prédateurs (Euthynnus spp.).
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Fig. 55. Evolution des surfaces et des formes des bancs obtenues a partir des vues aériennes, au cours de chasses
et d'attaques de trois prédateurs, lors du troisiéme jour d'observation. Les cadres de chaque banc sont des repéres
permettant de mesurer les déplacements des bancs. .
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jour lors de la phase de prédation. . . .

- A: Enregistrément acoustique & partir du dinghy en dérive & 7h 23 min (fig. 55B6).

- B: Enregistrement acoustique a partir du dinghy en dérive a 7h 30 min (fig. 55D12).
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la figure 56. Elles correspondent aux séquences numéro B(6) et D(12) de la figure 55. Elles
indiquent une forte densité acoustique moyenne et une homogénéité spatiale importante.

c) Résumé

En résumé, a partir de I'étude de I'évolution des formes; des variations concomitantes des surfaces et
des comportements de fuite associés, nous noterons que :

-1) la formation en boule compacte (associée & de trés grandes vitesses d'exécution des
conduites d'évitement), -2) les séparations & répétition en plusieurs bancs et enfin -3) les fuites
rapides et massives de l'ensemble du banc hors de la zone de perturbation, sont caractéristiques de
cette phase de prédation. Aucune de ces formes et aucun de ces comportements tout au moins avec

une intensité aussi forte n'a ét€ obtenus avec le leurre.

4.4. Analyse des résultats

En ce qui conceme la dynamique des réponses et la variabilité de la structure spatiale du banc
d'Harengula clupeola de Grande Anse, nous noterons tout d'abord que ce banc a une structure
spatiale hautement instable. Sa forme sa surface et sa densité peuvent, pour une méme biomasse,
varier considérablement en quelques minutes. Ces résultats sont en accord avec les observations
aériennes et acoustiques effectuées sur la sardine, Sardinops ocellata, de la cote ouest de I'Afrique
du sud, par Cram et Hampton (1976) et sur la sardine, Sardinops melanostica, des cbtes japonaises
par Hara (1985a et b).

Ainsi que nous l'avons fait remarquer lors de notre étude de la structure non perturbée, cette
variabilité de la structure spatiale n'a pu étre mis en évidence que gréce & des observations & grande
échelle (dépassant largement celles d'un bassin ou d'un aquarium) et sur un nombre considérable de
poissons en regard de celui utilisé dans les études antérieures. Cette échelle d'observation nous a
permis d'observer des structures et des comportements différents, simultanément mais dans des
localisations différentes du banc. Par exemple, au cours de l'expérience avec le leurre ou avec les
prédateurs, des comportements alimentaires & l'arriére du banc ont pu étre observés pendant qu'une
fuite était observée a l'avant. De méme des réactions d'évitement latéral avec formation d'un mur
dense pouvaient progressivement "se transmettre" a des poissons qui quelques secondes auparavant
formaient une structure vacuolaire caractéristique des structures non perturbées. Néanmoins, nous
avons pu obtenir des résultats cohérents & partir de I'étude comparative de l'influence du leurre et

des vrais prédateurs.

151



L'analyse de cette dynamique nous améne & distinguer les réponses locales vis & vis du leurre ou du
prédateur, des réactions globales du banc. Les réactions locales sont celles observées & limpact du
leurre. Les réactions globales concernent l'ensemble du banc. Elles affectent I'ensemble de la
structure sociale du banc. Ce sont : les processus de compression, les mouvements de dérive ou de
déplacement du banc dans la baie et enfin le phénoméne de séparation provoquant la scission du
banc en deux groupes. Nous verrons dans la suite de cette section comment I'étude comparative de
linfluence du leurre et des prédateurs peut nous permettre-de classer les comportements observés
dans chacun de ces groupes. Nous tenterons a partir de cette classification de comprendre comment
s'établissent les interactions comportementales enire l'organisme et son environnement.

4.4.1. La hiérarchie des réponses locales

Au cours de nos observations sur l'impact du leurre, nous avons décrit six types de comportements
locaux : l'effet de fontaine, la fuite latérale ou frontale, la vague d'agitation, 'expansion instantanée
et la plongée. L'intensité de chacune de ces réactions peut-éire estimée en fonction de la vitesse
d'exécution et du nombre de poissons concernés. Ainsi, en appliquant ces deux critéres & chacun des

comportements, nous pouvons distinguer deux groupes de réactions :

- un groupe de réactions de forte intensité qui réunit les fuites latérales avec formation d'un mur
dense, les effets de fontaine, les vagues d'agitation et les expansions instantanées. L'effet de fontaine
et la formation d'un mur dense seraient les réactions les plus intenses en nombre de poissons
concernés. Cependant, les vagues d'agitation et surtout les expansions instantanées provoquent les
réactions les plus rapides. A défaut de plus amples informations sur les critéres permettant de

mesurer l'intensité de ces réactions locales, nous les inclurons dans ce groupe sans les dissocier.

- un groupe de réactions de faible intensité qui concerne les réactions de plongée et les fuites en
avant ou en arriére. Ces réactions sont moins rapides et concernent un nombre plus restreint
d'individus que les réactions précédentes. De plus, contrairement aux précédentes, elles n'ont jamais

été observées face aux vrais prédateurs.

A partir de cette premiére classification et en fonction du test de y? effectué précédemment, nous
pouvons déduire que les positions du leurre sur le fond ou en pleine eau sont des stimuli équivalents
présentant un danger plus important que le stimulus leurre en surface. En effet ce sont eux qui
provoquent le plus grand nombre de réactions locales de forte intensité. Ce nombre est
significativement plus faible dans le cas ou le leurre est en surface. Les réactions de faible intensité
sont, par contre, exhibées essentiellement lorsque le leurre est en pleine eau. Le nombre de ces

réactions est significativement plus faible dans le cas ot le leurre est au fond ou en pleine eau.
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Nous apporterons & ce sujet deux précisions.

Premiérement, & partir des réactions des poissons face & de vrais prédateurs, il est possible de
confirmer partiellement cette classification. En effet, nous avons vu dune part que les
comportements induits par le leurre sont différents selon la profondeur d'immersion de ce dernier, et
d'autre part que les stimuli "leurre sur le fond" et "leurre en pleine eau” sont les plus perturbateurs.
Or, les prédateurs, tout au-moins ceux que nous avons -bbservés, chassent exclusivement sur le fond.
Si nous supposons que les différences de réaction des poissons en fonction de la position du leurre
dans la colonne d'eau tiennent au fait que ce dernier intégre ou non une des caractéristiques
comportementales des prédateurs a savoir : la chasse prés du fond, cette hiérarchie des réactions est
cohérente. On peut cependant supposer que ces différences sont dues simplement & la distance plus
ou moins grande qui sépare le leurre du banc. Néanmoins, dans notre cas, la variation de cette
distance n'est pas trés importante. En effet, elle est tout d'abord réduite par la profondeur de I'aire
d'observation (5 & 6 métres). De plus, le leurre lorsquiil est prés de la surface est tout de méme
immergé 4 au moins un metre de la surface. Enfin le banc, méme aprés sa plongée et avant l'arrivée
du leurre, occupe souvent la moitié de la couche d'eau et remonte parfois davantage en surface dans
l'intervalle de temps qui sépare le passage du bateau et du leurre. Des observations complémentaires
sont néanmoins nécessaires pour distinguer et préciser l'effet "position du leurre dans la tranche

d'eau" de l'effet "distance du leurre". .

Deuxiémement, il semble important de distinguer la réaction de plongée des autres comportements.
En effet, ce comportement contrairement aux autres est systématiquement exhibé & l'approche du
bateau et lorsque le Jeurre est en surface. De plus, Iintensité du stimulus ne modifie pas le schéma
comportemental. Ainsi, il semble que les poissons réagissent a un stimulus relativement simple qui
pourrait étre : "quelque chose dans les couches supérieures qui se déplace rapidement". Cependant,
ainsi que nous l'avons vu dans la section consacrée & I'évitement, des variations dans lintensité de la
réponse peuvent apparaitre et notamment : des vitesses de plongée plus rapides, des angles
d'inclinaison différents ou des durées de plongée, et par conséquent des distances, plus grandes.

Nous discuterons ultérieurement de ce point en laison avec les conduites d'évitement.

4.4.2. Les réactions globales

En ce qui concerne les réactions globales, nous pouvons également les classer par ordre croissant
d'intensité. Au cours de la phase de prédation l'ordre de succession de ces réactions est : la
compression, le déplacement hors de la zone de perturbation et la séparation. La chronologie de ces
événements nous permet, en soi, de penser que ces réactions se succédent par ordre croissant
d'intensité en fonction du niveau de danger pergu. De plus, la compression est une réaction exhibée

a la fois face au leurre et face aux prédateurs alors que le déplacement hors de la zone de
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perturbation et les séparations en deux bancs n'apparaissent qu'en présence de prédateurs. La
réaction de compression correspondrait & une réaction de défense du banc dans l'attente
d'événements ultéreurs. La séparation et le déplacement d'un banc compact hors de la zone de
perturbation sont, & partir de nos observations, des réactions difficilement dissociables (du point de
vue de leur intensité). Néanmoins, il est clair que ces réactions ne sont déclenchées qu'au-dela d'un
seuil critique relativement élevé.

En ce qui concerne les formes des bancs, nous pouvons également, & partir de l'expérience avec le
leurre, les classer par ordre de perturbations croissantes. Au vu de nos résultats, la forme circulaire
semble étre une structure stable peu perturbée. Cette forme circulaire est également observée aprés
une perturbation intense lors des déplacements rapides du banc d'une zone  l'autre au cours de la
phase de prédation. Néanmoins, la forme du banc semble dans ce cas issue d'un encerclement par les
prédateurs et la densité moyenne a l'intérieur du banc est beaucoup plus élevée. La forme amiboide
simple semble étre une forme transitoire issue d'une perturbation modérée. Enfin, la structure en
sablier est clairement issue d'une perturbation importante du banc puisqu'elle est I'amorce d'une
séparation. De plus, la nature extrémement fugace et réversible de cette structure témoigne de la
trés grande vitesse de nage des individus ainsi que de leur hésitation a se s€parer et par conséquent
de limportante agitation qui régne dans le groupe.

4,4.3. Synthése

A partir de Ia hiérarchie des réactions locales et globales et connaissant les caractéristiques d'un banc
non perturbé (voir chapitre précédent), il apparait clairement qu'au cours de notre expérience sur

I'impact du leurre, I'évolution :

des formes (de la forme circulaire 4 la forme en sablier),

des réactions globales (de la compression a I'amorce d'une scission),

des densités acoustiques et des surfaces du banc (augmentation progressive des densités
moyennes et de 'homogénéité spatiale et diminution de la surface),

indiquent l'existence d'une chaine de réactions amenant les individus du banc a réagir de fagon plus
intense au fur et & mesure de l'augmentation de la perturbation provoquée par les passages
successifs du dinghy et du leurre. Nous avons cependant vu, & partir de l'analyse de I'€volution des
réactions locales, que cette progression n'est pas continue. Elle dépendrait, notamment, du degré de
perturbation du leurre pergue par les poissons. En premiére analyse, cette intensité semble dépendre
de la position du leurre dans la colonne d'eau. Ainsi, bien que I'évolution des formes, des densités et
des surfaces soient cohérentes (des moins perturbées au plus perturbées), elle n'est pas associée

systématiquement avec celle des réponses locales. La forme amiboide par exemple, qui est classée
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comme une forme issue d'une perturbation modérée est associée a des réactions de forte intensité
comme l'effet de fontaine ou l'expansion instantanée.

Les résultats de cette expérience confirment ceux obtenus au cours des expériences sur I'évitement
des poissons pélagiques face & un navire de prospection (voir schéma synthétique de la figure 46).

4.5. Discussion

Les limites aux interprétations de nos résultats ont été mentionnées au cours de la description de nos
observations (représentativité des données acoustiques, influence de l'observateur ou de I'ombre de
I'ULM). Mais ces effets ne peuvent pas étre considérés comme les seules explications, d'une part de
I'importante variabilité des densités acoustiques, des formes et des surfaces des bancs, et d'autre part
de I'évolution cohérente des formes et des réactions que nous avons décrite précédemment. La
variabilité des réponses des poissons face & un leurre et a des prédateurs a é€té décrit par d'autres
auteurs (Radakov, 1973; Helfman, 1984; Magurran et Girling, 1986; Pitcher et Parrish, 1993) mais
comme Pitcher (1979b) le remarque : "nous ne savons pas clairement quels facteurs influencent les

poissons dans leur décision d'effectuer une manoeuvre plutét qu'une autre".

Que pouvons-nous tirer de nos résultats en ce qui concerne le déterminisme des comportements et

le mécanisme d'ajustement de ces comportements aux variations de l'environnement?

A partir des concepts fondamentaux établis au cours des études comportementales classiques de
Lorenz (1937), Seitz (1940) et Tinbergen (1948), et au vu de l'ensemble des résultats que nous
venons de décrire, il semble que la régle de la sommation hétérogeéne des stimuli (ou régle du
renforcement réciproque des stimuli) puisse étre appliquée a la dynamique des réponses d'un banc
face a des stimuli perturbateurs. Cette reégle porte en elle un ensemble de concepts fondamentaux
sous-jacents & l'éthologie moderne. Aussi, nous effectuerons ici un bref rappel historique des travaux
des principaux auteurs qui en sont a l'origine afin de mieux comprendre les implications de cette
régle sur les mécanismes comportementaux qui lient les individus d'un banc entre eux. Les concepts
et les définitions exposés ci-dessous étant d'ordre théorique, les propos qui suivent sont pour la
plupart tirés des manuels et des livres qui traitent des principes de l'éthologie. Nous renverrons le

lecteur & ces ouvrages au cours de notre exposé.

4.5.1. Définition du concept d'excitation

Lorenz, en 1937, suite aux travaux de Heinroth (1910) et Craig (1918) prit tout d'abord comme
hypothése de travail que chaque coordination héréditaire, et pas seulement celle de la locomotion,
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est basée sur l'accumulation d'excitations centrales dont la décharge est controlée par des centres
supérieurs. Cette hypothése a amené Lorenz (op. cit.) & présumer l'existence d'un mécanisme
afférent spécial, qui Iéve ces inhibitions au moment biologiquement approprié. Ce mécanisme appelé
: schéma inné de déclenchement ne libérerait la voie des impulsions centrales vers les organes

moteurs qu'apres l'arrivée de stimuli-clef déterminés.

Par la suite d'autres.chercheurs.ont critiqué ce point de.vue. et notamment Hinde (1975). Les
conclusions des travaux effectués ont amené alors différents auteurs dont Lorenz lui-méme &
remettre en question sa conception initiale de linstinct. Nous ne rentrerons pas ici dans les dédales
des débats passionnés et passionnants qui ont eu lieu & cette époque. Nous noterons simplement que
d'une part la notion quelque peu restrictive de schéma inné de déclenchement a été abandonnée et
I'on parle désormais de mécanisme inné de déclenchement ou MID (Innate Releasing Mecanism ou
IRM en anglais) et que dautre part, les stimuli-clef sont apparus par la suite comme des
déclencheurs potentiels de comportements, tout aussi bien mnés qu'acquis (Eibl-Eibesfeldt, 1984;
Drickamer et Vessey, 1992). Ces déclencheurs pouvaient alors faire intervenir, au niveau des filtres
physiologiques, soit des mécanismes mnés de déclenchement, soit des MID modifiés par
l'expérience ou encore des mécanismes de déclenchement acquis. Nous reviendrons ultérieurement
sur ces notions d'apprentissage et d'acquisition d'information ainsi que sur la fagon dont ces
processus augmentent la sélectivité des mécanismes innés de déclenchement. Pour l'heure, nous
retiendrons de la théorie de l'instinct de I'école objectiviste, trois notions essentielles (les définitions
des notions exposées ci-dessous, sont issues du dictionnaire du comportement animal de
McFarland, 1990).

4.5.2. La notion de motivation ou "appétence"”

1l existe chez tous les animaux une disposition particuliére pour une activité spécifique. Cette
disposition, en fonction des circonstances extérieures, conduit I'animal, 4 travers l'expression de
comportements appétitifs & I'expression d'un comportement final ou acte consommatoire. Ceite
disposition a l'action est désignée sous le terme de motivation qui peut étre définie comme un
processus interne réversible responsable des modifications du comportement. Le terme d'appétence
est souvent employé comme synonyme de motivation. Or, d'un point de vue théorique, comme le
souligne Tinbergen (1980), il est important d'établir la distinction entre Ja fonction des processus
endogénes de production d'excitation et celle des mécanismes innés de déclenchement répondant
spécifiquement & des stimuli extérieurs. Malheureusement, I'utilisation de ce terme a créé beaucoup
de confusion du fait qu'il est également employé dans le sens général de comportement appétitif,
souvent traduit en frangais par : comportement d'appétence. Le comportement appétitif désigne non
pas la capacité a adopter un comportement, mais le comportement lui-méme en tant que recherche
active d'une situation stimulante déclenchante (Hinde, 1975). En régle générale, il s'agit d'une suite
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relativement souple de diverses actions a laquelle peuvent participer aussi bien des coordinations
motrices héréditaires (ou structure modale d'action) que des comportements acquis. Contrairement
a l'acte consommatoire, les comportements appétitifs n'influencent en rien la motivation. Par contre

des que cet acte consommatoire est réalisé, la motivation le plus souvent s'éteint.

4.53. La récle de la sommation hétérogéne ou de renforcement réciproque des stimuli

Les différentes €tapes qui amenent I'animal & agir dans un but précis ne dépendent pas seulement de

la disposition endogéne de I'animal mais également de lintensité des stimuli sensoriels pergus par |
I'animal. Ces étapes supposent l'existence de mécanismes déclencheurs innés qui filtrent ces stimuli
et libérent la voie des impulsions centrales vers les organes moteurs. Ces stimuli sont appelés
déclencheurs ou stimuli-clef car ils agissent & la maniére dune clef qui ouvre une serrure. Ces
déclencheurs sont en général trés simples. Ils agissent sur le mécanisme déclencheur qui

normalement prévient le déclenchement des impulsions centrales quand il ne convient pas.

Les relations entre les successions de comportements appétitifs et les MID ne sont apparus
clairement qu'au travers des recherches expérimentales de Seitz (1940) sur le mouvement instinctif.
1l a montré que la loi du tout ou rien, bien connue dans la physiologie du systéme nerveux central,
ne s'applique pas a la plupart des mouvements instinctifs. De plus, il a montré qu'un méme type
d'excitation ne commande pas un seul et unique mouvement instinctif mais toute une série qui
correspondent aux différentes intensités dune excitation de méme nature. Dans ce cas, il a
découvert d'une part des différences dans lintensité du mouvement instinctif et d'autre part ce que
l'on a appelé la régle de la sommation hétérogéne des stimuli qui commande les fonctions du MID.
Cette régle est la suivante : l'efficacité d'un ensemble de stimuli & déclencher un comportement
particulier s'accroit avec le nombre, le signe (+ ou -) et lintensité des divers stimuli qui composent
cet ensemble. Par la svite, poursuivant son analyse, il a prouvé l'existence d'un rapport constant :
T'effet de tout leurre est égal a la somme des effets des différents caractéres qu'il présente. L'effet de
chacune des configurations de stimuli reste le méme quelle que soit la combinaison dans laquelle
elles se présentent. Ainsi, les différents stimuli ne s'additionnent pas réellement (sauf dans des cas
rares) mais se renforcent réciproquement pour accroitre mutuellement leur pouvoir déclenchant sans
que la valeur globale d'une situation stimulante équivaille effectivement 4 la somme exacte des
différents stimuli. Ainsi, plutdt que du terme : sommation hétérogéne de stimuli, on parle davantage
de renforcement réciproque de stimuli-(Baerends et Van rhijn, 1975). Une des conséquences de
cette découverte est qu'en fonction de lintensité avec laquelle un animal réagit & une configuration
de stimuli d'effet connu, on peut alors déduire sa disposition du moment a l'activité spécifique

considérée.
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L'expression mécanisme inné de-déclenchement traduit encore un reste de la conception classique
selon laquelle la fonction du MID serait le plus souvent le déclenchement de mouvements instinctifs.
Or comme Lorenz l'a souligné, mouvement instinctif et MID sont des processus physiologiques
indépendants dont les mécanismes peuvent intervenir d'une tout autre maniére dans le programme
comportemental. La suite des recherches a montré effectivement que les systémes
comportementaux les plus fréquents étaient bien plus complexes méme sils se composaient des
mémes &léments que ceux-de Seitz- (op. cit.). Il-est trés rare-que l'appétence initiale conduise
directement 4 la situation déclenchante entralnant l'acte consommatoire final. Le plus souvent, le
premier comportement appétitif conduit & un MID qui interrompt l'activité antérieure pour en
déclencher une autre. Le mouvement instinctif dans ce cas, péut jouer un double rdle : il peut
constituer & la fois I'acte consommatoire final d'un comportement appétitif qui le précéde, et le
comportement appétitif commandant la recherche de la situation déclenchante suivante, le plus
souvent 4 l'aide de réactions d'orientation. Tinbergen a qualifié d'instinct hiérarchisé une organisation
de ce type. I a montré, & partir de 'étude du MID qui commande le béillement de quéte du petit
merle vers ses parents, l'étonnante simplicité de ces mécanismes et la sommation des stimuli-clef,
Ses expériences ont montré que l'information n'est pas fournie 4 l'organisme sous la forme dune
image globale simplifiée mais sous la forme d'un certain nombre de réactions a des stimuli-clef qui
sont, certes, susceptibles de s'ajouter, mais fonctionnent en fait indépendamment les uns des autres.
Ce n'est que relativement et par I'intermédiaire de la somme des effets des différentes configurations
de stimuli que limage globale a une action plus forte que chacun de ces stimuli pris séparément. 11
est apparu alors clairement que les MID ne réagissaient pas 4 une forme complexe de l'objet naturel

contrairement aux fonctions fondées sur I'apprentissage.

Ses conclusions ont amené Lorenz (1984) & écrire : "cest une régle pratiquement infaillible :
lorsqu'un organisme réagit a un leurre ne présenfant qu'une imilation grossiére de la
configuration de stimuli adéquate, le processus qui entre en jeu est un MID. S'il faut au contraire,
une imilation si fidéle de la situation biologique adéquate qu'elle n'est guére réalisable avec un
leurre, on est habilité a conclure que le comportement en question est déclenché par la perception
apprise d'une forme complexe. Chez les animaurx supérieurs nous ne connaissons pas de MID dont
la séleciivité ne soit pas enrichie par l'apprentissage. Les stimuli-clef ne sont pas des données
absolues mais des écarts. C'est la perception de différences qui déterminent leur efficacité. Ainsi,
presque tous les MID doms lesquels inferviennent des caractéres relatifs, se composent de plusieurs
stimuli-clef qui s'ajoutent. Dans certains cas, la trop grande simplicité et le caraciére laconique de
l'information fournie par le MID sont sources derreurs et cela peut arriver sans raison
particuliére, dans des conditions de vie naturelles. Il n'est pas rare, par exemple, que des oies
premment inutilement la fuite devant une feuille emportée par le vent iout simplement parce qu'elles

l'ont prise pour un aigle. Le MID a une aufre faiblesse provenant du fait que, comme nous l'avons



vu, les informations qu'il fournit correspondent a des valeurs relatives. De 1o, la possibilité
d'exagérer les caractéres jouant le réle de stimuli clefs".

4.5 4, Interprétation des résultats

L'hypothése que nous-avens formulée au début de notre étude est que les réactions des poissons
seraient fonction des stimuli perturbateurs présents dans l'environnement et qu'en fonction du
nombre et de lintensité de ces stimuli le banc aurait une organisation spatiale et des structures
spatiales variables. Cette hypothése a été proposée & partir des résultats sur I'évitement des bancs
face & un navire de prospection ou face a un voilier. Ces résultats nous ont en effet permis de
proposer un schéma synthétique des réactions selon lequel il existerait, quel que soit la structure
spatiale des poissons : en banc de jour ou en couche dispersée de muit, un processus
comportemental d'évitement discontinu en fonction des différents seuils d'intensité des perturbations
émises par un bateau (voir chapt 2, § 3.3.). Nous avons vu au cours de nos expériences sur limpact
d'un leurre ou de vrais prédateurs qu'il existerait un processus similaire en présence des différents

stimuli émis par ce leurre ou ces prédateurs.

Au vu des notions théoriques exposées précédemment, ces hypothéses équivalent en fait & se
demander si la régle du renforcement réciproque des stimuli s'applique & des chaines de réactions
d'évitement et de fuite dans un banc de poissons pélagiques en présence d'une perturbation

quelconque (navire, ou prédateur(s)).

Cependant, cette régle & ma connaissance ne s'applique qu'a des comportements individuels et non
pas & des comportements de groupe. Elle ne peut étre proposée que si nous faisons a priori deux
hypothéses. La premiere, relativement bien admise est qu'il existe chez les poissons en banc une
motivation particuliére a se protéger. Cette disposition endogéne a l'action de protection et de survie
n'est en fait qu'une déduction logique de I'ensemble des travaux effectués par les différentes équipes
de chercheurs qui ont analysé la fonction du banc. Ainsi, en prenant les précautions nécessaires
énoncées précédemment, nous pouvons supposer que la fonction antiprédatrice du banc est régie
par une motivation profonde de survie chez les individus qui le composent. La deuxiéme hypothése
suppose I'existence d'une véntable motivation sociale, tout au moins chez les poissons a grégarisme
obligatoire. Nous avons discuté ce point au cours de l'exposé de nos expériences sur les bancs non

perturbés.

A partir de nos résultats et en acceptant a priori 'existence d'une motivation de survie et d'une
motivation sociale chez les poissons pélagiques en banc (tout au moins pour ceux que nous avons
étudiés), nous pouvons considérer que l'hypothese du renforcement réciproque des stimuli est

globalement vérifiée.
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En effet, au cours de ces expériences, nous avons pu distinguer, tout d'abord, ce que l'on peut
appeler : un effet cumulatif des répétitions du stimulus "leurre". En effet, par addition des passages
progressifs du dinghy et du leurre, nous avons observé une compression progressive du banc par
augmentation de sa densit¢ moyenne interne et la diminution de sa surface, et une évolution
croissante des formes les moins perturbées aux plus perturbées.

A partir des différences dans les.réactions induites.par le leurre en fonction de sa profondeur, nous
avons également supposé l'existence d'une caractéristique du leurre associée au comportement de
chasse des prédateurs : sa position dans la couche d'eau. Au cours de notre expérience avec le
leurre, la profondeur de ce dernier a varié de fagon aléatoire en fonction de la vitesse du bateau
selon que le dinghy se déplagait face au vent ou vent arriére. Le stimulus leurre semble donc
entrainer des réactions différentes en fonction de sa position mais sans doute également en fonction

de sa distance par rapport au banc.

En ce qui concerne linfluence du nombre et de la durée des stimuli perturbateurs sur les réactions
globales, nos résultats laissent supposer que I'évolution cohérente des réactions globales est due &
l'association de plusieurs stimuli appliqués ou répétés pendant un certain temps. Les réactions de
fuite et d'évitement seraient donc induites par un phénoméne complexe d'alarmes. Les différences
dans les degrés de réactions dues aux vrais prédateurs et au leurre tendent 4 confirmer la réalité de
ce phénoméne. Ainsi, le leurre et le bateau auquel il est associé présenteraient une partie des
déclencheurs d'alarme mais pas tous. Ceci expliquerait pourquoi la séparation est amorcée mais
avorte rapidement. A posteriori, ces résultats montrent clairement que notre leurre est dépourvu de
nombreux stimuli-clef qui le désigneraient, vis a vis des proies, comme un danger imminent. C'est
probablement pour cette raison que les réponses locales et instantanées sont exhibées avec plus
d'intensité (en nombre d'individus concernés et en vitesse d'exécution) avec les prédateurs qu'avec le
leurre. C'est sans doute pour la méme raison que les déplacements hors de la zone de perturbation et

les séparations ne sont déclenchées par le groupe qu'en présence des prédateurs.

En résumé, les réponses locales et instantanées des poissons face au leurre pourraient varier avec le
niveau de menace de ce dernier. Par simple effet cumulatif des passages du bateau et du leurre, ces
réponses conduiraient a la formation d'un banc qui par ses caractéristiques spatiales (homogénéité et
polarisation des individus) permettrait une protection accrue des individus. Dans le cas ou
l'ensemble des stimuli d'alarme est présent et dans le cas ou ces stimuli sont suffisamment intenses, le
banc exhiberait alors des réactions globales de fuite. Ces réactions aboutiraient a un déplacement
rapide puis a la séparation en deux groupes permettant tout au moins & 'un des groupes de quitter la

zone de prédation.
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Nous avons illustré dans le tableau 6 ce schéma complexe d'alarmes hiérarchisées en faisant
I'hypothése que la succession des réponses comportementales, qui ameéne le banc & réagir, est régie
par un renforcement réciproque des stimuli qui Ini sont appliqués. Ce schéma est théorique. Les
relations entre les sources de perturbations et les réponses ne sont pas toutes démontrées. De
nombreux travaux restent a entreprendre pour préciser et confirmer ce schéma. Néanmoins, il
permet- de mieux visualiser cette notion de renforcement réciproque des stimuli appliquée au

comportement social.

- Remarques

1l est clair que nos résultats sont insuffisants et bien trop spécifiques pour étre généralisés et pour
réellement confirmer cette hypothése, Néanmoins, la régle du renforcement réciproque des stimuli
nous semble une base de travail tout & fait intéressante dans le sens ou elle pose la question des
mécanismes de la fuite ou de 'évitement d'un point de vue comportemental en méme temps que

celle de la formation et de la pérennité d'un banc. Nous ferons trois remarques générales a ce sujet.

Premifrement, bien qu'un dinghy ne présente évidemment pas la méme intensité des stimuli émis
qu'un bateau de recherche ou qu'un bateau de péche, cette hypothése permettrait d'expliquer les
faibles réactions d'évitement des poissons parfois observées lors des campagnes acoustiques : ainsi,
quel que soit l'intensité d'un ou de plusieurs stimuli si I'un d'eux est absent, la réaction d'évitement ne
s'effectuera pas complétement.

Deuxi¢mement, les stimuli-clef qui €émanent d'un ou de plusieurs prédateurs peuvent étre tres variés.
Ce peut étre, par exemple, la forme, la couleur ou la vitesse de nage de ce prédateur mais aussi le
nombre de prédateurs présents ainsi que leur comportement (chasse en coopération et menace
latérale par exemple). Des travaux récents supposent également 'existence de stimuli déclencheurs
d'évitement spécifiques. Ainsi, Welch et Colgan, 1990 ont testé l'effet de leurres de prédateurs, de
couleur claire ou sombre, présentés au-dessus ou au-dessous d'un banc de Fundulus diaphanus.
Leurs résultats indiquent que le banc réagit davantage au leurre clair que sombre, mais également
quil réagit davantage a un leurre (quel que soit sa nuance et donc son contraste avec l'arriére plan)
présenté au-dessus du banc, apres qu'il ait €t€ présenté en dessous, que lors de la procédure inverse.
Les auteurs supposent que ces différences peuvent étre dues, notamment, a la capacité des proies &
distinguer des situations de mveaux de danger différents en fonction des stimuli pergus. De méme,
Fraser et Mottolese (1984) invoquent l'existence de stimuli-clef chez le prédateur de la vandoise
(Rhinichthys atratulus) pour expliquer la capacité de cette derniére & discriminer ce prédateur d'une
espéce non piscivore voisine. Enfin, dans une étude plus ancienne, Hoogland ef al. (1957) ont
montré que 'épinoche (Gasterosteus aculeatus) n'évite pas la perche (Perca fluviatilis) et le brochet

(Esox lucius) tant que ces prédateurs sont inactifs ou nagent doucement.
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Tab. 6. Schéma illustrant I'hypothésc sclon laquelle la régle du renforcement réciproque des stimuli peut étre appliquée a des comportements de groupe
ct régir ainsi la hiérarchie des réactions locales ct globales d'évitcment et de fuite. Ce schéma n'est pas exhaustif tant dans le répertoire des sources de
perturbation ct les caractéristiques de chaque source que dans le nombre des réponses locales et des réactions globales. Les fléches indiquent les
influences des sources de perturbations sur les réponses locales et celles des réponscs locales sur les réactions globales. A I'exception de l'effet de la
coque sur la plongée des poissons (fléche en tircts), les relations indiquées ne sont pas strictement déterminées, Elles indiquent d'une part quc les
prédatcurs naturels sont capables d'induire un nombre (mais aussi une intcnsité) de réponses locales plus important que le leurre (1) et d'autre part que
la réaction globale la plus forte (la séparation) n'cst provoquée que par le renforcement de l'ensemble des réponses locales observées (2).



Dans notre expérience, le leurre, que nous avons utilisé pour mettre en évidence ces stimuli,
ressemble trop & un vrai prédateur pour que nous puissions distinguer des stimuli-clef tels que la
forme ou la couleur, et pas assez, pour que nous puissions distinguer l'effet du nombre de
prédateurs de celui ou de ceux des comportements de chasse dun prédateur. Aussi, il nous est
difficile, au-dela de l'effet cumulatif du leurre et de la différence qualitative entre ce leurre et les vrais
prédateurs, de réellement mesurer quantitativement l'action conjointe par pondération des différents
stimuli, c'est & dire.l'effet de renforcement proprement dit. De ce fait, il nous est également difficile,
au-dela des distinctions de groupe de réactions et de formes d'intensité différentes que nous avons
faites, de véritablement distinguer les comportements appétitifs et consommatoires qui aménent les

poissons & se rassembler et & fir.

Cependant, nous avons pu simuler une autre caractéristique comportementale supposée chez les
prédateurs : l'encerclement du banc. En effet, en effectuant des passages avec le dinghy et le leurre
en large cercle autours du banc, nous sommes rapidement arrivés a le concentrer en une boule
compacte et & limmobiliser dans une zone. Au cours de ces encerclements le bruit du moteur étant
percu par le banc dans toutes les directions, ce bruit a pu renforcer considérablement l'effet
d'encerclement du leurre. Néanmoins, & partir de ces observations, nous pouvons envisager que les
comportements de chasse coopératifs consistant & des menaces latérales répétées du groupe de
prédateurs aient été effectivement exhibés tout autours du banc par le groupe de prédateurs. Ces
comportements pourraient alors correspondre & une phase préliminaire d'encerclement avant chaque
attaque. IIs seraient de plus, des stimuli-clef particuliers qui renforceraient les autres situations
stimulantes et induiraient finalement une réaction globale de compression du banc. Dans ce cas, il
est logique que nous n'ayons pas obtenu, avec le leurre, de forte compression du banc (entrainant la
formation de boule compacte similaire & celle observée avec les prédateurs) puisque notre leurre ne

fait que traverser le banc et est donc dépourvu de ces stimuli-clef.

Dans la méme optique que les observations de Hoogland ef al (op. cit.), au cours d'autres
observations effectuées également 2 Grande Anse, nous avons observé un banc d'Harengula en
présence d'un barracuda en eau peu profonde. Ce prédateur nageait doucement en eau trouble et
malgré sa présence, les poissons du banc ne s'en inquiétaient pas. Ils continuaient 4 s'alimenter en
happant des particules en suspension tout en maintenant une structure spatiale trés lache constituée
de nombreuses vacuoles. Ainsi, tout se passe comme si les proies n'étaient capables de reconnaitre le
danger que représente un prédateur que sil porte en lui un ensemble de stimuli-clef précis le

désignant comme menagant.
Ces observations nous ameénent a formuler une troisieme remarque. En effet, il apparait que les

réactions face au leurre sont relativement complexes et ne sont déclenchées que par des stimuli-clef

imitant d'assez prés la situation biologique adéquate, c'est a dire des prédateurs chassant en groupe.
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D'aprés les conceptions générales exposées précédemment, et notamment celle de Lorenz (1984)
exposée dans ce chapitre (§ 4.5.3.), le phénoméne de sommation des stimuli déclenchant la
formation d'un banc dense et sa fuite serait donc valable pour des situations déclencharites acquises

et non pour des "mouvements instinctifs",

Parmi les réactions observées, une seule fait exception : la réaction de plongée. Nous I'avons
distingué du reste des réactions comme une réponse invariable face a un objet se déplagant en
surface. Nous supposons que cette réaction se rapproche davantage d'un mouvement instinctif que

d'un comportement acquis pour deux raisons.

Premiérement, elle est déclenchée par un stimulus-clef relativement simple que nous avons décrit

comme "quelque chose en surface qui se déplace rapidement".

Deuxiémement, comme le note Lorenz (1984) : "pour beaucoup de mouvements instinctifs, il est
purement et simplement impossible d'obtenir l'absence lotale de stimuli déclencheurs". C'est a
partir de ce constat que Lorenz et bien d'autres chercheurs ont pu définir la notion d'activité a vide.
On parle d'activité a vide lorsquun comportement instinctif s'effectue en l'absence des stimuli
déclencheurs. Ce phénomeéne est particulierement intéressant lorsque le mouvemerit s'applique
normalement a un objet donné et quil est exécuté dans ce cas, en l'absence de cet objet. De

nombreux exemples se rapportent a ces mouvements a vide.

Or, nous avons pu, au cours d'une excursion & Grande Anse, constater que le mouvement de
plongée pouvait effectivement étre accompli dans un banc sans qu'aucun stimulus apparent ne le
déclenche. Le jour ot nous avons observé ce comportement a vide, le mouvement de plongée s'est
effectué beaucoup plus rapidement et sous un angle beaucoup plus grand que lorsque la plongée est
déclenchée par un bateau ou un plongeur actif en surface. Nous avions alors la curieuse impression
que les poissons "tombaient" sur le fond. D'autres études plus précises seraient évidemment
nécessaires pour confirmer cette observation. Si elle s'avérait vérifiée, l'existence d'un mouvement de

plongée a vide tendrait & prouver que la réaction de plongée est un mouvement instinctif.

Un point intéressant qui tend cependant a relativiser quelque peu l'hypothése d'un mouvement de
plongée instinctif est que ce comportement a vide a été observé chez des juvéniles. Dans ce cas,
nous pouvons supposer que le.comportement de plongée serait un mouvement instincfif déclenché
par un stimulus trés simple uniquement chez les jeunes. Par la suite, par des processus d‘habituation
ou d'accoutumarnce, les poissons apprendraient a distinguer les objets qui présentent un réel danger
des autres. En fonction de lintensité des stimuli émis, ils réagiraient en conséquence. Clest
exactement ce que font les oisillons qui au début fuient face a la plus minime variation brusque de

leur environnement immédiat, comme par exemple une feuille qui s'envole, puis qui apprennent par
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la suite et selon des processus tres variables a fuir face & un réel danger. Si ce point s'avérait exact, il
permettrait de rendre compte de la variabilité de cette réaction de plongée en fonction des différents
stimuli issus d'un navire. Ces variations ont €té décrites dans le chapitre précédent au cours de notre
étude sur I'évitement des bancs face a un navire de prospection. Ce sont des variations dans Ja
vitesse de plongée, dans l'angle d'inclinaison, dans la durée et dans la distance entre le banc et le
navire (Olsen, 1971; Levenez ef al., 1990; Gerlotto ef al., 1990).

5. CONCLUSION GENERALE DE L'ETUDE SUR LA STRUCTURE SPATIALE

Au cours de cette deuxiéme partie, alors que la plupart des auteurs cités dans la premiére partie
s'accordent pour exclure la structure hétérogéne de la notion stricte de banc, nous avons suggéré
que cette structure n'est qu'une des formes possibles que peut prendre la configuration spatiale d'un
banc. Puis nous avons proposé un schéma de réactions qui rend compte de la dynamique de la
structure spatiale d'un banc et qui englobe les interactions organismes-environnement. Dans une
publication récente (Fréon ef al., 1992), nous avons proposé deux hypothéses complémentaires
pour expliquer d'une part les mécanismes de la variabilit¢ interne des densités a l'intérieur d'un banc
non perturbé, et d'autre part les mécanismes qui régissent 'agencement spatial et la dynamique d'un
banc perturbé. Ces deux hypothéses sont celles d'étirement-déchirement et de compression-
étirement. Ces hypotheses prennent en compte les résultats de notre étude de la structure des bancs
libres et non perturbés (voir chapt 1., § 4.). Elles s'appuient sur le schéma réactionnel synthétique
que nous avons proposé & partir des résultats obtenus sur le comportement d'évitement des bancs
face 4 un navire (voir fig. 46 et chapt. II, § 3.3.). Elles englobent la notion de renforcement
réciproque des stimuli telle que nous I'avons exposée précédemment. Dans les deux cas, le banc est
comparé a une éponge dont les larges trous figurent les vacuoles; le corps, la masse des poissons qui
maintiennent entre eux des contacts visuels (entre autres). Nous supposons qu'a lintérieur de ce
groupe de poissons, les individus ont des distances variables entre eux, mais que les distances entre

individus ne varient que dans une faible proportion, a l'intérieur du tissu de cette éponge.

5.1. L'hypothése de compression-étirement et d'étirement-déchirement

L'hypothése de compression-€tirement concerne la description des poissons dans ce "continuum".
Elle correspond a 'hypothése de dynamique des masses en mouvement de Misund (1990a) décrite
succinctement au chapitre I (§ 3.1.). Ainsi, dans une situation non perturbée ot les poissons sont
suffisamment en sécurité pour exhiber des comportements alimentaires et d'inspection, les distances
entre individus peuvent étre assez grandes et la polarisation dans la nage faible. En présence d'une
modification quelconque de l'environnement, ces distances se raccourcissent, notamment entre les

individus en périphérie du banc directement confrontés a la perturbation, les vitesses de nage



augmentent rapidement et les poissons se polarisent. Si la perturbation se maintient, les distances
entre poissons diminuent et atteignent rapidement, pour la partie du banc qui est pefturbée, une
distance minimum de compression. Dans cette zone du banc, les vacuoles s'obstruent alors
rapidement. Bien sur, puisque le banc est en mouvement, sa dynamique est suffisamment rapide
pour que ce phénomene se propage d'une partie du banc a l'autre. Néanmoins, cette propagation
semble vite atténuée dans un banc de milliers d'individus. De plus, nous avons vu qu'il faut plusieurs
stimuli Tépétés et -adéquats-pour comprimer I'ensemble-du banc. Afin dillustrer cette hypothese,
nous avons schématisé ce phénomene de compression lors d'une chasse de prédateurs (fig. 57).

Cette structure compacte et polarisée, en favorisant les communications par le systéme sensoriel
latéral, permet de maintenir la cohésion du groupe (Gray et Denton, 1991). Cette structure est, de
plus, "rassurante” dans le sens ou, comme lindique Pitcher (1986) et comme nous l'avons vu
précédemment, elle permet des conduites de défense efficaces. Cependant, elle est sans doute
également difficile & maintenir du fait de la nécessité pour les poissons de soutenir des vitesses de
nage élevées. On voit alors le groupe compact de poissons commencer par s'étirer progressivement
puis les comportements exploratoires individuels apparaissent de nouveau. Le volume du banc
augmente et au niveau de certains points (désignés sous le terme de point de décrochage (fig.
58A)), la distance inter-individuelle atteint sa limite supérieure. Nous appelons cette distance la
distance maximum d'étirement. A ce moment apparait le phénomeéne d'étirement-déchirement : un
individu donné choisit le poisson avec lequel il va se rapprocher pour maintenir une distance inter-

individuelle normale. II se forme alors immédiatement une petite vacuole (fig. 58B).

Le comportement qui tend & maintenir les distances entre individus est désigné sous le terme de
comportement de contact. Dans la suite du processus, ce comportement de contact est en fait
associé 4 un comportement de suite ot le poisson choisit de suivre le congénére situé 4 sa droite ou
4 sa gauche ou bien celui dessous ou dessus. Le poisson suivant qui atteint le point de décrochage
se retrouve face au méme probléme mais avec une intensité plus grande car la nécessité de maintenir
une distance égale avec ses voisins immédiats l'oblige a se désolidariser davantage des autres. Par
conséquent, au fur et & mesure du choix des congéneres qui se succédent la vacuole initiale
s'agrandit rapidement. L'éponge s'enfle, s'étire en Jambeau et des unités fonctionnelles apparaissent.
La comparaison avec une éponge atteint ici ces limites : Ja dynamique de ce phénoméne montre, en
effet, que les vacuoles ne se déplacent pas avec le banc. Elles restent fixes a lintérieur du banc et les
poissons la contournent (comme I'eau d'une riviére contoumne un rocher). De plus, il semble que ce
vide ainsi créé représente une zone dinsécurité qui peut augmenter progressivement au fur et a
mesure du passage du banc (fig. 58C). Néanmoins, I'ensemble du banc semble trouver un équilibre

temporaire dans son augmentation de volume et la taille moyenne des vacuoles devient alors stable.
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5.1.1. Remarques

Ces hypothéses aménent deux remarques.

Premiérement, les termes de comportement de contact et de suite sont employés, ici, au sens large.
Usuellement, le comportement de contact conceme le comportement des animaux qui se
rapprochent les uns des. autres.jusqu'a se toucher. Au sens.large, il désigne les échanges de signaux
visuels acoustiques ou sonores chez les animaux sociaux, au sein d'un groupe. Le terme de
comportement de suite recouvre toutes les conduites par lesquelles un animal réagit a la présence ou
a l'absence de ses congéneres dans le groupe social. En éthologie ce terme a généralement une
définition plus restreinte désignant le déplacement ou la poursuite des jeunes 4 la suite de leurs
parents. Faute de plus amples renseignements sur l'ontogeneése de ce comportement chez les
poissons, nous l'emploierons dans son acception générale.

Deuxiémement, & partir de cette description de la dynamique interne d'un banc, il est parfaitement
possible de relever les paramétres pertinents décrits ci-dessus et de modéliser, c'est & dire d'une
certaine maniére de quantifier cette dynamique (Zaferman et Serebrov, 1988). Bien que ce travail de
modélisation et de simulation dépasse largement notre sujet, il est relativement aisé d'en préciser les

contours en ordonnant les variables décrites. Selon notre hypotheése, ces variables seraient :

- l'enveloppe globale (forme, volume, périmetre) du banc dans laquelle les poissons
maintiennent des contacts entre eux.

- Ie nombre d'individus.

- les vecteurs des forces attractives et répulsives individuelles.

- la distance minimale de compression au-dela de laquelle le banc s'étire.

- la limite maximale d'étirement au-dela de laquelle le banc se déchire.

- la vitesse de propagation des processus d'étirement et de compression.

Ensuite, il est nécessaire de définir, ce que nous pourrions appeler, les régles évolutives
d'homogénéisation et de distension de la structure spatiale. De fagon non exhaustive, ces régles

seraient :

- I'équation des forces attractives et répulsives en fonction des distances et de l'orientation
des proches voisins.

- les valeurs des variables d'état de chaque individu qui provoqueront la polarisation de
groupe d'individus.

- les durées au-dela desquelles ces polarisations se stabilisent puis induisent la polarisation de

I'ensemble du banc.
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En ce qui concerne les régles évolutives de distension, il s'agirait par exemple :

- des régles d'action des éléments modificateurs de la structure hétérogéne.

- des régles d'apparition des points de décrochage dans la structure.

- de la dimension et de la taille optimale des discontinuités (vacuoles ou espaces inter-
colonne) au-dela desquelles la structure se disloquerait et ou s'amorcerait, alors, les régles évolutives
d'homogénéisation. - o
En faisant varier les variables et les termes des équations, il serait alors intéressant de voir quelles

sont Jes valeurs qui permettent de rendre compte au mieux de nos observations.

5.2. Synthése des travaux sur la dynamique spatiale des bancs

L'hypothése d'étirement-déchirement permet d'expliquer comment, paradoxalement, un fort
comportement agrégatif (qui se traduit dans cette phase par la nécessité pour chaque individu de
choisir un voisin et maintenir un contact €troit avec ses congénéres), peut provoquer une
hétérogénéité et une distension du banc. Les deux hypothéses associées (compression-étirement,
étirement-déchirement) permettent en outre de rendre compte de la dynamique des structures
spatiales des bancs de poissons pélagiques confrontées soit & un navire océanographique ou a un
voilier, soit 4 un leurre de prédateur ou & des vrais prédateurs (Misund, 1993).

A vpartir de ces deux hypothéses, nous pouvons comprendre comment les activités
comportementales individuelles agissent en synergie pour construire la structure non perturbée du
groupe social et comment les activités comportementales du groupe conduisent son évolution, dans

son environnement naturel, face a l'influence d'un facteur externe tel que celui de la prédation.

Nous proposons la synthése suivante :

Les comportements exploratoires de recherche active de nourriture ou d'inspection des poissons en
banc, bien quils aient leur propre motivation, relévent €galement, par leurs modes d'expression,
d'une motivation sociale chez les poissons en banc au grégarisme obligatoire que nous avons
observés. Ces comportements participent, ainsi, de fagon active a la phase d'étirement et de
déchirement du banc, dans une situation non perturbée. De plus, contrairement, aux comportements
de contact et de suite qui régulent les distances inter-individuelles, ces comportements sont
assujettis & d'autres facteurs que les facteurs hydrodynamiques (vitesse de nage, polarisation) ou
physiologiques (réaction optomotrice par exemple). La fonction nutritive de I'un I'associe au facteur

trophique, la fonction défensive de l'autre l'associe au facteur prédation (Pitcher ef al., 1988). Cette
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association fait de ces facteurs des parameétres externes de contrfle et de régulation du

comportement social.

A partir du schéma synthétique simplifié des réactions d'évitement et & partir des observations
effectuées sur un banc de petits pélagiques face & un prédateur, nous avons pu mettre en évidence
une hiérarchie des réactions locales et globales d'évitement et de fuite. Cette hiérarchie semble étre
régie par une régle relativement complexe : celle du renforcement réciproque des stimuli qui prend
en compte  la fois le nombre de stimuli présents et leur intensité. Cette régle associée 4 I'hypothése
d'une motivation sociale permet d'entrevoir comment et pourquoi un banc se forme et comment et
pourquoi on peut observer dans la nature une variation importante de la structure spatiale des bancs,
Elle suggére de plus que ces variations sont téléonomiques dans le sens ou elles sont adaptées aux
variations des conditions environnementales.

A ce sujet, nous avons a plusieurs reprises suggéré que cette adaptation pourrait s'effectuer par un

apprentissage des individus. Nous verrons dans le chapitre suivant quelles sont les formes .

d'apprentissages théoriques envisageables et celle que nous avons testée.
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CHAPT. III. ETUDE DE LA CAPACITE D'APPRENTISSAGE D'UN
CLUPEIDE TROPICAL EN BASSIN EXPERIMENTAL

GENERALITES

-Ainsi que nous l'avons indiqué dans les-sections précédéntes; ‘le principal avantage du comportement
grégaire des poissons pélagiques est de réduire le risque de prédation (Pitcher, et Parrish, 1993). Au
cours des chapitres précédents, nous avons €tudié les mécanismes d'ajustement du comportement
des individus d'un groupe aux variations des conditions de danger de son environnement immédiat.
Nous avons ainsi pu mettre en €vidence une cohésion dans les réponses comportementales et
relativiser I'homogénéité spatiale des structures sociales observées.

L'étude exhaustive du déterminisme du comportement grégaire ne peut cependant pas ignorer le
probléme de I'évolution de ces comportements. Cette étude renvoie a trois questions fondamentales.
Premiérement, quelle est, dans limportante variabilit¢ comportementale inter individus, la part due
aux processus comportementaux qui se développent au cours de leur ontogenése (maturation), et la
part des comportements acquis par apprentissage (rdle de I'expérience). Deuxieémement, comment
intégrer cette variabilité dans un schéma évolutif qui puisse rendre compte de la fonction du banc en
tant que structure adaptative. Nous tenterons d'apporter quelques éléments de réponses a ces deux
questions dans ce chapitre. Troisiémement, comment les réponses comportementales aux variations
spatio-temporelles des facteurs environnementaux modifient la répartition des individus dans leur

aire biogéographique. Cette question fera I'objet de la troisieme partie de notre étude.

INTRODUCTION

Selon plusieurs auteurs, la fonction du conditionnement pavlovien est de permettre & l'animal
d'optimiser les interactions avec les événements biologiques importants (Hollis, 1984; Jenkins,
1984). Autrement dit, les performances d'une réponse conditionnée peuvent permettre a l'animal de
mieux maitriser les relations avec ses rivaux ou ses prédateurs, de mieux se nourrir ou se reproduire.
Nous avons donc étudié, dans des conditions expérimentales, les capacités d'apprentissage par
conditionnement d'un Clupéidé cotier tropical : Opisthonema oglinum (fig. 59). Puis nous avons
suivi l'effet de la réponse stimulée de ces poissons conditionnés sur des poissons non conditionnés
ou "naifs" (Soria ef al., 1993).

Ces expériences tendent a répondre aux questions suivantes : les Clupéidés peuvent-ils étre

conditionnés? Dans l'affirmative, comment la relation entre le stimulus conditionné, qui est le

stimulus neutre, et le stimulus inconditionnel (auquel 'animal ne manque jamais de réagir), s'établit-

172



elle? Combien de répétitions sont nécessaires pour obtenir des poissons conditionnés? Les poissons
conditionnés introduits dans un banc de poissons naifs continuent-ils de réagir au stimulus
conditionné? Si c'est le cas, quelle est la persistance du conditionnement? La réaction des poissons
conditionnés induit-elle des réactions de l'ensemble du banc mixte (poissons conditionnés et

poissons "naifs")?

1. MATERIEL ET METHODE

Cette étude a été effectuée en Martinique en profitant de linfrastructure d'une station aquacole de
I'Tfremer (Institut Francais de Recherche pour 1Exploitation de la mer). Deux expériences d'une
durée d'un mois et demi chacune ont €té conduites en 1990 et 1991 4 la méme €poque de l'année

(janvier-février).

1. 1. Capture en mer d'animaux intacts et structure expérimentale

Les poissons ont été péchés face a la station, dans la baie du Robert prés de cages flottantes (fig.
60). Ces poissons vivent en banc et viennent parfois se nourrr, entre autres, des fines particules
agglomérées dans les granulés, dispensés quotidiennement, aux géniteurs d'ombrines subtropicales
(Sciaenops ocellata) maintenus dans ces cages. Nous avons utilisé cette nourriture attractive pour
capturer les Opisthonema de jour a l'aide d'un petit filet coulissant similaire aux "Bouki-ami" utilisés
dans les péches artisanales indonésiennes (fig. 61A et B). Les animaux ont été ensuite piégés dans
des sacs en plastique, puis déversés dans des bacs sous hyper-oxygénation et anesthésie douce
(dilution & 10-8 d'une solution pure pour 10 litres d'eau de mer). Cette opération s'est effectuée sans
que les poissons soient directement manipulés ni émergés (fig. 61C). Cette méthode a permis
d'éviter tout heurt, notamment, la perte d'écailles, ce qui, par rapport aux premiers €ssais, a permis
d'éliminer la mortalité liée & la capture. Les poissons ont €té ensuite transportés & la station et
introduits dans deux bassins jumeaux accolés. Ces deux bassins de 4 metres de diameétre et 1,6
métres de hauteur sont construits sous un large abri de stabulation situé prés du laboratoire et
laissant largement pénétrer la lumiére naturelle. Ces deux bassins sont strictement identiques par leur
forme et leur couleur. Ils sont alimentés séparément par un circuit ouvert d'eau de mer filtrée (fig.
62A). Le premier est équipé pour mener a bien la phase de conditionnement. Au cours de la

premiére expérience cet équipement comprend :

- un haut-parleur sous-marin d'une puissance maximale de 60 watts efficaces, fixé 4 la paroi

séparant les deux bassins.

- un filet rigide coulissant posé sur le fond.



o S g & . — S e

e ————— et 2 #  wmn

Fig. 59. Opisthonema oglinum

Fig. 60. Vue de la zone de capture dans la baie du Robert en Martinique
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le dispositif de capture est installé et les poissons sont
t des granulés dans la poche du filet ouvert. Les poissons sont

et. En B1,
déposan
ensuite péchés en remontant le filet (B2).

I

attirés en

Fig. 61. Technique de capture des Opisthonema. (A) schéma du bouki-ami et
étail du fil

d
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Fig. 61C. Photographies montrant la capture de poissons intacts (Opisthonema
oglinum) utilisés pour I'étude de la capacité d'apprentissage des clupéidés. La
péche s'effectue dans le "Bouki ami" a l'aide de sacs en plastique perforés. Les
poissons sont ensuite tranférés sur une annexe (en arriere plan) dans des bacs et
transportés sous anesthésie douce et hyper-oxygénation jusqu'aux bassins
expérimentaux.
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Fig. 62A. Dispositif expérimental utilisé lors de l'expérience de conditionnement
des -Opisthonema oglinum. Vue- d'ensemble des -deux -bassins jumeaux: On

distingue en haut au centre la caméra d'observation fixée sur un montant (voir
texte).

Fig. 62B. Dispositif expérimental utilisé lors de I'expérience de conditionnement

des Opisthonema oglinum. Vue du bassin équipé d'un filet rigide coulissant posé
sur le fond (voir texte).

Fig. 62C. Dispositif expérimental utilisé lors de l'expérience de conditionnement
des Opisthonema oglinum. Vue des deux bassins séparés par une cloison en bois
(voir texte) avec en premier plan le bassin non équipé.






- une caméra vidéo munie d'un filtre polarisant et d'un objectif grand angle (28 mm) fixée
au-dessus du bassin et relié & un magnétoscope.

Le second bassin n'est pas équipé (fig. 62B). Au cours de cette expérience, deux lots de 19 et 15
poissons, de 15 centimétres de longueur moyenne a la fourche, ont été capturés & six jours
d'intervalle et introduits respectivement dans le bassin équipé et dans le bassin non équipé.

Par rapport & ce dispositif expérimental utilisé en 1990, trois modifications majeures ont été

apportées lors de la deuxiéme expérience de 1991 :

- la paroi séparant les deux bassins, initialement en bois, a été remplacée par une cloison en
plastique noir opaque. Cette modification a permis aux ondes sonores émises dans le bassin de
conditionnement d'atteindre plus facilement le bassin non équipé, tout en maintenant une barriére

visuelle entre les poissons de chaque bassin.

- au cours de la seconde expérience, nous avons pu pécher en une seule fois 150 poissons de
taille équivalente & celle des poissons de I'année précédente. Nous avons alors introduit 75 poissons

dans chaque bassin.

1. 2. Protocole expérimental

1.2.1. Canevas expérimental commun aux deux expériences

Le protocole comprend quatre phases : une phase d'acclimatation, une phase d'habituation, une
phase de conditionnement et une phase de transmission et d'extinction. La phase d'acclimatation
consiste & maintenir pendant quelques jours les poissons en captivité afin quils s'accoutument leur
nouvel environnement. Nous avons effectué un traitement antiseptique prophylactique (Furaltadone
a raison de 5 g/100 1 durant 30 minutes) pendant Jes deux premiers jours afin de prévenir une

prolifération bactérienne dans les bassins.

Durant la phase d'habituation (d'une durée de 5 jours), des séries de trois émissions sonores d'une
durée de 10 secondes chacune, sont émises dans I'eau toutes les 10 secondes. Chaque émission
augmente progressivement d'amplitude et s'arréte brusquement & une valeur maximale inférieure &
10 watts. Ces séries d'émissions s'effectuent de fagon aléatoire pendant la journée jusqu'a ce que les

poissons ne réagissent plus aux émissions sonores.

La phase de conditionnement s'effectue exclusivement dans le bassin équipé (durée : 5 jours). Au

cours de cette phase nous associons les émissions sonores avec un stress. Ce stress consiste & hisser
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le filet posé sur le fond jusqu'd 5 centimétres de la surface, 5 secondes aprés la derniére émission, et
4 le maintenir dans cette position pendant 10 secondes. Nous suivons ainsi une procédure classique
de conditionnement aversif. La série d'émissions sonores correspond au stimulus neutre ou stimulus
conditionné (SC), la remontée du filet représente le stimulus absolu ou inconditionnel (SI). La phase
de conditionnement s'achéve lorsque tous les poissons réagissent dés la premiére émission sonore
(fig. 63A).

Au cours de la phase de transmission et d'extinction, les poissons conditionnés sont mélangés (dans
les mémes proportions) & des poissons naifs dans les deux bassins (durée : 3 jours). Le stimulus
conditionné est alors appliqué sans le stimulus inconditionnel. Les réactions des deux bancs mixtes
sont alors comparées jusqu'a ce que la réaction conditionnée s'éteigne (fig. 63B). Le banc mixte est
obtenu en levant la cloison en bois qui sépare les deux bassins et en guidant les poissons d'un bassin
a l'autre 2 l'aide d'une grande toile opaque, aprés anesthésie douce.

Au cours de ces quatre phases, chaque test a été enregistré sur cassette vidéo. L'analyse des

données s'est faite, par la suite, en rejouant chaque période et en enregistrant les événements dans
un fichier informatique & l'aide d'un programme de saisie.

1.2.2. Modifications apportées au protocole expérimental au cours de la seconde expérience

A partir de ce canevas général, les deux expériences different dans leur modalité selon plusieurs
points. Tout d'abord, la fréquence des émissions sonores est de 500 Hz au cours de la premiére
expérience et de 2500 Hz pour la seconde. Cette modification a été effectuée car entre la capture et
le premier jour de la phase d'acclimatation, un train d'émissions sonores & 500 Hz, d'une puissance
sonore élevée; a été émis, par erreur, dans les bassins. Ces émissions ont pu paniquer les poissons
aussi, nous avons préféré changer la fréquence. Cette modification ne semble cependant pas porter &
conséquence car selon plusieurs auteurs (Hawkins et Myrberg, 1983; Schwarz et Greer, 1984;
Blaxter et Hoss, 1981) le rythme et I'amplitude des émissions sonores (identiques dans les deux
expériences) semblent plus importants que leur fréquence dans la reconnaissance des sons par les

poissons.

Dans la deuxiéme expérience, les poissons acclimatés dans le bassin non équipé ont été transférés
dans un bassin de stabulation, avant de commencer le conditionnement des poissons dans le bassin
équipé. Cette manoeuvre est effectuée aprés anesthésie douce en utilisant les sacs en plastique
employés lors de la capture. Nous avons eu ainsi la certitude qu'aucun poisson naif n'a pu associer
les impulsions sonores émises au cours de cette phase avec le stress des poissons de l'autre bassin ou
avec le bruit assourdi de la remontée de filet. Dans la premiére expérience, cette association était

possible. Néanmoins, nous noterons que cette association ne peut se faire que par une
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A PHASE DE CONDITIONNEMENT B 'PHASE DE TRANSMISSION
ET D'EXTINCTION

Stade initial

Transmission des émissions
sonores: 3SC

Transmission des émissions
sonores: SC

Stade final

Bassin équipé Bassin non équipé

@ Poisson conditionné *<7» Poisson “naif”

Stade final

Bassin équipé Bassin non équipé

Fig. 63. Schéma des protocoles expérimentaux utilisés lors de la phase de conditionnement
(A) et de la phase de transmission et d'extinction (B).
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communication sensorielle. En effet, les poissons des deux bassins sont isolés visuellement et,
puisque chaque bassin a sa propre alimentation en eau de mer, aucune communication chimique
n'est possible entre les poissons des deux bassins. La durée de la phase d'habituation est de 4 jours,
celle de conditionnement est de 11 jours. Pour mener & bien la phase suivante (transmission et
extinction), le transfert des poissons naifs, du bassin de stabulation aux bassins jumeaux, a été
effectué de la méme fagon que lors de la manoeuvre inverse- (anesthésie douce et capture avec les
sacs en plastique).La durée de cette phase est de 3 joufs. :

Au cours de la seconde expérience, nous avons ajouté une seconde caméra au-dessus du bassin non
équipé. Ainsi, et contrairement au protocole de la premiére expérience, les phases de transmission et
d'extinction ont été suivies simultanément dans les deux bassins.

Enfin, les poissons maintenus a jeun pendant la premicre expérience ont été nourris lors de la
deuxiéme, avec des granulés d'aquaculture au cas ou la stabulation a jeun ait pu intervenir sur les
réactions comportementales. Cette alimentation s'est effectuée hors des périodes d'observations et &
des heures différentes d'une journée a l'autre, afin de s'assurer de l'absence d'interaction avec

l'expérience d'apprentissage.

1.2.3. Remarques sur ces modifications

L'ensemble des modifications apportées au cours de la seconde expérience, tant au niveau de
linfrastructure utilisée que du protocole expérimental, pourrait apparaitre, en premiere analyse,
suffisamment conséquent pour empécher une comparaison des résultats entre les deux expériences.
Néanmoins, ces modifications, a J'exception du changement de la fréquence des émissions sonores,
sont des améliorations du protocole précédent. De plus nous verrons, au cours de I'exposé de nos
résultats, que ces modifications ne semblent pas avoir induit de bouleversements fondamentaux dans
les réponses des poissons. Le protocole appliqué au cours de la premieére expérience semble donc
suffisamment rigoureux pour que les résultats obtenus soient considérés et comparés avec ceux
obtenus au cours de la deuxiéme expérience.

1. 3. Critéres comportementaux retenus

Les poissons, dés leur introduction dans les bassins, forment une structure caractéristique en moulin
(ou "mill" en anglais) : ils nagent doucement en cercle et occupent ainsi I'essentiel de la surface
disponible. Cette structure se stabilise au cours de la phase d'acclimatation. Breder (1951), a été le
premier auteur & décrire ce comportement en bassin. Le "mill" est un comportement d'une extréme

stabilité, révélateur dune forte cohésion du groupe. Il apparait systématiquement lorsque les
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poissons sont dans un bassin circulaire, et se maintient tant qu'ils ne sont pas fortement perturbés.
En derniére analyse, ce comportement peut €tre considéré comme un bon indice de cohésion et de

protection. Il témoigne d'une relative quiétude chez des poissons maintenus en captivité.
A partir de cette structure stable et non perturbée, la réaction des poissons est mesurée a partir de
quatre criteres comportementaux. Ces critéres sont par ordre d'excitation croissante : la réaction

* d'alarme individuelle’(RAT), le "mill" irrégulier (MI), la réaction de fuite (RF) et la dislocation (Di).

-1) La réaction d'alarme individuelle consiste en une accélération brutale et momentanée

d'un individu. Nous noterons cette réaction chaque fois que la structure en "mill" initiale se
maintient, c'est a dire chaque fois qu'elle apparait dans le groupe sans entrainer d'autres formes de
réactions des congénéres. Au contraire, lorsque cette réaction déclenche des réactions de groupe de
plus forte intensité, elle n'est pas comptabilisée. En effet, dans ce cas, cette réaction d'alarme ne peut
pas étre considérée comme une réaction de faible intensité car le laps de temps entre la réaction
d'alarme initiale et la réaction du groupe est tres réduit (d'une seconde a un dixieme de seconde (2

images sur 24)).

- Le "mill" irrégulier est une contraction du "mill" imtial. Cette réaction s'initialise par une

rupture de la vitesse et de la direction de nage des poissons. Elle améne le banc & former un "mill"
de plus petit diamétre, plus dense que le "mill" initial, et dans lequel la vitesse individuelle moyenne
de nage est alors plus soutenue. Ce comportement affecte l'ensemble des individus du banc (fig.
64A2).

- La réaction de fuite se manifeste, soit par un regroupement rapide, soit par une dispersion

momentanée des individus (fig. 64A3). Dans le premier cas, les poissons en nage polarisée forment
un banc dense qui se déplace rapidement d'un c6té a l'autre du bassin. Dans le deuxiéme cas, la fuite
de chaque individu est plus désordonnée et amene les poissons, aprés une courte période de
confusion, a former soit un banc lache, soit deux ou plusieurs groupes distincts. Cette derniére
réaction est rapide. Le plus souvent, les poissons qui se dispersent se rejoignent rapidement pour
former un banc dense et polarisé, typique de la réaction de fuite avec regroupement. Ainsi, bien que
la réaction de fuite avec dispersion semble provoquer une perturbation plus importante que la fuite

avec regroupement, nous avons regroupé ces deux réactions sous un seul critére.

- La dislocation est caractérisée par des comportements de nage trés rapide et erratique qui
provoquent la désorganisation complete du “mill" initial (fig. 64B3). Cette dislocation peut étre
immédiate, mais peut également étre issue d'une réaction de fuite avec dispersion. Dans ce cas, tout
se passe comme si les poissons n'étaient plus capables de reformer un banc dense et d'effectuer une

nage synchrone. Cette réaction peut étre assimilée & un phénomeéne de panique. De plus,
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Fig. 64. Exemples d'évolution des réactions du banc d'Opisthonema
oglinum lors de I'émission des trois stimuli sonores, au cours de la phase de
conditionnement. (A) Réaction de fuite avec regroupement au cours de la
3éme émission sonore, aprés la formation dun "mill" irrégulier. (B)
Dislocation du banc 4 la 3¢me émission sonore aprés une réaction de fuite
(1€re émission sonore) et la formation d'un "mill" irrégulier (2€me émission
sonore).
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contrairement aux réactions de fuite précédentes, l'éclatement de la structure en "mill" est facilement

repérable, car il se maintient plusieurs secondes dans le bassin.

Nous noterons que ces réactions correspondent & des comportements observés dans la nature et
décrits dans la littérature (Breder, 1959; Radakov, 1973; Pitcher, 1986). De plus, les
comportements sont analysés uniquement au cours de la durée du SC. 1l est clair qu'ils s'intensifient
au cours du SI et perdurent bien aprés, mais nous n'avons.pas analysé ces phases finales. ...

2. RESULTATS

Au cours de la premiére expérience, un seul poisson est mort dans le bassin équipé. Au cours de la
seconde expérience, nous avons dénombré 2 morts dans le bassin de stabulation suite aux
manipulations et au stress lors de la capture et du transport et 3 poissons qui ont sauté par-dessus le
bassin équipé lors des levées du filet. Aucune mortalité additionnelle due & un élément pathogéne
quelconque, et aucun comportement anormal ne sont apparus au cours de nos expériences. Nous
avons donc considéré que les poissons se sont adaptés a leur captivité de fagon satisfaisante.

2.1. Evolution des réactions au cours de la phase d'habituation

Au cours de la phase dhabituation, les fortes réactions (Di, RF) s'estompent rapidement et
disparaissent pratiquement apres le huitiéme test dans les deux expériences (fig. 65). A la fin de
cette phase, la série d'émissions sonores peut donc étre considérée comme un stimulus neutre auquel
les poissons se sont habitués. Nous noterons qu'au cours de la deuxiéme expérience, cette phase a
duré un peu moins longtemps que lors de la premiére expérience (4 jours au lieu de 5). Elle
comporte néanmoins un nombre plus important de tests, puisque nous avons effectué 27 tests
pendant la deuxiéme expérience, alors que nous en avions effectués que 11 au cours de la premiére
expérience. Nous discuterons ultérieurement des conséquences possibles de cette différence sur la

phase de conditionnement.

2.2. Evolution des réactions au cours de la phase de conditionnement

Nous avons dfi choisir un critére pour définir le moment ou tous Jes poissons du groupe sont
considérés comme conditionnés. Nous avons admis que la réaction conditionnée est correctement
établie lorsque les réactions de fuite et/ou les dislocations de structures (mill ou banc) sont

systématiquement exhibées. A partir de ce critére, deux résultats majeurs ont été obtenus.
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Fig. 65. Phase d'habituation : Occurences des réactions apparues lors de chaque test au
cours des deux expériences. RAI : réaction d'alarme individuelle. MI : "mill" irrégulier. RF :

réaction de fuite. Di : dislocation.
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Fig. 66. Phase de conditionnement : Occurences des réactions apparues lors de chaque test
au cours des deux expériences. RAI : réaction d'alarme individuelle. MI : "mill" irrégulier. RF
: réaction de fuite. Di : dislocation.
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-1) Au cours de la premiére et de la deuxiéme expérience, la réaction conditionnée est
correctement établie, respectivement, apres le dixiéme et le douziéme test. Cette différence n'est pas
statistiquement significative. Nous pouvons donc considérer qu'il existe, entre les deux expériences,
une assez bonne concordance dans le nombre de tests nécessaires pour obtenir une réponse

conditionnée (fig. 66).

-2) On observe; dans les' deux expéﬁenceé; un~changement progressif des réponses
comportementales selon un gradient d'excitation croissant. Ainsi, les poissons réagissent davantage
par des réactions d'alarme et la formation de "mill" irréguliers en début de phase, et par des fuites et
des dislocations en fin de phase. Cette évolution est cependant moins évidente dans la premiére
expérience, car les réactions de forte intensité apparaissent relativement plus tdt que dans la

deuxiéme expérience (3€Me test pour Ja premicre expérience et 13€Me test pour la deuxiéme).

Nous noterons que la réponse conditionnée, obtenue en fin de période de conditionnement, n'a
jamais atteint (dans les deux expériences) le niveau de panique observé lors de la remontée du filet.

2.3. Evolution des réactions au cours de la phase de transmission et d'extinction

Lors de la premiére expérience, nous avons introduit 18 poissons conditionnés dans le bassin non
équipé ol 'les 15 poissons naifs ont €té maintenus. Au cours des six tests ot nous avons émis le SC
sans le SI, nous n'avons observé que des réactions d'alarme individuelles ainsi que des formations de
mills irréguliers. Aucune réaction de forte intensité n'a été exhibée (fig. 67). Une hypothése que nous
avions alors invoquée €tait que la paroi en bois, qui sépare les deux bassins, atténuait le SC dans le
bassin non équipé. C'est pour cette raison que nous avons ensuite, dans cette méme expérierce,
replacé le banc mixte dans le bassin de conditionnement et suivi, de nouveau, les réactions de ce
banc lors de l'envoi des émissions sonores. Dans ce cas, nous avons observé des réactions de fuite et
des dislocations au cours des premiers tests. Ces réactions se sont rapidement estompées et ont
disparu apres le quatriéme test, alors que les réactions d'alarme individuelles et Ja formation de mills
irréguliers se sont poursuivies respectivement jusqu'au douzieme et dixiéme test (fig. 67). Ces
différences dans les réponses, vis & vis du SC, nous ont amenées, au cours de la deuxiéme

expérience, a remplacer la paroi en bois par un plastique souple opaque.

Au cours de la deuxiéme expérience, nous avons transféré 20 poissons conditionnés dans le bassin
non équipé voisin, et laissé 20 autres poissons dans le bassin équipé. Les poissons conditionnés
restants ont été placés dans un bassin de stabulation. Puis, nous avons introduit, dans chaque bassin,
20 poissons naifs. Nous avons, ensuite, suivi simultanément les réactions dans les deux bassins. Les
résultats des tests montrent des différences similaires a la premiére expérience entre les réactions des

poissons dans Je bassin de conditionnement et dans le bassin non équipé (fig. 68). Néanmoins, une
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Fig. 67. Phase de transmission et d'extinction. Occurences des
réactions lors de chaque test au cours de la 1€T€ expérience. RAI :
réaction d'alarme individuelle. MI : "mill" irrégulier. RF : réaction
de fuite. Di : dislocation.
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Fig. 68. Phase de transmission et d'extinction.
Occurences des réactions lors de chaque test au cours
de la 2éme expérience dans le bassin équipé et non
équipé. RAI : réaction d'alarme individuelle. MI :
"mill" irrégulier. RF : réaction de fuite. Di

dislocation.
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dislocation de la structure en mill et trois réactions de fuite ont été observées au cours des trois
premiers tests dans le bassin non équipé, alors qu'aucune réaction de forte intensité n'avait été

observée dans l'expérience précédente.

En résumé, la phase de transmission et d'extinction est caractérisée, dans les deux expériences, par
un nombre global de réactions relativement limité et par un taux de réactions plus faible dans le
bassin non équipé que dans’lé bassin équipé du filet”Daris le bassin équipé, les réactions de forte
intensité déclinent rapidement. Les poissons exhibent des réactions d'alarme individuelle en fin de
phase et plus aucune réponse n'est observee apres le neuviéme test, dans les deux expériences. La
différence majeure entre les deux expériences est qu'au cours de la seconde, des réactions de forte
intensité ont été observées dans le bassin non équipé, alors qu'au cours de la premiére aucune

réaction de ce type n'a €té observée.

En ce qui concerne le processus de transmission de la réponse apprise par les poissons conditionnés
aux poissons "naifs", nous constatons que, tout au moins dans le bassin de conditionnement, les
poissons naifs ont réagi aux réactions des poissons conditionnés, bien que ne sachant rien de
l'expérience d'apprentissage particuliére de ces demiers. Ce résultat n'est cependant valable que
lorsque des réactions de forte intensité, telles que les réactions de fuite ou la dislocation, sont
exhibées. En effet, dans ces cas, la réaction conceme, a coup sir, tous les poissons du banc. Dans le
cas des réactions d'alarme individuelles, et dans une moindre mesure de la formation de "mill"
irréguliers, il nous a ét€ impossible de savoir si seuls les poissons conditionnés réagissaient puisque

nous n'avions effectué aucun marquage.

3. DISCUSSION

Nos résultats montrent, en premier lieu, que des poissons "primitifs" tels que les Clupéidés peuvent
étre conditionnés. IIs confirment les travaux dautres auteurs qui ont montré que l'évitement
d'environnements répulsifs ou de prédateurs par des poissons peut &tre renforcé par un
apprentissage (Gleitman et Rozin, 1971). Le conditionnement utilisant un stimulus inconditionnel
attractif, tel que la nourriture, est d'autre part bien connu en aquaculture (Fujiya et al, 1980,
Suboski et Templeton, 1989). De plus, il semble exister dans un banc des processus de transmission

sociale d'information permettant & des poissons naifs de réagir au SC sans y avoir été entrainé.

Au cours de la phase de conditionnement, nous avons noté, que les réactions de forte intensité
apparaissent a partir d'un nombre de test plus important au cours de la seconde expérience qu'au
cours de la premiere. Néanmoins, dans les deux cas, I'évolution de Ja réaction est progressive. Elle

croit des réactions de faible intensité aux réactions de forte intensité.
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Au cours de phase de transmission, la différence entre les deux bassins dans le taux des réactions de
fortes intensités ne peut étre imputée que partiellement au remplacement de la paroi en bois par un
plastique opaque. En effet, cette modification apportée au cours de la seconde expérience n'a pas
supprimé la différence dans les réactions entre les deux bassins. Le type de bassin joue donc un réle
¢vident dans la réponse au SC lors de la phase d'extinction et de transmission.

Ces évolutions et ces-différences, nous -aménent 'a‘proposer plusieurs- hypotheses ‘quand aux
mécanismes d'acquisition d'information par les poissons d'un banc. Ces hypothéses se rapportent a
des notions générales qui sont a la base des études sur l'apprentissage. Dans la perspective d'une
réflexion sur le déterminisme des comportements grégaires, ces hypothéses nous semblent
intéressantes a développer. Elles renvoient en effet aux questions fondamentales de I'origine des
différents mécanismes d'apprentissage et a celles, associées, de l'origine des différences
comportementales entre individus. Ainsi, a partir des bases de la théorie générale de l'apprentissage,
telle qu'elle est proposée en Ethologie, nous distinguerons les différents modes possibles
d'apprentissage dans le monde animal. Ces distinctions nous permettront de comprendre de quelle
maniére des comportements alternatifs peuvent se développer. L'exposé des bases théoriques de
l'apprentissage est extrait des ouvrages de synthése de Blancheteau (1979), Guyomarch (1980) et
Eibl-Eibesfeldt (1984); Lorenz (1984).

3.1. Réflexions sur le déterminisme du comportement grégaire a la lumiére des résultats
de notre expérience

Les différents processus d'apprentissage se distinguent généralement selon qu'ils se font avec ou
sans association du stimulus déclencheur. Nous traiterons dans les sections suivantes des formes
d'apprentissage en relation avec notre expérience. Nous détaillerons également les remarques

mentionnées précédemment.

3.1.1. Les formes d'apprentissage non associatives

a) L'habituation

Le phénomeéne d'habituation correspond a une désensibilisation de la réaction vis & vis du stimulus
déclencheur, et a une réduction de l'effet qu'il exercait précédemment. Dans la nature, la téléonomie
de I'habituation réside dans le fait que seuls certains stimuli, soumis a ce processus, perdent de leur
efficacité, tandis que le seuil de déclenchement de tous les autres stimuli, déclenchant la méme
réaction, demeure inchangé. C'est le cas par exemple de la réaction de fuite chez les jeunes de

certaines espéces d'oiseaux nidifuges qui est, au départ, déclenchée vis & vis de tout élément

101



perturbateur de l'environnement, que cela soit un prédateur ou une feuille qui s'envole. Elle n'est
ensuite déclenchée que par le prédateur aprés une période dhabituation ot l'animal apprend &
reconnaitre la configuration exacte du stimulus déclencheur. Dans ce cas, nous avons affaire, au
niveau physiologique, & des mécanismes innés de déclenchement, dont la sélectivité est augmentée

par l'apprentissage (voir chapt. II, § 4.5.2.).

Dans notre expérience, le processus dhabituation, qui précéde celui du conditionnement, a pu
influencer la vitesse d'acquisition de la réponse associée. En effet, le délai & partir duquel les
réponses de forte intensité apparaissent est plus long dans la deuxiéme expérience que dans la
premiére. Cet écart peut s'expliquer par la différence du nombre de tests effectués lors.de la phase
d'habituation qui précéde (27 pour la deuxiéme expérience et 11 pour la premiére). Il est en effet
logique que le conditionnement qui consiste finalement & inverser la réponse comportementale au
SC obtenue au cours de la phase d'habituation, soit d'autant plus difficile & obtenir que les poissons
ont été davantage habitués a ne pas réagir a ce SC (Dickinson, 1980; Bateson, 1984).

Ceci confirme le principe selon lequel le processus de conditionnement, en particulier, et les
processus d'apprentissage en général, dépendent des événements et des conditions extérieures

antérieures a leur déroulement (Blancheteau, 1979).

b) La sensibilisation

La forme d'apprentissage la plus élémentaire est 'amélioration d'une fonction par un mécanisme de

maturation similaire & un rodage, c'est a dire par l'utilisation répétitive de certains comportements.
C'est I'équivalent du processus de sensibilisation bien connue en physiologie. La seiche, par exemple,
qui & peine sortie de l'oeuf s'alimente pour la premiére fois, arrive presque toujours & capturer sa
proie du premier coup, mais la capture est plus lente que celle de l'adulte. L'acquisition de la vitesse
d'exécution se fait par un processus de sensibilisation (Lorenz, 1984).

Ce phénoméne de sensibilisation peut intervenir au cours des processus de conditionnement. Dans
ce cas, la réponse au stimulus conditionné est semblable 4 ]a réponse des sujets auxquels on aurait
présenté, de fagon dissociée, le SC et le SI. Ainsi, la réponse a la présentation initiale du SC peut
étre entretenue et facilitée par la présentation réitérée du SI, méme si le SC et le SI ne sont jamais
présentés en association. Dans notre cas, alors que les émissions sonores ont déclenché des
réactions de fuite de forte intensité la premicre fois qu'on les a fait entendre, ces réactions ont
disparu lors des sonneries suivantes, sans que l'on ait effectué la levée du filet. Si la fuite initiale avait
¢té maintenue par suite du lever de filet, alors le résultat obtenu aurait été di a un effet de
sensibilisation. Dans nos expériences, néanmoins, puisqu'une partie du SI (sous la forme du filet

posé sur le fond) a été maintenue au cours des phases d'habituation et de conditionnement, on peut
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supposer que les poissons, qui ont réagi aux premicres émissions sonores pendant la phase
d'habituation, avaient été sensibilisés au SC par cette partie du SI. Cette hypothése -expliquerait
pourquoi, au cours de la phase de transmission et d'extinction, les poissons dans le bassin équipé ont
davantage réagi au SC que ceux du bassin non équipé voisin. Elle est d'autant plus plausible que
lamélioration, qui a consisté a limiter l'atténuation du son provenant du haut-parleur fixé dans le
bassin équipé (en remplagant la cloison en bois par un plastique noir opaque), n'a pas supprmé la
“différence dans le nombre de réactions entre les deux bassins au cours-de la seconde expérience.

¢) La facilitation sociale

Au cours de la phase de transmission, nous avons constaté que les poissons naifs ont répondu aux
réactions des poissons conditionnés, bien que ne sachant rien de l'expérience d'apprentissage
particuliére de ces derniers. L'hypothése la plus vraisemblable pour expliquer ce résultat est
I'existence d'un phénomeéne de transmission d'informations par facilitation sociale.

La facilitation sociale est un processus d'acquisition d'informations par simple effet d'incitation. Ce
processus s'effectue sans réel apprentissage c'est a dire sans un processus actif de mémorisation car
il dispose les individus 4 une conduite dont ils sont déja capables. Il favorise l'expression du
comportement par le ou les congéneres du groupe. Ce moyen de communication, qui correspond au
“panurgisme" chez les moutons, est rudimentaire dans le sens ou il ne correspond pas & une
transmission d'informations abstraites au moyen de convention et de codes, comme c'est le cas dans
le langage. Mais c'est une communication dans le sens ol un animal a influencé le comportement

d'un autre.

Ce processus correspond a celul invoqué dans différents travaux d'éthologie pour expliquer les
mouvements coordonnés et synchrones des poissons en banc, lors de leur modification rapide
d'orientation, ou lorsqu'ils effectuent des manoeuvres telles que les vagues d'agitations (Breder et
Halpern, 1946; Radakov, 1973, Sil'va et Saburenkov, 1977; Pitcher et Parrish, 1993). On peut
supposer que ce processus utilise I'ensemble des mécanismes sensoriels qui permettent la cohésion
des individus entre eux, tels que la réaction optomotrice ou la mécanoréception. Cependant, ils
peuvent étre favorisés par des signaux spécifiques au service de la cohésion du groupe,. comme par
exemple : les comportements alimentaires ou d'inspection, que nous avons décrits dans I'étude de la
structure interne des bancs, ou les mouvements intentionnels qui ont été étudiés chez les bandes
d'oiseaux (Tinbergen, 1939, 1967).

Patten (1977) a été 'un des premiers a tester I'hypothése d'un processus de facilitation sociale chez

les poissons. Son expérience a consisté 4 capturer des alevins de saumon coho (Oncorhynchus

kisutch) dans une zone d'une riviére dépourvue de prédateurs (Corfus rhotheus). 1l a ensuite séparé
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les poissons en deux lots. Le premier a €t€ maintenu dans un bassin de stabulation, le second a été
mis en présence, dans un bassin identique et pendant 48 heures, avec des prédateurs. Aprés avoir
récupéré les survivants de ce deuxiéme lot, il a placé séparément puis simultanément les alevins de
chaque lot, dans une partie de la rivicre ou les prédateurs sont présents. Ses résultats montrent que
les poissons naifs du premier lot ont un taux de mortalité moins important Jorsqu'ils sont introduits
avec des poissons du premier lot que lorsqu'ils sont introduits seuls.

L'hypothése de l'existence dun processus de facilitation sociale a €galement été proposée par
Helfman et Schultz (1984) pour expliquer la capacité des juvéniles d'Haenulon flavolineatum 2
suivre leurs congéneres adultes lors des migrations en banc au crépuscule. Au cours de cette
migration, les poissons s'éloignent des récifs de coraux et se dirigent vers les herbiers, ou ils
s'alimentent pendant la nuit. IIs reviennent ensuite vers les récifs a 'aube en suivant le méme trajet
(Helfman et al, 1982). Pour vérfier leur hypothese, les auteurs ont testé trois catégories de
poissons. Les poissons résidants sont ceux fixés sur un site et dont la route de migration est bien
établie. Les transplants sont issus d'une autre zone du récif que les résidants. Ils sont capturés,
marqués puis placés dans la zone des résidants. Enfin, les poissons de contrdle, qui sont issus de la
méme zone que les transplants, sont placés dans la zone des résidants aprés que ces derniers et les
transplants en ont €été retirés. Ces poissons, contrairement aux transplants n'ont donc pas
l'opportunité de suivre des poissons qui résident dans la zone ou ils sont introduits. Les résultats
montrent que les migrations des transplants ne se distinguent pas statistiquement de celles des
résidants alors que les poissons de contrdle suivent des routes différentes. Les transplants migrent
selon des directions différentes de celles quils prennent a partir de leurs sites originels de
regroupement alors que cette direction est statistiquement la méme pour les poissons de contrdle
(fig. 69). Ainsi, l'opportunité d'apprendre le trajet de migration par les résidants est démontrée par le
changement de comportement migratoire des transplants. Les poissons de contrdle, qui n'ont pas eu
cette opportunité, ont migré de fagon aléatoire ou, sans doute influencés par la direction qu'ils

prenaient 4 partir de leurs sites originels, ont gardé cette direction.

De méme, les travaux de Pitcher ef al. (1982a) et Magurran et Highman (1988) sur le vairon
(Phoxinus phoxinus) supposent lexistence dun transfert actif ou passif d'informations par
facilitation sociale entre les individus qui inspectent l'environnement immédiat ot est détecté un
prédateur, et ceux qui sont restés dans le banc (voir 1€r€ partie, § 8.2.). Ce transfert d'informations,
qui pourrait s'effectuer a travers des réactions d'alarme particuliéres, favorise la protection des
individus dans un banc ainsi que la durée d'alimentation et le nombre de prises lors de leur activité
alimentaire (Pitcher ef al., 1982a; Pitcher et House, 1987; Pitcher et Parrish, 1993). 1l révéle ainsi la
valeur adaptative du comportement d'inspection. De méme, Ryer et Olla (1991) ont mis en évidence

ce mode de transmission d'informations entre les juvéniles d'un banc de saumon (Oncorfynchus
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Fig. 69. Trajectoires des migrations nycthémérales d'Haemulon
flavolineatum (résidant, transplant et controle, voir texte) des récifs de
coraux aux herbiers. D'aprés Helfman et Schultz, 1984.



keta). Néanmoins, nous n'avons que trés peu dinformations sur la forme et sur le mécanisme

d'action de ces signaux en ce qui concerne les poissons pélagiques.

3.1.2. Les formes d'apprentissage associatif

‘Parmi les formes d'apprentissage associatif,,on distingue classiquement celles sans rétroaction de la
réussite, de celles fondées sur les effets du comportement 2 la suite d'expériences d'échec ou de
réussite. Dans le premier cas, l'animal apprend, sous l'effet d'un stimulus, & faire ou a ne pas faire
quelque chose. Ce sont, par exemple, le réflexe conditionné au sens strict du terme, les réactions
d'évitement par traumatisme ou l'empreinte. Dans le deuxiéme cas, l'amimal sélectionne un
comportement et non pas un stimulus ou une association de stimuli. Ce sont par exemple les
processus tels que l'appétence, I'aversion ou l'action conditionnée (Blancheteau, 1979). Nous ne
ferons pas un exposé détaillé de ces types de comportement car cela nous éloignerait de nos
préoccupations. Nous retiendrons seulement ceux qui nous paraissent importants dans le cadre de
notre expérience, & savoir : le réflexe conditionné, les réactions d'évitement par traumatisme, et

l'appétence conditionnée.

a) Le réflexe conditionné et la réaction d'évitement acquise par traumatisme

Le réflexe conditionné désigne un processus d'apprentissage bien moins complexe que celui
rapporté par Paviov (1927) et beaucoup d'autres auteurs et qui relévent en fait de I'appétence
conditionnée. 1l est le résultat d'une association tres simple. Elle réunit un stimulus quelconque (2
l'origine non-déclencheur) a un réflexe au sens strict du terme, c'est & dire une réaction qui n'est
soumise & aucune modification des dispositions intérieures. La réaction d'évitement acquise par
traumatisme s'apparente au réflexe conditionné dans la mesure ou elle résulte de la simple
association d'une réaction réflexe de fuite avec une situation de stimuli antérieure non déclenchante.
Néanmoins, elle s'en différencie dans le sens ou I'association s'établit suite 4 une action violente et

unique d'un stimulus, et qu'elle demeure irréversible.

Le fait que notre stimulus inconditionnel ne soit pas d'une trés forte intensité exclut Ja possibilité que
nos poissons aient pu apprendre a réagir par un processus acquis par traumatisme. Par contre, des
expériences récentes effectuées par Pyanov (1993) montrent que ce processus d'acquisition est tout
a fait possible. Cet auteur a effectué des expériences de capture et de marquage en milieu naturel sur
la Bréme (Abramis brama), et en milieu controlé sur I'Hemigrammus caudovitiatus et le Barbus
cochonius. Apres ce traitement (une seule capture pour la Bréme, quatre pour les auttes espéces)
ces poissons ont €t reldchés puis péchés a nouveau. Les résultats montrent que les poissons

marqués évitent davantage un chalut pélagique (aux dimensions normales pour les brémes et
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miniature pour les autres) que les poissons qui n'ont pas subi le traumatisme de la capture et du
marquage. Des résultats similaires ont €té obtenus par Beukema (1970) sur la carpe (Cyprinus
carpio). De méme, Huntingford et Wright (1989) ont montré que des épinoches (Gasterosteus
aculeatus) apprennent a éviter leur zone d'alimentation habituelle apres y avoir €té attaquées par un
leurre de prédateur.

A propos delintensité -du stimulus inconditionnel, nous noterons que l'extinction rapide de la
réponse conditionnée au cours de la derniére phase de notre expérience pourrait €tre due au faible
niveau de conditionnement du fait d'une intensité du stimulus inconditionnel insuffisante. En effet,
les durées de remontée du filet et d'émersion des poissons qui s'ensuit sont relativement courtes.
Elles provoqueraient ainsi un stress de trop faible intensité pour que la réponse conditionnée puisse
se maintenir longtemps sans étre renforcée. L'utilisation d'un choc électrique aurait été sans doute
plus efficace, mais malheureusement ce dispositif est difficile a mettre en place dans notre systéme

expérimental aquatique.

b) L'appétence conditionnée

L'appétence conditionnée correspond & une forme d'apprentissage ou l'effet renforgant ou inhibiteur
de l'expérience porte sur le comportement d'appétence (voir chapt. IL,, § 5.5.2.) et non sur l'action
elle méme. Dans les expériences de Pavlov sur Ja réaction de salivation du chien, par exemple,
l'association entre le tintement de la cloche et la nourriture a €té considérée a l'origine comme un
réflexe conditionné. Or, en libérant le chien du harnais qui l'emprisonne on constate que ce n'est pas
uniquement la réaction de salivation qui est activée, mais tout un systeme trés particulier de
comportements orientés vers la nourriture : le chien court a la source du stimulus conditionné et
demande de la nourriture en remuant de la queue et en jappant. Il s'agit 1 dun processus
d'apprentissage portant sur un systéme bien plus complexe que celui du réflexe conditionné, dans le
sens ou sa formation dépend d'effets de récompense qui ne sont véritablement actifs que lorsque le
chien a faim. La réussite de l'apprentissage n'apparait que lorsque ces mémes appétences sont
activées. L'acquisition d'aversions conditionnées part du méme principe. Ainsi, lorsque la perception
d'un stimulus neutre est suivie plusieurs fois par une expérience désagréable, le stimulus est associé a
un comportement dont l'expression est due & l'activation d'un systéme bien plus complexe que la

réaction de fuite qui en est la traduction immédiate.
Dans notre expérience, le comportement acquis est vraisemblablement plus qu'une simple réaction

de fuite. Ce serait l'expression d'un systeme complexe d'évitement en groupe composé de différents
p Y p group p

compoitements de fuite.
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Nous avons décrit certains de ces comportements au cours des études sur les réactions des bancs vis
a vis d'un leurre ou d'un vrai prédateur. Ces observations nous ont amené a séparer les cinq types de
comportements locaux observés en deux groupes : les fortes réactions (leffet de fontaine,
l'évitement latéral avec la formation d'un mur dense, la vague d'agitation et l'expansion instantanée)
et les faibles réactions (la plongée, et I'évitement frontal (vers I'avant ou en arriére)). Nous avons vu
que les comportements induits par le leurre sont différents en fonction de la position de ce dernier
dans la couche d'eau. Nous avons supposé que ces différences tiennent au fait que le leurre intégre
ou non une des caractéristiques comportementales des prédateurs & savoir : la chasse prés du fond.
Nous avons également suppose que par un renforcement réciproque des stimuli appliqués au banc,
ces réactions locales l'aménent progressivement i augmenter graduellement lintensité de ses
réactions globales (passant ainsi de Ja compression a I'amorce d'une séparation, dans le cas du leurre,

ou de la compression & la scission dans le cas des prédateurs).

Dans notre expérience de conditionnement, I'évolution progressive de la réaction conditionmée (de la
réaction d'alarme a la dislocation) serait l'expression, & travers la fuite de chaque individu, de ce
processus comportemental particulier qui ameéne le banc & réagir de fagon graduelle & une
perturbation. Dans cette expérience, cest la motivation des individus que nous aurions
progressivement renforcée par conditionnement, alors que dans le cas des expériences utilisant un

leurre, ce sont les pressions sélectives externes que nous aurions fait jouer sur cette motivation.

L'augmentation progressive de l'intensité des réponses au cours de la phase de conditionnement (de
la RAT 4 la Di) témoignerait de ce renforcement progressif de la motivation de fuite des individus du
banc. Néanmoins, il est également possible que cette évolution soit due au fait que les poissons n'ont
pas, au début de l'expérience, ]a méme capacité d'apprentissage. Les réactions de forte intensité qui
sont des réactions de groupe, n'apparaitraient qu'apres que tous les poissons ont appris a réagir.
Dans ce cas, on peut envisager que l'apprentissage de la réponse conditionnée des poissons qui

apprennent rapidement facilite celui des poissons qui apprennent lentement.

3. 2. Extrapolation des résultats a la capture des bancs en milieu naturel

A partir de ces résultats et des interprétations que nous avons pu en tirer, il nous parait intéressant
de lier cette expérience aux conditions de péche en milieu naturel. Nous devons tout d'abord
comparer le nombre de répétitions du SC nécessaires au conditionnement avec le nombre
d'expérience des individus in sifu avec un engin de péche (chalut pélagique ou senne toumnante)
avant sa capture. Ce nombre dépend du nombre d'individus qui réchappent de cette expérience et

qui survivent.
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3.2.1. Les poissons pélagiques sont-ils capables de s'évader des engins de péche et de survivre?

En ce qui concerne I'évasion des poissons des engins de péche aprés leur capture, ce point n'a été
étudié que récemment. Ainsi, les travaux de Soldal et al. (1993) sur la morue, de Suuronen et al.
(1992) sur le hareng de la mer Baltique et de Wardle (1992) sur le maquereau ont montré que les
chaluts pélagiques ou démersaux fonctionnent comme de véritables filtres, laissant passer une part
.. importante des poissons 2 travers les mailles des filets ou sous le bourrelet des chaluts de fond. 1 est
4 noter qu'au vu des observations sous-marines effectuées par ces auteurs, cette "filtration" est un
véritable traumatisme pour les survivants.

Nos observations, effectuées en aofit 1991 sur la péche a la senne tournante des bancs de sardinelles
par des sardiniers sénégalais, confirment ces observations. En effet, le temps nécessaire a
l'encerclement et & la fermeture compléte de la senne (aprés remontée des coulisses), est
approximativement de 20 & 30 minutes. Cette durée peut étre plus longue. Elle est fonction, pour
une méme longueur de senne, de l'habilité des pécheurs et des difficultés rencontrées. Elle est
néanmoins confirmée par les observations antérieures effectuées dans cette région (Fréon, 1980).
Au cours de la manoeuvre de fermeture de la senne, nous avons réalisé quelques observations sous-
marines. Ces observations montrent que, bien qu'une embarcation annexe tourne en permanence
prés du sardinier pour €loigner le banc capturé de l'entrée de la senne, plusieurs milliers de poissons
ont pu s'échapper par vagues successives entre les deux ailes du filet. Des observations au sonar ont
également permis de détecter, dans certains cas, une proportion non négligeable de poissons
plongeant sous la senne lors de I'encerclement du banc et fuyant hors du danger.

Nous noterons enfin que dans le cas de la péche a la senne, certaines fausses manoeuvres, telles que
l'accrochage du filin de bouées flottantes par la ligne de plomb, ou la déchirure du filet pendant
lembarquement du poisson, provoquent des ouvertures béantes de la senne. D'aprés Fréon et al.
(1994), ces fausses manoeuvres ont entrainé une perte complete du banc apreés sa capture, en
moyenne dans 3% des cas entre 1969 et 1987. '

En ce qui concerne la survie des poissons qui se sont évadés des engins de péche, leur pourcentage
et leur durée de vie sont variables. Lorsque les poissons passent a travers les mailles des filets, nous
savons (pour l'avoir testé 4 nos dépens au cours de nos tentatives de capture) que leurs blessures
peuvent étre mortelles surtout chez les poissons pélagiques trés sensibles aux pertes des écailles.
Ceux qui, comme nous l'avons décrit dans les exemples précédents, s'échappent sans heurts, ont un
taux de survie vraisemblablement beaucoup plus important. IIs ont néanmoins subi un stress
relativement important. Malheureusement nous n'avons pas d'information précise, en ce qui
concerne les poissons pélagiques, sur les taux de survie des rescapés des captures, pas plus que sur
I'effet du stress sur Jeur durée de vie. En ce qui concemne les poissons démersaux les études en milieu

contrdlé de Soldal ef al. (1993) montrent que les taux de mortalité chez des rescapés de péches
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simulées sont trés faibles (proche de zéro pour la morue (Gadus morhua) et moins de 10% pour
l'aiglefin (Melanogrammus aeglefinus).

Ainsi, & partir de notre expérience en bassin, des données de la littérature et de nos propres
observations in sifu, 1l est parfaitement envisageable de présumer qu'en milieu naturel certains
poissons puissent associer le bruit d'un navire en péche avec le stress i€ a la capture. Iis pourraient
- également répéter cette expérience d'association un nombre suffisant de fois pour que, par un
processus de conditionnement aversif, ils apprennent & éviter un engin de péche bien avant d'en étre
prisonnier. Dans le cas contraire, au vu du nombre de répétitions nécessaires au conditionnement
dans nos conditions expérimentales (10 & 12) et de l'efficacité redoutable des engins de péche, les
poissons (dans leur trés grande majorité) seraient probablement morts avant d'avoir eu le temps
d'apprendre. Cependant, nous avons vu que de nombreux auteurs ont mis en évidence des processus
de facilitation sociale par apprentissage non associatif et des processus d'apprentissage par
traumatisme. Ces modes d'apprentissage peuvent favoriser l'acquisition d'une réponse de fuite et
d'évitement du banc sans qu'il y ait nécessairement un nombre important de répétitions. Si ces
formes d'apprentissage existent en milieu naturel, cette acquisition pourrait donc étre bien plus

rapide et plus efficace que dans nos bassins.

3.2.2. La pérenniié des bancs de poissons

Nous avons également montré au cours de nos expériences que les poissons naifs participent aux
réactions de fuite des poissons conditionnés. Ainsi, & condition que les poissons expérimentés aient
l'opportunité de former de nouveaux bancs mixtes en milieu naturel, il est possible qu'ils puissent
entrainer des poissons naifs. Or, le faible degré de fidélité d'un individu pour un banc a été décrit
notamment par Helfman (1984) chez la perche jaune, par Seghers (1981) sur les Noropis hudsonius
et par MacFarland et Hillis (1982) sur les jeunes Haemulons. Peu d'observations directes concernent
les Clupéidés et les autres poissons pélagiques cdtiers marins. Nous avons, néanmoins, trois preuves

indirectes de la faible pérennité des bancs.

1) 1l existe un rythme nycthémeéral bien connu de dispersion et de reconstruction des bancs,

confirmé par notre approche acoustique (Fréon ef al., 1993c).

2) Chaque jour, les bancs sont susceptibles d'étre disloqués par les prédateurs ainsi que nous

l'avons décrit dans la deuxiéme partie de ce travail.
3) L'analyse de la variabilité des tailles et des dges dans les bancs et dans les cohortes plaide
largement en faveur de redistributions fréquentes des individus entre les différents bancs (Fréon,

1984).
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Nous pouvons donc supposer que ce type de banc mixte existe dans la nature. Malheureusement
aucune observation de marquage sur les bancs de petits pélagiques ne peut le prouver dans I'état
actuel des techniques et des connaissances.

3.2.3, Synthese

I est vraisemblable qu'en plus des différents facteurs modifiant le taux de capture dans une région
(saison, richesse trophique, biomasse et distribution spatiale du stock, engin de péche, facteurs
socio-économiques), la capacité d'apprentissage par conditionnement ou par les pécheurs puisse
favoriser une tendance 2 la diminution des rendements, dans un stock intensément exploité. Il en
résulterait un biais dans le calcul des indices d'abondance basés sur les rendements dont la
conséquence serait une surestimation du niveau d'exploitation par les modéles globaux (Fréon ef al.,
1994). Ainsi, Marchal (1993) a étudié I'évolution de la taille et de la dispersion dés bancs de
Sardinelles (Sardinella aurita) & partir des prises moyennes par calée effectuées au cours de
plusieurs saisons de péche (1966 a 1972) sur le littoral ivoirien, Les résultats indiquent que la taille
des bancs diminue trés fortement au cours de la saison. Ce résultat est interprété soit par la
disparition des gros bancs au début de saison car ils sont choisis en premiers (choix du prédateur-
pécheur), soit par une diminution de Ja taille des bancs au fur et & mesure que l'abondance diminue
au cours de la saison, soit enfin par un effet indirect par apprentissage des poissons. Dans ce dernier
cas, si les poissons apprennent  reconnaitre le prédateur (en l'occurrence les bateaux de péches), la
taille des bancs capturés diminuerait au cours de la saison parce que le nombre de poissons capables
d'éviter ou de s'échapper de la senne irait en croissant.

4. CONCLUSION

Nous avons vu au cours de ce chapitre que le processus de conditionnement peut permettre
l'acquisition adaptative de modifications comportementales, mais également quiil existe différents

modes d'apprentissage favorisant ou permettant ces modifications.

Le conditionnement d'un banc de Clupéidés est donc possible dans des conditions expérimentales.
L'appétence que nous avons conditionnée et renforcée serait celle de I'évitement. Ce processus
semble dépendre de lintensité et du nombre de répétitions du stimulus conditionné ainsi que de la
durée de la phase d'habituation qui précede. Ce conditionnement aménerait les bancs de poisson, 2
travers l'expression de comportements de fuite d'intensité croissante et de processus de facilitation
sociale, a réagir de fagon adaptée a une perturbation quelconque. De plus, les poissons conditionnés
introduits dans un banc de poissons naifs de la méme espéce, maintiennent, en bassin, une structure

en banc cohérente et stable. Cette structure favorise des réactions de fuites synchronisées et permet
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aux poissons naifs de répondre & un stimulus a priori neutre. Au vu de ces résultats et des données
recueillies dans la littérature, nous supposons que ce mécanisme d'apprentissage, ainsi que ceux
d'habituation et de facilitation sociale, peuvent favoriser I'apparition de comportements adaptés a
I'évitement des engins de péches. Ces acquisitions peuvent modifier sensiblement, non seulement la
capture de ces poissons, mais également biaiser les résultats des modeles d'estimation de stock qui

se basent sur ces captures.



3éme PARTIE

ETUDE DE LA VARIABILITE SPATIO-TEMPORELLE DE LA
DISTRIBUTION DES PTORI(S)%(I)(I;IEI%E()LAGIQUES COTIERS



INTRODUCTION GENERALE

1. Généralité

L'équipe EICHOANT a effectué de nombreuses observations au cours de prospections acoustiques
au Vénézuéla. Ces observations s'étalent sur cing années de 1986 a 1991. Elles portent
essentiellement sur la partie orientale (voir carte fig. 22). De plus, de nombreuses données ont
également été collectées en milieu naturel (cOte africaine et mer de Java) par les différentes équipes
d'halieutes et d'acousticiens de 'ORSTOM. L'analyse dune partie de ces données a permis
d'entreprendre I'étude de la variabilit¢ spatio-temporelle des populations de petits poissons
pélagiques cGtiers tropicaux (Clupéidés et Carangidés essentiellement).

Dans Je cadre d'une étude écoéthologique de la dynamique spatio-temporelle des populations de ce
peuplement, nous chercherons tout d'abord & comprendre comment les réponses comportementales
modifient la répartition des individus dans leur aire biogéographique. Autrement dit, quels sont les
comportements qui favorisent l'agrégation ou au contraire la dispersion des individus. Nous verrons
également comment ces comportements interviennent dans les problémes d'estimation de biomasse.
En effet, la prise en compte de cette variabilité est indispensable dans l'analyse statistique des
données obtenues a partir des deux méthodes complémentaires d'échantillonnage que sont la péche
expérimentale et l'acoustique. Gerlotto (1989, 1993) a montré comment en acoustique le choix
d'une méthode d'échantillonnage et d'un type de traitement statistique devait prendre en compte
l'indice d'homogénéité des échantillons recueillis, amsi que celui de lisotropie et de la stationnarité
des distributions observées au cours des campagnes acoustiques. Les problémes soulevés sont
similaires en ce qui concerne les données de chalutage en halieutique. A partir de ce travail et de
I'abondante recherche dans ce domaine (voir I'ouvrage de synthése de MacLennan et Simmonds,
1991), nous ne nous intéresserons qua linfluence du comportement dans la variabilité spatio-
temporelle de la distribution des poissons pélagiques cdtiers tropicaux.

2. Rappels sur la variabilité spatio-temporelle des poissons pélagiques cdtiers tropicaux

Ainsi que nous I'avons signal€ en introduction de notre étude sur I'évitement des bancs, le mode de
distribution spatio-temporelle des especes pélagiques cotieres est habituellement décrit selon le
schéma suivant : les poissons ont durant le jour une distribution en bancs et sont dispersés de nuit.
De jour, ces bancs sont regroupés en concentrations plus ou moins importantes et situés en pleine
eau ou pres du fond. La nuit, les poissons se dispersent en couches plus ou moins denses pres de la
surface. De nombreux travaux témoignent de cette variation nycthémérale de l'occupation de
l'espace en milieu naturel (voir les ouvrages de synthése de Shaw, 1961; Blaxter, 1964b et 1970;
Woodhead, 1966; Hoar et Randall, 1978; Weston et Andrew, 1990; Helfman, 1993).



Dans la plupart de ces travaux, la périodicité de I'éclairement naturel est désignée comme le moteur
de cette variation. C'est le cas notamment des travaux de Steven (1958) sur les poissons pélagiques
tropicaux, dHobson (1965) sur les poissons pélagiques cotiers du golfe de Californie, de Blaxter
(1975) sur le hareng et de Bohl (1980) et Helfman (1981) sur les poissons pélagiques de lacs de
régions tempérés. Au cours des années 1960 a4 1980, ces observations se sont essentiellement
appuyées sur les travaux de physiologie de la vision chez les poissons (Ali, 1980). Ces travaux ont
montré que les espéces de poissonspélagiques ont des capacités visuelles, des modes de perception
des contrastes et une sensibilité aux longueurs d'onde variables (Blaxter et Holliday, 1963; Nicol,
1963; Lythgoe, 1968 et 1972; Munz et McFarland, 1973; Munz et Northmore, 1973). Ces études
rendent parfaitement compte de la conception générale de I'¢poque selon laquelle la vision est un
sens privilégié dans le maintien de l'organisation sociale des poissons pélagiques (voir synthése
bibliographique, 1€re partie). De plus, les différents degrés dans la sensibilité des poissons 2 la
lumiére permettent de comprendre pourquoi les individus de certaines espeéces maintiennent des
structures organisées pendant la nuit, alors que d'autres perdent rapidement le contact avec leurs

congéneéres et se dispersent.
g

Les expériences en milieu contrdlé, effectuées a cette époque et dans la décennie suivante, ont
démontré linfluence de cet éclairement naturel. Outre la confirmation d'une variation circadienne
des modes de distribution, ces expériences ont permis de définir pour les espéces étudiées le seuil
précis de luminosité, en dega duquel les animaux se dispersent et au-dela duquel ils se regroupent
(Harden-Jones, 1955; Blaxter, 1964; Hunter, 1968; Hunter et Nicholl, 1985; Glass et al., 1986;
Blaxter et Batty, 1987). La comparaison de ces mesures avec les diagrammes de variation de
I'éclairement en milieu naturel (éclairement en fonction de I'heure, de la latitude, du cycle lunaire) et
avec les extrapolations de ces mesures selon la couverture nuageuse ou la profondeur (Jerlov, 1965;
Whitney, 1969; Armold, 1976) ont permis de supposer que, tout au moins pour certaines especes de
poissons pélagiques, lintensit¢ lumineuse d'une nuit étoilée sans lune peut étre suffisante pour
permetire le regroupement des poissons en bancs (MacFarfand et Munz, 1976; Thorpe, 1978,
Lythgoe, 1980; Helfman, 1981; Hobson et al. , 1981).

-----

spatio-temporelles, il ne permet pas de comprendre parfaitement les mécanismes de ces variations.
En effet, d'autres facteurs que l'alternance jour-nuit peuvent jouer un rdle dans la variation
nycthémérale observée. L'influence de ces facteurs, contrairement a celle de I'éclairement, est,
depuis le début des recherches, I'objet de divergences importantes. Quatre hypothéses majeures

peuvent €tre retenues :

-1) L'hypothése trophique selon laquelle, dans leurs déplacements, les poissons pélagiques

suivent ou accompagnent celui de leurs proies. Dans ce cas, le mode dispersé ou agrégé des



structures pélagiques pourrait étre également fonction du mode d'activité trophique- (diurne 01;
noctumne) de I'espece considérée (Hunter, 1968; Begg, 1976; Janssen et Brandt, 1980) mais
également de leur capacité d'adapter leur comportement alimentaire en fonction de la visibilité,
Batty ef al. (1986) ont montré, par exemple, que le hareng pouvait se nourrir la nuit sur des fortes
concentrations de proies car ils sont capables de filtrer l'eau.

-2) L'hypothése bioénergétique; ot les variations horizontales et verticales de Ia température
ou de la vitesse du courant modifieraient l'organisation et la position dans la tranche d'eau des
individus. Les poissons seraient 2 la recherche dune situation optimale pour laquelle leur balance
énergétique serait équilibrée. Leur dépense d'énergie pour se mouvoir ou s'alimenter serait alors
minimale (Brett, 1971; Regier ef al., 1990).

-3) L'hypothése antiprédatrice, selon laquelle la recherche d'un minimum de contact avec les
prédateurs et la possibilité d'effectuer des manoeuvres de groupe expliqueraient les comportements
grégaires de jour, le maintien au crépuscule de la structure en banc chez certaines espéces (Cerr,
1983) ou les déplacements nycthéméraux verticaux (Eggers, 1978).

-4) L'hypothese physiologique, ou l'on distingue deux sources principales de variations.
Premiérement, celles dues soit & 'espece (essentiellement en relation avec leur capacité de vision
mais aussi en fonction de leur capacité a réguler le volume de leur vessie natatoire (Hoss et Phonlor,
1984)), soit & l'4ge (différence de distribution spatiale entre adulte et juvénile (Levy, 1987,
Appenzeller et Leggett, 1992), soit au stade de maturité et aux comportements qui apparaissent au
cours de la période de reproduction (Aoki et Inagaki, 1988). Deuxiémement, celles dues a une
production de substances endocriniennes controlée par lintensité lumineuse externe et responsable
d'un véritable cycle nycthéméral du comportement grégaire (Olla et Studholme, 1972; Kavalier,
1980 et 1989; Sparwasser, 1987; fig. 70).

A partir de cette problématique et dans le cadre du programme EICHOANT, nous avons effectué
deux types de travaux complémentaires. Le premier a résidé dans I'élaboration d'une base de
données a partir de 18 campagnes acoustiques effectuées en zone tropicale afin de mesurer la
variabilité spatio-temporelle au niveau du nycthémere, tout en minimisant l'effet de la variabilité
spatiale dans chaque prospection (Soria et Fréon, 1991; Fréon et al, 1993c). Le deuxiéme a
consisté & suivre une concentration de sardinelles pendant 24 heures pour détailler, a une échelle
spatiale restreinte, I'évolution des modifications de la répartition spatio-temporelle des individus
(Fréon et al., 1989).
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Fig. 70. Expérience, en aquarium, sur un groupe de six Pomatonmus
saltairix, mettant en évidence la persistance d'une structure en banc en
l'absence d'un cycle d'éclairement externe jour-nuit. D'aprés Olla et
Studholme, 1972.



I. VARIATION NYCTHEMERALE DES DENSITES DE POISSONS
ESTIMEES AU COURS DE CAMPAGNES ACOUSTIQUES

I.1. MATERIEL ET METHODE

La base de données a été élaborée & partir de 18 campagnes effectuées en région tropicale. Les
données proviennent essentiellement du Vénézuéla, mais également dIndonésie et de Mauritanie
(tabl. 7). Toutes les campagnes ont été¢ effectiées sur 1¢ plateau continental et concernent,
principalement, les espéces de petits pélagiques (Clupéidés, Engraulidés et Carangidés). Le volume
de cette base correspond a 112 jours d'échantillonnage en continu. Différents bateaux de recherche
ont été utilisés (N.O. Nizery, Capricorne et La Salle). Leur longueur varie de 24 a 48 métres. Tous
ces navires sont équipés d'un sondeur Simrad 120 kHz et d'un échointégrateur digital AGENOR.

Les plans de campagne sont basés sur des radiales paralleles et réguliérement espacées, excepté
pour la premiére campagne vénézuélienne ou une stratification, en fonction de la répartition
attendue des biomasses, a été préalablement définie. La distance inter-radiale varie entre 5 et 20
milles. Dans la plupart des cas, les radiales ont été répétées de jour et de nuit & moins de 36 heures
d'intervalle. La vitesse du bateau varie entre 7 et 10 noeuds en fonction des conditions climatiques et
du navire. LESDU (unité de distance élémentaire d'échantillonnage) est la distance parcourue par

les navires pendant 6 minutes (1 mille a 10 noeuds).

A partir de ces 18 campagnes, la base de données est composée de 25392 ESDU, une fois éliminés
les ESDU situés au-dela du plateau continental. Les paramétres imitiaux de cette base sont, pour
chaque ESDU : la date, 'heure, la profondeur minimum et maximum, la densité acoustique de
surface (mesurée de la zone superficielle jusqu'au fond), le nombre d'échantillons €lémentaires
(nombre d'émissions x nombre de couches de 10 cm), et enfin le nombre d'échantillons positifs
(nombre d'échantillons dont la densité acoustique est au-dessus du seuil). Ce seuil est généralement
fixé & 50 mv mais, pour certaines campagnes, il a €té fixé a 100 mv afin d'éliminer les densités des

couches denses de plancton.
Trois variables supplémentaires ont été tirées de ces paramétres :

-1) La densité par échantillon positif (DEP), qui est l'€énergie acoustique ramenée aux nombres
d'échantillons élémentaires contenant une valeur supérieure au seuil. Selon Marchal (1988), cette
DEP est corrélée 2 la taille des cibles lorsqu'elles sont disjointes, et au produit de la taille par le
nombre de cibles (par unité de volume) dans les autres cas. Les cibles des petits poissons pélagiques
étant de taille relativement homogéne dans un banc, cette vanable est donc un bon indice
d'agrégation des cibles. Elle a été standardisée afin d'é¢liminer les différences entre les seuils fixés au

cours des différentes campagnes.



-2) L'indice d'occupation spatiale ou IVO (index du volume occupé), qui est le rapport entre le
nombre d'échantillons positifs et le nombre total d'échantillons. Cette variable a également été

standardisée.

-3) L'intervalle de temps en fonction de I'heure du lever et du coucher du soleil (ITS : intervalle de
temps solaire). Cet intervalle a été calculé afin de prendre en compte les variations de longitude
* entre les différentes régions prospectées.-Nous avons éinsi partageé le nycthémere en 25 intervalles
irréguliers (fig. 71). Les intervalles les plus courts ont une durée de 30 minutes. IIs sont situés de
part et d'autre de l'aube et du crépuscule, car c'est dans ces plages horaires que la variabilité la plus
importante est attendue (ITS 1, 13, 14 et 25). Les plus grands sont placés en milieu de jour et de
nuit pour la raison inverse. En fonction de la latitude de la région, leurs durées varient de 70 & 100
minutes (ITS 7, 8, 19 et 20). Les autres intervalles ont une durée d'une heure.

Nous avons tout d'abord analysé les variations nycthémérales des moyennes des densités
acoustiques, des DEP et des IVO. En ce qui concerne les densités acoustiques, nous avons calculé
la densité acoustique relative (Q') de chaque ESDU. Cette densité relative est le rapport de I'énergie
acoustique (Q) & sa moyenne durant la campagne considérée. Cette standardisation permet de
comparer les campagnes effectuées avec des équipements et des réglages différents. Ainsi, pour un
nombre i dESDU par campagne, un nombre j de campagnes (j variant de 1 & 18) et des valeurs Qij

des densités acoustiques pour chaque ESDU et pour chaque campagne, la densité relative Qfjj est :

Mj
Q;=Q/ ( (Q/M)

=1
M;j étant le nombre total ESDU de la jeme campagne.
Ensuite, nous avons tracé les histogrammes de fréquences de ces densités relatives. A partir des
travaux de MacLennan et MacKensie (1988), nous avons tenté de normaliser les fonctions de

distributions de ces densités. Nous avons utilisé la transformation Box-Cox (Box et Cox, 1964) qui
consiste & transformer les valeurs de densités relatives selon I'équation suivante

Z'=(Qj; A D/ pour A;>0

A partir de ces valeurs transformées, nous avons tout d'abord appliqué une analyse de variance

deux niveaux sur les indices de densité acoustique. L'analyse détermine la part de variabilité dans la



CAMPAGNE| DATE PAYS TOTAL JOURS DUREE DE CAMPAGNE
1o R : T " {Nombre d'ESDU " Equivalent jour de
de 6 mn campagne continue
1 Jul-83 INDONESIE 8 970 4
2 Mai-85 INDONESIE 11 1629 10
3 Sept. 84 | VENEZUELA 9 936 4
4 Sept. 84 | VENEZUELA 11 1428 10
5 May 85 | VENEZUELA 12 1745 7
6 Sept. 85 | VENEZUELA 5 721 3
7 Avr-86 | VENEZUELA 11 2052 8
8 Mai-86 | VENEZUELA 4 693 3
9 Ao0-86 | VENEZUELA 4 8561 3
10 Ao0-86 | VENEZUELA 26 3424 14
11 Sept. 87 | VENEZUELA 6 898 4
12 Avr-88 | VENEZUELA 7 1249 5
13 Sept. 88 | VENEZUELA 9 1365 6
14 Sept. 83 | MAURITANIE 8 1583 7
15 Fev. 84 | MAURITANIE 9 1759 7
16 Avr-84 | MAURITANIE 8 1484 6
17 AoC-86 | MAURITANIE 10 1408 6
18 Oct. 89 | MAURITANIE 9 1257 5
TOTAL 167 25392 112

Tabl. 7. Date, pays et durée des 18 campagnes utilisées dans le fichier synthétique.
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Fig. 71. Diagramme des limites de chaque intervalle de temps solaire (ITS).



réponse qui est attribuable a chaque facteur, et 4 linteraction entre les facteurs (cependant on ne
peut, en toute rigueur, utiliser les seuils de signification obtenus sur les données transformées de
fagon optimale). Nous avons ainsi étudié l'influence de la campagne, de 'heure et de l'interaction de
ces facteurs, sur la variabilité des densités acoustiques. L'influence de I'heure a été étudiée, soit en
fonction de la période diurne et nocturne, soit en fonction de ITTS.

Des tests non paramétriques sur-les valeurs-non transformées ont également été utilisés afin de
comparer les moyennes des densités acoustiques de jour et de nuit (Wilcoxon, Médiane et "Savage

score").

1.2. RESULTATS

1.2.1. Variations nycthémérales des moyennes des densités estimées, des DEP et des IVO

L'ANOVA & deux niveaux 2 été appliquée sur les moyennes des densités acoustiques Qjj (incluant
les valeurs nulles) en prenant les valeurs transformées Box-Cox. Nous avons utilisé cette
transformation car c'est celle qui donne un histogramme des fréquences de densités qui se rapproche
le plus de la normalité (voir Fréon ef al., 1993¢ pour plus de détails). L'analyse de variance a deux
niveaux indique que la période du nycthémére est responsable, pour une grande partie, de la
variance totale observée (tableau 8). Le facteur campagne intervient également pour une part non
négligeable. L'interaction entre ces deux facteurs et les ITS est faible, bien que significative du fait

du grand nombre de données.

Source DDL Somme des | Carré moyen | ValeurdeF p>F
carrés

Campagne 17 227871 13.404 143.71 0.0001

Jour-nuit 1 114.855 114.855 1231.43 0.0001

ITS (Jour-nuit) 23 9.41 0.409 436 0.0001

Campagne x Jour-nuit 17 35.924 1.937 20.76 0.0001

Tabl. 8. Résultats de 'ANOVA a deux niveaux sur les indices de densités relatives aprés

transformation Box-Cox.

Les vanations nycthémeérales des densités au cours des campagnes d'avril 1988 au Vénézuéla et de
septembre 1983 en Mauritanie sont présentées, a titre d'exemple, dans la figure 72. Contrairement a

ces deux campagnes, et malgré des €cart-types importants, les moyennes des densités relatives par



intervalle, calculées pour l'ensemble de la base de données, montre un mode régulier de variation
(fig. 73). Les valeurs de nuit sont presque deux fois plus fortes que celles de jour et la différence est
trés significative, quelque soit le test non paramétrique utilisé sur les données non transformées
(Wilcoxon, Médiane, "Savage score"). Les deux périodes intermédiaires, ou l'on observe une
variation rapide des indices de densités relatives, correspondent aux périodes de laube et du
crépuscule. Elles ont une durée moyenne équivalente (30 minutes) et similaires 4 celles du lever et
du coucher du soleil, observée sous les latitudes des régions €tudiées. La courbe présente trois
valeurs maximales. La premiere et la seconde sont observées, respectivement, deux heures aprés le
lever et le coucher du soleil. La troisiéme apparait deux heures avant le lever du soleil. Lorsque
0,1% des fortes valeurs, soit 25 observations, sont enlevées, le premier pic disparait. Les deux
autres ne s'amenuisent que lorsque 1 % des fortes valeurs est enlevé. Dans ce cas, la différence jour-

nuit reste significative et le minimum au cour de la nuit est estompé (fig. 73).

Les moyennes des IVO présentent un mode de variation nycthémérale similaire & celui des densités
acoustiques, alors que celui des DEP est inversé (fig. 74). Ces résultats confirment le schéma
classique de variation des modes de distribution spatiale selon lequel les poissons ont de jour un fort
niveau d'agrégation, mais se dispersent pendant la nuit. En effet, dans ce cas de figure, les poissons
dispersés ont des DEP plus faibles que les bancs rencontrés de jour, mais leur IVO est plus élevé

puisqu'ils occupent un volume plus important dans la masse d'eau.

1.2.2. Variations nycthémérales des distributions des densités acoustiques

Les types de distribution obtenus a partir des données de jour et de nuit, aprés la transformation

Box-Cox, sont présentés dans la figure 75.

Nous noterons que la transformation Box-Cox atténue les différences entre les fortes valeurs dans la
queue droite des histogrammes, ol un nombre relativement faible de valeurs contribue,
significativement, & l'estimation de la moyenne. Ainsi, lorsque I'on supprime 0.5% des plus fortes
valeurs (126 observations), I'estimation de la moyenne est réduite de 24% pour les données de jour
et de seulement 15% pour les données de nuit (fig. 76). Cette différence de 9% entre le jour et la
nuit reste néanmoins constante lorsqu'un pourcentage plus important des fortes valeurs est
supprimé. Elle n'atteint jamais la différence de 50% observée entre le total des moyennes de jour et
de nuit. A linverse, lorsque les faibles valeurs sont retirées, la différence entre les moyennes de jour
et de nuit disparait progressivement (fig. 77). Elle n'est plus significative lorsqu'on ne considére que
les valeurs supérieures ou égales a 0.3 (43% du jeu de données). Cette remarque tend & montrer que
la différence entre les distributions des densités de jour et de nuit, détectée par les tests non
paramétriques, semble davantage due a une différence dans les fréquences des faibles valeurs que

dans celles des fortes valeurs.
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Fig. 72. Exemples de variation au cours du nycthémeére de la densité
acoustique relative au cours des campagnes 12 et 14 (voir tableau 6) illustrant
la difficulté d'mterprétation lorsque l'on considére une seule campagne.

1.6 —

- -~ Total n = 25392 :
[ - n-04% |

14 = n-1% -
.

1.2

0.8 —

Densite relative
-
I

0.6 [~

04 I~ ]

0 5 10 15 20 25
ITS (intervalle de temps solaire)

Jour Nuit

Fig. 73. Vanation nycthémérale de la densité acoustique relative dans le
fichier synthétique de 18 campagnes (25392 observations: ligne continue) et
influence du retrait des fortes valeurs (0.1%: ligne en tirets; 1% ligne en
pointillés).
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Fig. 74. Vanation nycthémérale des indices de volume occupé (IVO,
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le fichier synthétique.
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1.3. DISCUSSION

Nous avons vu que dans le schéma classique, les poissons pélagiques ont tendance 4 se disperser Ja
muit et & se regrouper le jour. Clest ce qu'indiquent les courbes de variation des DS, des DEP et des
IVO en fonction des périodes du nycthémeére, tout au moins dans le fichier synthétique. On
s'attendrait donc, a partir des données de ce fichier, & ce que, de jour, la queue droite de
Ihistogramme des densités par ESDU soit plus longue que celle obtenue & partir des-données de
nuit, témoignant ainsi dune contribution plus importante des trés fortes valeurs pendant les
prospections diurnes. Or, ce n'est pas ce que nous observons.

En effet, la forme des deux histogrammes témoigne d'une contribution similaire des fortes valeurs
dans le calcul des moyennes de jour et de nuit (voir fig. 75). Ceci refléte une agrégation nocturne
proche de celle de jour a I'échelle de nos observations (1 ESDU = 1 mille nautique). Les tests
statistiques non paramétriques que nous avons utilisés pour comparer ces distributions indiquent
bien une différence significative. Mais nous avons vu que cette différence est due, essentiellement, a
la différence des fréquences des faibles valeurs.

Les biologistes, qui tentent d'estimer l'abondance totale d'une population & partir de I'observation
directe par acoustique, ont €t¢ confrontés & cette variabilité spatio-temporelle. La mesure de la
qualité de cette estimation a amené ces auteurs a rechercher la fagon dont leurs données sont
ordonnées dans l'espace. Ils ont ainsi été amenés a utiliser différents modéles dont ceux issus de la
géostatistique pour mesurer la part, dans la variance de l'estimateur, due au mode d'échantillonnage
(localisation des échantillons), et celle due au mode de distribution spatiale du poisson (structure
spatiale). Bien que nos observations sinscrivent dans cette problématique, nous ne la détaillerons
pas et nous nutiliserons pas ici ces méthodes (voir Petitgas, 1991, 1993; Gerlotto, 1993). Nous
traduirons simplement ces préoccupations en notant que nos données sont en grande majorité des
observations acoustiques issues de plans d'échantillonnage systématiques (prospections par radiales
paralléles et équidistantes). Par conséquent, les fonctions de distribution des densités acoustiques de
notre fichier synthétique sont fortement dépendantes de la taille des ESDU. Nous ne connaissons
pas linfluence de cette taille sur les distributions des densités observées, mais nous pouvons
proposer deux hypotheses sur le mode de répartition spatiale des poissons qui puissent rendre
compte de ces observations.

Dans la premiére hypothése, on suppose que la dimension de 'ESDU (entre 0.7 et 1 mille) serait
plus grande que la taille d'un banc, mais plus petite que celle d'une concentration de bancs. Ainsi,
tout se passe comme sl existait un phénomene de contraction/expansion nycthéméral a l'intérieur
des ESDU, faisant passer les poissons d'une structure en banc de jour a une structure dispersée de

nuit. Sous cette hypothese, puisque la différence entre les moyennes calculées de jour et de nuit est



principalement due 4 la différence d'abondance des faibles valeurs, il y aurait soit une surestimation
du nombre dESDU vides durant le jour, soit une sous-estimation de ce type d'ESDU au cours de la

nuit,

Dans le premier cas, les deux facteurs prépondérants seraient un fort comportement d'évitement des
bancs et une faible détectabilité des poissons démersaux de jour. Ces poissons sont en effet collés
sur le fond, pendant le jour, et migrent en pleine eau, pendant la nuit. Dans le second cas, il pourrait
s'agir de lintégration de couches planctoniques suffisamment denses de nuit pour étre détectées.
Néanmoins cette hypothese n'est vraisemblable en milieu tropical que dans certaines zones trés
localisées car de fagon générale, les eaux sont relativement pauvres dans cette zone. En ce qui
concerne l'analyse détaillée de ces deux facteurs, nous renvoyons le lecteur aux études de I'€quipe
EICHOANT. Ces ¢tudes portent sur les problemes d'évitement (que nous avons décrit pages ),
ainsi que sur l'influence des différents facteurs qui peuvent induire des biais dans les estimations des
biomasses de poissons pélagiques en milieu tropical (Fréon et Gerlotto, 1988, Gerlotio et Fréon,
1988; Gerlotto ef al, 1990; Gerlotto et Petitgas, 1991; Anonyme, 1992; Fréon ef al, 1993a;
Gerlotto, 1993)

Dans la seconde hypothese, on suppose que, lors des campagnes sélectionnées, un nombre
important de trés fortes concentrations de bancs de jour n'a pas été détecté. La queue de droite de
I'histogramme des fréquences théoriques de jour serait plus longue et/ou plus épaisse que celle que
nous observons. Dans ce cas, les différences dans la partie gauche des distributions pourraient étre
dues & la diffusion, durant la nuit, de cette biomasse non détectée de jour. Cette diffusion
s'effectuerait sur une surface plus grande que celle que nous avons supposé dans la premiére
hypothése. Cette hypothése est a envisager mais semble néanmoins peu probable dans notre cas. En
effet, d'aprés I'évolution des densités acoustiques, des DEP et des IVO du fichier synthétique, les
poissons se concentrent ou se dispersent au cours des périodes transitoires (I'aube et au crépuscule).
Or ces périodes ne sont que de 30 minutes. Cette durée peut étre considérée comme un bon
estimateur de la durée moyenne du phénomeéne de contraction/expansion nycthémérale. Dans ce
cas, elle serait trop courte pour permettre une forte amplitude des déplacements horizontaux de la

biomasse.

Avant de discuter ces hypotheses, nous présenterons notre deuxieme étude sur la variabilité spatio-

temporelle d'une concentration de sardinelles du Vénézuéla.

216



II. SUIVI D'UNE CONCENTRATION DE SARDINELLA AURITA PENDANT
24 HEURES

I1.1. MATERIEL ET METHODE

Cette expérience a €t€ effectuée dans le golfe de Cariaco (voir fig. 22) du 27 au 30 novembre 1988.
Le cardctere confiné de ce golfe et sa superficie relativement faible (600 km?) ont permis une
Jocalisation et un suivi des concentrations plus aisé qu'én pleine mer. Nous rappellerons que le golfe
de Cariaco peut étre considéré comme une partie de l'aire de répartition des sardinelles de la région
orientale du Vénézuéla. En effet, les différents travaux effectués sur l'écologie de ces sardinelles
montrent que ce golfe semble étre une zone privilégiée d'alimentation pour les juvéniles. Les
individus s'y maintiennent une grande partie de l'année puis semblent migrer hors du golfe dans le
courant du mois de janvier (Rojas, 1972; Gines, 1974; Gines et Gerlotto 1988; Cardenas, 1992;
Fréon et Mendoza, 1993).

Une prospection acoustique de I'ensemble du golfe a été tout d'abord effectuée pendant 24 heures
afin de localiser la zone la plus riche. Ensuite, nous avons exploré le centre de cette zone en
parcourant 13 fois de suite un rectangle de 1,5 sur 3,5 milles nautiques (fig. 78). Cette exploration
s'est effectuée pendant une période de 24 heures. Elle est composée de deux phases nocturnes (de
23h00 & 6 h0O le 27 novembre, et de 18h00 & 23h00 le 28 novembre) et de la période diume
centrale. Afin de maintenir le contact avec la concentration principale, ce rectangle a_été déplacé
quatre fois vers le sud-ouest et une fois vers I'est en fonction du déplacement horizontal apparent
des poissons. Nous avons suivi ainsi un protocole similaire & celui utilisé par Buerkle (1985) qui a
ainsi étudié par acoustique une concentration importante de harengs sur les cotes de la Nouvelle

Ecosse.

La campagne s'est effectué a bord du N.O. La Salle (40 métres de long) & une vitesse moyenne de
6.5 noeuds. L'équipement acoustique comprend un sondeur EY-M de 70 kHz couplé 4 un
transducteur (fixé sur le bord trbord de la coque du navire et immergé a environ 2 métres de
profondeur), et un échointégrateur AGENOR. A chaque ESDU et pour chaque tranche d'eau
insonifiée (4 tranches de 5 meétres a partir du transducteur puis 6 tranches de 10 métres), cet
échointégrateur transmet, a un ordinateur, la densité acoustique de surface (DS) ainsi que la densité
acoustique par échantillon positif (DEP). Cette DEP nous a permis de classer les types de
distribution observés. En accord avec les résultats des campagnes antérieures et afin d'éliminer la
majeure partie des échos issus des couches planctoniques, le seuil a été fixé & 50 mv. Enfin, par
rapport & une prospection classique, 'ESDU a été réduite a4 0.3 mille (au lieu de 1 mille) afin

d'obtenir une distribution plus détaillée des densités acoustiques.
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Nous n'avons pas réalisé de péche de controle durant I'expérience afin de ne pas interrompre
l'acquisition des données. Cependant, au vu des caractéristiques des débarquements de la pécherie
locale, des échogrammes et de la capture & laquelle nous avons assisté le lendemain de l'expérience,
nous pouvons distinguer deux especes principales. La premiére, qui fournit I'essentiel de la biomasse
pélagique, est la sardinelle Sardinella aurifa. Sa longueur moyenne 2 la fourche est de 14 cm. La
seconde correspond a des poissons-chats (Bagre marinus) de-15 4 20 cm de long.

Un enregistrement en continu, sur magnétophone numérique, a permis de stocker les données
brutes afin de pouvoir les étudier plus en détail en laboratoire. Cette étude a consisté tout d'abord a
classer les échogrammes en fonction des types d'échos observés. Nous avons ainsi réparti les échos

en six classes ;

1) le poisson pélagique dispersé
2) les bancs

3) les couches denses

4) le poisson-chat

5) le plancton

6) les zones vides

Puis, nous avons assigné un code a ces six classes dans le fichier acoustique. La plupart du temps,
une seule classe dominante est observée par strate (tranche bathymétrique pendant une ESDU).
Cependant, & quatre occasions, deux classes de détection de méme importance (banc et couche
dense) ont été observées dans la méme strate. Dans ce cas, les densités acoustiques correspondantes
ont été divisées en deux parts égales et attribuées arbitrairement a chaque classe. Ensuite nous avons
étudié, a partir de cette classification et du fichier acoustique informatisé, la varabilité spatio-

temporelle de la concentration en terme de biomasse et de types de distribution.

O.2. RESULTATS

I0.2.1. Classification des échogrammes

Afin de vénifier la validité de notre classification, nous avons comparé les moyennes des DEP des
poissons dispersés, des bancs et des couches denses (tabl. 9). Ces moyennes sont significativement
différentes avant et apres transformation logarithmique. Néanmoins, les trois distributions montrent
des recouvrements importants de leur indice d'agrégation, notamment les bancs et les
concentrations, laissant supposer que ces deux types de structure ont, la plupart du temps, des
densités internes (& petite échelle) comparables, bien qu'ils différent par leur type de distribution et

leur taille.
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11.2.2. Evolution des moyennes des DS par rectangle et des types de distribution

- Distribution et évolution des DS

L'essentiel de la biomasse (89%) a été détecté dans les 50 premiers métres. Elle correspond
principalement & des bancs et a des concentrations, et secondairement, & du poisson pélagique
dispersé. La biomasse détectée dans les couches plus profondes est clairement séparée de la
biomasse pélagique et correspond pour 99% a des bagres. Ces poissons forment des échos bien
distincts sur les échogrammes (fig. 79). Etant donné qu'aucun échange important n'a été observé
entre ces deux zones au cours de l'expérience, la biomasse démersale & été exclue des analyses qui

suivent,

L'évolution des moyennes des DS totales par rectangle montre que cette densité augmente au cours

de l'expérience (fig. 80).

- Evolution des différents types de distribution

L'analyse a été effectuée a partir de la base de données codées. Elle montre que, pendant le jour, les
bancs sont détectés essentiellement au cours de la matinée et en fin de journée (fig. 81). Au cours de
la premiére phase noctume, les bancs et les couches denses n'apparaissent qu'en fin de nuit, mais
représentent l'essentiel de la biomasse au cours de cette période. Au cours de la seconde période
nocturne, on note également la présence de bancs et de couches denses. Le poisson dispersé
prédomine uniquement au cours de la premiére partie de la premiére période nocturne (de 23h00 2
3h00).

1l est 4 noter que la différence des niveaux d'agrégation des poissons, observée entre les deux nuits,
semble difficilement imputable & une modification de 'éclairement naturel. En effet, au cours de
cette expérience, la lune est en début de phase descendante. Elle se léve vers 21h00. Elle est 4 son
zénith (66°) & 3h00 et se couche apres I'aube (6h00). Au cours de la premiére période nocturne, la
lune est présente dans un ciel dégage, alors qu'elle finit de se lever 4 la fin de la seconde phase
nocturne (20° & 23h00). Si l'éclairement lunaire influence le mode de distribution spatiale des
poissons pélagiques, c'est donc au cours de la premiére phase de transition (nuit-jour) que I'on doit
sattendre a une modification du schéma classique des varations nycthémérales des types de
distributions. Or c'est au contraire au cours de la seconde phase de transition, avec une phase
nocturne sans lune, que l'on observe un schéma modifié.
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DEP pour dispersés couche dense banc
dim. échantillon 743 194 141
moyenne 1.202 5.26 9.52
minimum 0.056 1 1
maximum 72.27 41.21 59.08
log DEP

dim. échantillon 743 194 141
moyenne -0.835 1.28 1.57
dév. standard 1.198 0.84 1.12
minimum -2.878 0.008 0.01
maximum 4.28 3.719 4.08

Tabl. 9. Résumé des parametres statistiques calculés sur les densités
par échantillon positif de poissons disperses, des bancs et des couches
denses, a partir des données brutes et apres transformation log.

Fig. 79. Exemple d'échogramme obtenu au cours de la prospection montrant la séparation dans la
tranche d'eau de la biomasse de poissons pélagiques et celle des bagres assujettis au fond.
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Néanmoins, cette remarque n'exclut pas complétement une influence de I'éclairement stellaire
nocturne ou celle indirecte de la phase lunaire dans le maintien des structures agrégatives pendant la
deuxiéme phase nocturne. Nous examinerons ce point au cours de notre discussion.

- Résumé

D'aprés cette analyse, les variations importantes de biomasses observées au cours de cette
campagne sont indépendantes de tout cycle nycthéméral. En effet, I'¢volution classique des types de
distribution (dispersé de nuit et en banc de jour) n'est observée que durant la premiére partie de
lexpérience. Cependant, l'effet de l'éclairement lunaire nocturne ne permet pas d'expliquer les
différences de répartitions spatiales observées entre les deux phases nocturnes.

I1.2.3. Analyse de la variabilité spatiale de la concentration

Afin de mener 2 bien cette analyse, nous avons tout d'abord regroupé a partir des échogrammes les
types de distributions en 21 unités. Ces unités sont, & la base, composées des couches denses. Des
bancs et parfois des poissons dispersés sont situés de part et d'autre de ces couches denses. Ces
unités sont alors plus ou moins complétes selon que chaque couche dense est bordée ou non de

bancs. Néanmoins, dans certains cas, ces unités sont composées exclusiverent de bancs.

Nous avons localisé sur la carte de prospection les bancs, les couches denses et le poisson dispersé
qui composent ces unités de jour (fig. 82) et de nuit (fig. 83). De fagon générale, ces cartes
montrent que les bancs de jour et les poissons dispersés la nuit sont situés en périphérie des couches
denses. A partir de ces cartes, nous avons ensuite apparié les unités localisées dans la méme zone.
Nous avons ainsi distingué quatre groupes principaux dont les types de distribution peuvent étre

considérés comme les représentations 2 différents moments de la méme agrégation.

Le premier groupe est composé des unités 1, 2, 3, 4. Ces quatre unités, situés au nord de la
concentration, ont des densités et des DEP relativement faibles (fig. 84 et 85). Elles orit toutes été
détectées au cours de la premiere nuit. Elles se présentent, sur 'échogramme, sous la forme de
couches homogeénes de poissons dispersés (fig. 86A), et correspondent a l'essentiel de la biomasse

de poissons dispersés détectés au cours des trois premiers rectangles.

Le deuxiéme groupe est constitué des unités 10, 12, 14, 16 et 18, détectées sur la radiale centrale
(radiale A, fig. 86B). Cette radiale, orientée nord-sud a €té parcourue au cours des rectangles VI &
XTI de 12h30 a 19h35. Parmi ces unités, seule 'unité 18 a été détectée la nuit. Nous avons associé &

ce groupe les couches denses des unités 5 et 6. Ces couches denses sont, en effet, localisées dans le
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méme secteur que celles des unités situées sur la radiale A. De plus, leurs densités constituent
l'essentiel de celle des unités correspondantes (voir fig. 84). Ce groupe est remarquable a deux
points de vue. Premicrement, les DEP totales de ces unités augmentent au cours du temps,
indiquant ainsi une tendance des poissons & s'agréger dans ce secteur. Deuxiémement, l'unité
nocturne 18 a la densité de surface la plus importante des 21 unités. Elle est composée d'un banc et

d'une couche extrémement dense.

Le troisiéme groupe est constitué des unités 9, 11, 13, 15, 17 et 19 de la radiale ouest (radiale B,
fig. 86C), orientés nord-sud. Cette radiale a été€ parcourue au cours des mémes rectangles que le
second groupe, de 11h45 a 20h55. Les DEPs de ces unités sont assez stables au cours de la journée
et ont tendance & diminuer au début de la phase nocturne (unité 17 et 19). Cette évolution indique
que les poissons de ce secteur forment des couches et des bancs qui, contrairement & ceux du
second groupe, n'ont pas ou peu modifiés leur niveau d'agrégation au cours de la journée. Ils ont de

plus tendance 2 se désagréger a la tombée de la nuit.

Enfin, le quatritme groupe est limité aux umités 20 et 21, situées & l'extréme sud de notre
prospection (fig. 86D). L'unité 20 est formée d'une couche dense et compacte. Sa DEP est la plus
importante des 21 unités. L'unit€ 21 est constituée d'une seule couche dense. Sa DS est équivalente
a celle de l'unité 20. Sa DEP est néanmoins plus faible, témoignant ainsi, d'une répartition spatiale
plus étalée de la biomasse. Ces deux couches denses ont €té observées au cours de la seconde phase

nocturne.

Les unités 7 et 8 sont situées sur des radiales isolées. L'unité 7 est située entre la radiale A et B. Elle
est composée de bancs et de couches denses en méme proportion. L'unité 8 est située sur la
premiére radiale a l'est de la radiale A. Elle est composée uniquement de bancs extrémement denses.
Sa DEP est équivalente 2 celle des unités 16 et 18.

1.3. INTERPRETATION DES RESULTATS

A partir de l'analyse de nos résultats, nous avons €tabli un schéma de l'organisation générale de la
concentration. Selon ce schéma, la concentration se présenterait sous la forme d'une macro-
structure, d'environ 4.5 milles de Jong sur 3.5 de large. Cette macro-structure serait constituée de
noyaux formés des couches denses et entre lesquels s'insérent les bancs de jour et les bancs ou le
poisson dispersé de nuit. Nous avons tenté, dans la figure 87, de représenter graphiquement ce
schéma en extrapolant les cartes de répartition diurne et nocturne des différents types de distribution
(fig. 82 et 83).
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Fig. 87. Représentation hypothétique de la structure de la concentration de sardinelles
suivie pendant 24 heures dans le golfe de Cariaco montrant des couches denses (taches
sombres) entre lesquelles s'insérent les bancs (cercles grisés).



Nous ferons trois commentaires sur ce schéma.

Premiérement, la dynamique de cette macro-structure est différente d'une zone a l'autre” L'évolution
des unités du troisiéme groupe montre que les poissons situés dans cette zone périphérique ont
tendance 4 se disperser au cours de la nuit. Au contraire, I'évolution des unités 8, 16 et 18 situées
dans la- zone centrale de la concentration dévoile une dynamique d'agrégation progressive de la
périphérie vers le centre (fig.~88). Tout se passe-comme si, dans cette zone, les bancs au cours de
l'expérience avaient tendance a fusionner avec le noyau central. Néanmoins, la pérennité de cette
macro-structure semble importante au vu de sa stabilité au cours du nycthémére. A limage d'une
structure aimantée, elle semble favoriser une cohésion importante entre les individus et les groupes
d'individus qui la composent. Cette stabilité peut-&tre imputée, en premiére analyse, 4 un éclairement
nocturne suffisant pour maintenir un contact visuel entre les congénéres. Ces résultats peuvent étre
rapprochés de ceux de Buerkle (1985). En effet, la concentration de harengs qulil a étudiée a une
superficie équivalente & la notre bien que de forme plus allongée. Elle se maintient au cours des trois
nuits de prospection. Enfin, il note des varations spatiales du niveau d'agrégation similaires en
comparant la fréquence des indices d'agrégation d'une radiale 4 l'autre.

Deuxiémement, étant donné que le nombre dunités par rectangle est sensiblemerit identique,
l'agrégation progressive des poissons, dans cette zone, et la détection tardive du quatriéme groupe
(unité 20 et 21) sont les causes les plus probables de 'augmentation des densités de surface au cours
de l'expérience. Cette augmentation a €t€ constatée au niveau des moyennes de DS par rectangle

(voir fig. 80) et par unités (voir fig. 84).

Troisiémement, la surface de cette macro-structure est trés réduite par rapport 4 la superficie de
l'aire biogéographique restreinte des sardinelles du golfe de Cariaco alors que cette macro-structure
représente l'essentiel de la biomasse de cette aire. Sa surface est en effet approximativement de 50

km? ce qui correspond & 8% ou 10% de cette aire.

[0.3.1. Remarques
Nous ferons deux remarques en ce qui concerne ces résultats.

Premiérement, la localisation des trois premiers rectangles (voir fig. 82) correspond 4 la zone ol
nous avions détecté la concentration au cours de Ja phase initiale de repérage. Le fait qu'au cours de
ces trois parcours nous n'ayons pas détecté d'échos importants, laisse supposer que le déplacement
de cette concentration vers le sud-ouest (observé également pendant et aprés l'expérience) ait

commencé avant la premiére localisation, et se serait poursuivi pendant cette phase. Ainsi, la



persistance de ce phénomene est davantage en faveur d'un processus migratoire des sardinelles & de

faibles distances que d'un déplacement momentané de la concentration.

Deuxiémement, le schéma que nous proposons est hypothétique car, d'une part il ne prend pas en
compte la dynamique du phénomene migratoire et, d'autre part, il suppose que notre
échantillonnage est représentatif de la répartition spatiale des.distributions locales de part et d'autre
de chaque radiale. Néanmoins, & l'exception du ‘sens de déplacement, 1l est difficile, dans ce genre
d'expérience, d'obtenir des informations complémentaires sur la dynamique de cette migration
(notamment sur le rythme et la vitesse de ce déplacement). De plus, la représentativité de

I'échantillonnage est difficile a quantifier & partir de nos seules observations.

D'autres expériences sont nécessaires pour valider ces résultats et pour déterminer les limites
d'application de ce schéma. Les tentatives que nous avons effectuées dans ce sens n'ont
malheureusement pas permis d'obtenir des résultats suffisamment rigoureux pour étre analysés.
Néanmoins, un premier €lément de confirmation est disponible. En effet, le lendemain de notre
expérience, nous avons poursuivi ['¢tude de la structure de cette concentration. De 17h30 a 23h00
(phase nocturne) nous avons répété l'expérience du rectangle afin de vénfier si les bancs et les
concentrations présentaient la méme répartition spatio-temporelle que le jour précédent. Nous
avons observé le méme type d'échogramme avec des structures similaires (fig. 89). Une tendance a
l'augmentation des densités moyennes par rectangle a £té de nouveau observée, suggérant que les

changements dans les agrégations se sont poursuivis au cours de la migration.
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IT1. DISCUSSION GENERALE

II1.1. BILAN DE NOS EXPERIENCES
A partir de ces deux expériences, nous pouvons tirer le bilan suivant.

Au cours de l'analyse du fichier synthétique, il est apparu que l'alternance Jour—mnt modifie
sensiblement la répartition spatiale de la biomasse car elle provoque la désagrégation des bancs au
crépuscule et leur formation a l'aube. Néanmoins, nous avons vu que cette variation nycthémeérale
des types de distributions ne permettait pas d'expliquer la similarité des fréquences des fortes valeurs
observées le jour et la nuit. Deux hypothéses principales ont €té proposées pour expliquer ces

résultats :

- Premiérement 'existence d'un phénoméne de contraction/expansion nycthéméral a I'échelle
de 'ESDU (0.7 4 1 mille). Dans ce cas, les différences dans les distributions des fréquences des
densités seraient essentiellement dues a un fort évitement latéral des poissons pélagiques pendant le

jour.

- Deuxiémement, 'existence d'une biomasse importante de poissons jamais détectés le jour

et qui s'étend largement (au-dela de la taille de 'TESDU) pendant la nuit.

L'analyse du suivi acoustique d'une concentration de sardinelles dans le golfe de Cariaco nous a
permis de définir ses caracténstiques. Selon notre schéma, cette concentration se preésente sous Ja
forme d'une macro-structure d'environ 4.5 milles de long sur 3.5 milles de large. Cette macro-
structure semble composée de noyaux centraux (formés de couches denses) et de bancs
péniphériques ou intercalés. Sa surface ne représente que 8 a 10% de l'aire biogéographique. Elle se
déplace et bien qu'elle ait tendance & se désagréger dans certaines zones périphériques, elle semble

se maintenir dans cette aire pendant plusieurs jours.
Ce bilan, nous améne 2 faire deux remarques.

Premiérement, 1l est possible que le fichier synthétique que nous avons construit a partir de 18
campagnes, ntégre les deux hypothéses proposées. Les campagnes, inclues dans ce fichier, n'ayant
pas €té effectuées a la méme €poque et ne concernant pas les mémes régions, il serait alors difficile
de dissocier le phénoméne nycthéméral de contraction/expansion d'amplitude restreinte et celui
provoquant une expansion plus importante de la biomasse. Pour ce faire, il faudrait pouvoir
construire plusieurs fichiers synthétiques, a partir de plusieurs campagnes effectuées dans la méme

zone et a la méme saison.



Deuxiémement, a I'échelle du plateau continental, la biomasse de la macro-structure, observée dans
le golfe de Cariaco au cours du suivi de 24 heures, pourrait constituer un exemple de biomasse

difficilement accessible, dont on a supposé I'existence lors de I'analyse du fichier synthétique.

1.2, HYPOTHESE GENERALE SUR LA VARIABILITE SPATIO-TEMPORELLE
DES DISTRIBUTIONS DE POISSONS PELAGIQUES COTIERS TROPICAUX

Notre hypothése générale est la suivante : nous supposons qu'en milieu naturel, les espéces de petits
poissons pélagiques auralent tendance & se regrouper, dans leur aire de répartition, en plusieurs
concentrations similaires & celle observée dans le golfe de Canaco. Ce comportement grégaire
aboutirait finalement & une localisation de la biomasse dans des zones privilégiées de surface

restreinte.

A partir de cette hypothese, l'interprétation des résultats des campagnes acoustiques peut se faire

alors de la fagon suivante.

Lorsque les concentrations ne sont pas formées, ou lorsqu'elles sont en cours de formation, on se
trouverait dans le cas d'une distribution étalée de la biomasse en nombreux bancs. Ces bancs,
instables, se formeraient ou se disperseraient en fonction de l'alternance jour-nuit et sur une distance
ne dépassant pas 'ESDU (1 mille). Dans ce cas, au cours d'une prospection acoustique classique ot
la distance inter-radiale est en moyenne de 10 milles, I'étalement de la biomasse permettrait de la
détecter correctement de jour comme de nuit en supposant que l'on puisse corriger les biais liés a
I'évitement latéral du navire et au phénoméne d'ombre acoustique (Gerlotto, 1993). Lorsque ces
macro-structures sont formées, on se trouverait dans le cas d'une distribution confinée de la
biomasse dans des macro-structures plus stables que les bancs au cours du nycthémeére. Dans ces
macro-structures, les processus internes de contraction et de dispersion nycthémérale de Ja biomasse
pourraient dépasser la longueur moyenne d'une ESDU. Dans ce deuxiéme cas, au cours du méme
type de campagne, le confinement de la biomasse dans une zone privilégiée, ne permettrait pas

d'estimer correctement la densité moyenne dans la majonté des cas, de jour comme de nuit.

Cette hypothése sous-entend deux prémusses. Premiérement, elle ne préjuge en rien de la vitesse et
du mode d'évolution du phénomene de regroupement des poissons en concentration. Cette vitesse
et ce mode pourralent étre notamment variables d'une espece a une autre. Nous pensons notamment
aux espéces au grégarisme facultatif, qui ne sont pas contraintes aux mémes exigences dans le
maintien de leur cohésion sociale que les poissons au grégansme obligatoire. Deuxiémement, il
existerait plusieurs de ces macro-structures sur le plateau continental. En effet, le regroupement des
poissons d'une espeéce dans une seule macro-structure n'est pas trés plausible et rendrait de plus

cette biomasse parfaitement détectable au cours d'une campagne de prospection classique.
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Afin de justifier notre hypothése, nous ferons ici référence a deux travaux pris parmi les nombreuses
études effectuées en acoustique marine. Ces travaux nous permettront de mieux comprendre le

probléme auquel nous sommes confrontés.

Premiérement, cette interprétation du comportement grégaire concorde avec le modeéle proposé par
Azzali ef al. (1985), tout au moins en ce qui concemne les relations des différents types de
distributions observées. Leur étude porte sur le peuplement des poissons pélagiques cotiers de la
mer Adratique. Pour ces auteurs, les différents types de distnbutions (poissons dispersés, banc,
agrégation ou accumulation, fig. 90), observés au cours des campagnes acoustiques, seraient liés a
des états physiologiques et éthologiques particuliers. L'état de dispersion correspondrait & un état
passif, les autres & des états actifs dus 4 des stimuli tels que la nourriture ou les prédateurs. Afin de
prendre en compte les différents modes de transition (dispersé-banc, dispersé-accumulation, banc-
accumulation, etc.), leur durée, et les possibilités de comportements divergents pour des conditions
similaires d'éclairement, les auteurs ont proposé un modele basé sur la théornie des catastrophes.
Dans ce modéle théorique, l'éclairement (jour-nuit) correspond au facteur normal. L'état
physiologique (passif-actif) est le facteur de divergence ("splitting factor") que l'on pourrait
également traduire par facteur de confusion ou de chaos, dans le sens o c'est celui qui modifie le
mode de variation "harmonieux" ou normal (dispersé la nuit, en banc le jour, fig. 91). Bien que ce
modele soit purement descriptif et qualitatif, il a le ménte de synthétiser, dans un schéma explicatif,

les différentes hypothéses citées en introduction de cette partie.

Au vu de nos expériences, le facteur normal est bien l'éclairement jour-nuit, puisque a partir des
données issues du fichier synthétique, il induit la formation de bancs de poissons de jour et leur
dispersion la nuit. Le facteur chaotique serait celui qui modifie ce schéma classique en induisant de
faibles différences dans les distributions des fortes valeurs de jour et de nuit. C'est a dire selon notre
hypothése générale, le facteur qui régule et contrdle le processus de formation des macro-structures.
La taille le nombre et la stabilité de ces macro-structures seraient variables en fonction de l'influence
des différentes composantes de ce facteur. Nous discuterons ultérieurement pour conclure si ce
facteur peut étre lié a I'état physiologique actif ou passif des individus, comme Azzali e/ al. (op. cit.)

le suggérent.

Deuxiémement, cette représentation de la variabilité spatio-temporelle des bancs s'insére également
assez bien dans le modéle des bancs proposé notamment par Marchal et Petitgas (1993). Ces
auteurs ont étudié séparément l'influence du nombre de bancs et de la biomasse de ces bancs sur
l'estimation de l'abondance des poissons pélagiques. A partir de trols campagnes successives
effectuées dans le golfe de Canlaco, l'analyse statistique montre que le nombre de bancs par ESDU

est une variable structurée dans l'espace, c'est a dire qu'il existe une certamne corrélation spatiale
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entre deux bancs en fonction de leur distance. Par contre, la biomasse par banc n'est pas structurée
dans l'espace et I'histogramme des valeurs est trés asymétrique. Ainsi, tout se passe comme si le
nombre de banc par ESDU contenait une information liée a I'occupation spatiale des poissons dans
leur aire biogéographique, mais que le processus qui concentre la biomasse dans ces bancs est lié &
d'autres processus biologiques. En terme de probabilité, les auteurs tirent les conclusions suivantes :
"dans des aires ot il y a dovaniage de bancs, la probabilité d'avoir une forte biomasse est plus
grande qu'ailleurs". Cependant,-vu -que le mode de distribution de la biomasse par banc est -
erratique, "il peut y avoir des banes riches dans des zones riches ou pauvres en bancs. Dans ce
dernier cas, la localisation de ces bancs est difficile a prédire. La biomasse peut-éfre alors

considérée comme statistiquement cachée".

Notre hypothése générale renvoie finalement aux questions fondamentales auxquelles cette thése
essaie d'apporter quelques éléments de réponse : quels sont les facteurs qui déterminent le
comportement grégaire des organismes, et par conséquent leur mode d'occupation spatiale?
Comment ces facteurs peuvent amener un animal & modifier profondément ses relations avec son
environnement immeédiat? D'un point de vue comportemental, il est clair que ces facteurs sont les
mémes que ceux qui peuvent induire la formation des bancs, a savoir : la reproduction, la
disponibilité en nourriture, ou la présence de prédateurs. Dans le premier cas, la variabilité spatio-
temporelle de la biomasse serait due & des processus biologiques a moyen terme tels que les
migrations. Dans les deux autres cas il s'agirait de processus & court terme. Nous tenterons, dans les
sections suivantes de cemer les modalités d'action de ces facteurs, a la lumiere de ce que nous avons

pu apprendre dans la littérature et au cours de cette étude.

I10.2.1. Les migrations biologiques

Les migrations biologiques influencent le mode d'occupation spatio-temporelle des poissons
pélagiques. En effet, au cours de ces migrations les poissons sont dans une phase particuliére de leur
cycle leur permettant de maintenir des contacts privilégiés afin de mener a bien leur déplacement.
Les deux motivations les plus souvent invoquées de ces migrations sont celles a moyen terme,
comme les migrations trophiques ou reproductrices. Nous noterons que des migrations trophiques
peuvent amener les individus a se déplacer vers des aires d'alimentation éloignées. Elles peuvent
donc étre, dans certains cas, de grande amplitude. Néanmoins, ces migrations trophiques
saisonniéres sont, en régions tropicales, difficilement dissociables des processus de reproduction. En
effet, les différentes études, effectuées notamment sur la cdte ouest de I'Afrique, montrent que
l'activité sexuelle des petits pélagiques tropicaux est trés étalée au cours de l'année et que les
processus de reproduction apparaissent au cours de ces migrations. Par contre, ces poissons ont des
migrations & moyen terme et d'amplitude limitée a l'intérieur des zones d'alimentation (nurserie) qui,

a priori, n'impliquent pas de processus de reproduction.
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- Les mierations & court terme

Les migrations & court terme que nous décrirons dans cette section concernent les déplacements
horizontaux nycthéméraux. Nous savons d'apres les données recueillies dans la littérature que les
poissons de récif effectuent des déplacements trophiques, au crépuscule, de la barriére de corail vers
le large et reviennent dans les récifs a I'aube (Hobson et Chess, 1978; MacFarland et al., 1979;
Harmelin-Vivien, 1981, Helfman et Schultz, 1984) Des résultats similaires ont €été obtenus
notamment par Hall e al. (1979) et Bohl (1980) sur des poissons pélagiques de lac. Dans ces cas, la
migration vers le large est accompagnée d'une dispersion des individus. En ce qui concerne les
poissons pélagiques, nous n'avons que peu d'informations sur ce type de migration (Kemmerer,
1980). Nous avons vu cependant que les petits poissons pélagiques de la baie de Grande Anse en
Martinique (Harengula clupeola, voir page ), nagent en banc vers le large au crépuscule et sont de
nouveau dans la baie a I'aube (Silva lee, 1974). Dans le cadre de cette discussion, ﬁous rendrons

compte d'une expérience effectuée dans le golfe de Carjaco par Gerlotto et Petitgas (1991).

Cette expérience a consisté & parcourir une seule radiale, perpendiculaire a l'axe du golfe, au cours
d'une prospection acoustique de 24 heures. Les résultats montrent que le peuplement de poissons
pélagiques, constitué essentiellement de sardinelles (Sardinella aurita), mais aussi de chinchards
(Decapturus punctatus et Selar crumenophtalmus) ainsi que de quelques espéces d'anchois, se
déplace en banc, a l'aube, des cotes vers le centre du golfe. Ces bancs migrent, & nouveau, vers la
cdte un peu avant le crépuscule. Le méme mouvement est ensuite observé au cours de la nuit sur
des couches de poissons disperses. Nous ne savons rien des causes biologiques de ces déplacements
horizontaux pendant la journée et pendant la nuit. Elles peuvent étre trophiques ou liées a d'autres
facteurs biotiques ou abiotiques tels que Ja formation de courant ou de gradient de température.
Cependant, cette expérience confirme que des mouvements horizontaux circadiens de moyenne
amplitude peuvent intervenir dans la répartition spatiale des poissons pélagiques. Elle nous améne 2
discuter de linfluence de migrations & plus long terme (annuelles) telle que les migrations

reproductrices.

- Les migrations a movyen terme

Ces migrations sont connues chez de nombreuses espéces de petits poissons pélagiques des régions
tempérées comme le hareng, Clupea harengus (Rettingen et Rettingen, 1991) en mer de Norvége,
le maquereau, Trachurus symmetricus et Scomber japonicus, dans le Pacifique nord (Brodeur,
1988), ou la sardine, Sardinops melanostica, au large des cotes du Japon (Kondo, 1986). Des
migrations similaires ont €té observées dans les régions tropicales. C'est le cas de nombreux petits
pélagiques (Engraulidés, Carangidés, Clupéidés) comme la sardinelle, Sardinella aurita (Boely et

al., 1978; Fréon, 1989; Cury et Fontana, 1988; Roy, 1990). Des migrations de grande amplitude ont
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également été décrites sur les stocks d'anchois (Engraulis ringens) et de sardines (Sardinops sagax)
des ctes péruviennes (Pena et Carrasco, 1989). Dans ces cas, ces migrations saisonniéres aménent
les poissons & se regrouper en concentration importante. Ils parcourent, le plus souvent, une route
migratoire préférentielle dont la plupart des auteurs s'accordent 2 penser qu'elle suit les gradients des
différentes caractéristiques physico-chimiques des masses d'eau (salinité, température, etc), et

emprurnte les courants issus des phénomenes de circulation générale des océans.

Les poissons se reproduisent au cours de ces migrations. Or, nous savons que des transformations
physiologiques profondes affectent chaque individu en pérode de reproduction. Ces
transformations affectent la régulation inteme de leur cycle d'activité. Une des modifications
particuliérement bien étudiée chez les poissons est celle qui touche la synthése de la mélatonine.
D'aprés des travaux récents (Ali, 1992), cette substance semble jouer un réle important, chez de
nombreuses espéces de téléostéens et d'autres vertébrés, dans le déclenchement reproducteur
(Nayak et Singh, 1987; Joy et Agha, 1991) mais aussi dans le comportement grégaire (Sparwasser,
1987). Des recherches sur la carpe (Cyprinus carpio), le brochet (Esox lucius), le saumon
(Oncorhynchus tshawyischa) et la truite arc-en-ciel (Oncorhiynchus mukiss) ont montré que la
synthése de cette substance est controlée par des facteurs externes tels que l'intensité lumineuse, la
photopériode et la température (Zachmann er al, 1992). Ces transformations affectent la
production endocrinienne endogene responsable des synthéses hormonales, mais aussi la production
de l'ensemble des substances chimiques favorisant la communication chimiosensorielle entre
individus de la méme espéce et de sexe opposé (Solomon, 1977; Liley, 1982). Dans ce cas, les
modifications profondes de I'‘€quilibre physiologique des individus, en période de reproduction,
pourraient étre considérées comme des facteurs déterminants de la modification du comportement

grégaire.

Ainsi, la migration trophique et/ou reproductrice 4 moyen terme peut expliquer la variabilité spatio-
temporelle des biomasses, et notamment la formation de macro-structures de taille plus ou moins
importante selon les régions. Dans le cas des régions tempérées, elles sont mises en avant pour
expliquer les énormes concentrations de harengs (Clupea harengus) qui précédent les migrations.
En milieu tropical, ce phénomene pourrait étre plus limité dans l'espace, mais pourrait amener la

formation de macro-structures similaires a celle que nous avons observée dans le golfe de Cariaco.

Dans le cas particulier de notre expénience dans le golfe de Cariaco, 'hypothése d'une migration de
reproduction pour expliquer le déplacement de la concentration est improbable pour plusieurs
raisons. Tout d'abord, notre expérience se situe, en novembre, dans une période de pré-
reproduction ou Jes individus ne peuvent pas étre considérés comme des animaux matures. En effet,
d'aprés les études anténeures (Rojas, 1972; Fréon et Mendoza, 1993), la taille moyenne des

individus (péchés le lendemain de notre expérience) correspond a une classe d'individus dont moins



de 10% sont reproducteurs. De plus, les grandes périodes de reproduction se situent entre
novembre et mars avec, suivant les années, deux maxima en mars et décembre. Enfin, les migrations
éventuelles des poissons du golfe de Cariaco vers les aires de pontes s'effectueraient en janvier, c'est
a dire deux mois apres notre expénience. Cependant, un doute persiste puisque nous n'avons pas

effectué de péches de controle au cours de cette expérience.

10.2.2. L'hypothése de la prédation

Nous avons vu, au cours de la deuxiéme partie de ce travail, que la prédation est I'hypothése la plus
souvent avancée pour expliquer la formation des bancs. A partir du schéma synthétique des
réactions d'évitement (voir fig. 46), et & partir des observations sous-marines effectuées sur un banc
de petits pélagiques, face a un leurre de prédateur et a un groupe de prédateurs, nous avons pu
mettre en évidence une hiérarchie des réactions locales et globales d'évitement et de fuite. Nous
avons supposé qu'en fonction de lintensité et du nombre de stimuli déclencheurs présents et de la
motivation sociale des animaux, les poissons ont des réactions variables. Ainsi, les réactions des
poissons pélagiques que nous avons €tudiées peuvent les amener, sous l'effet d'une pression
importante des prédateurs, & former un banc dense qui peut se scinder plusieurs fois en peu de
temps. Cette scission semble étre induite par des comportements particuliers des prédateurs, dont

notamment le comportement coopératif de chasse.

Au premier abord, ces observations désignent la prédation comme un facteur de dispersion de la
biomasse des poissons pélagiques en plusieurs bancs denses dans l'aire de répartition de l'espéce.

Plusieurs études confortent cette hypothese.

- Exemples de travaux montrant l'importance du facteur prédation dans la dvnamique spatio-
temporelle des petits poissons pélagiques cotiers

Nous en décrirons deux.

La premiére étude est basée sur la réalisation dun modéle prédateur-proie. Il a été proposé par
Swartzman (1991). Dans ce modéle, 'auteur calcule les probabilités de distribution des nombres de
bancs de poissons pélagiques en fonction de la rencontre au hasard des bancs entre eux et avec des
prédateurs. Pour calculer ces probabilités de rencentre, le modeéle prend en compte des parametres
relativement simples tels que le périmetre de détection des prédateurs et des proies en fonction de
leurs capacités visuelles respectives, ainsi que leurs vitesses de déplacement en fonction de leurs
capacités de nage. Le modele ne considére pas les vanations possibles de ces parametres en fonction

des différentes possibilités de rencontre avec les prédateurs, ou de linfluence d'autres paramétres
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externes (turbidité ou richesse trophique de l'eau par exemple). Néanmoins, 2 partir de ces
parameétres, ce modéle suggére que la taille et le nombre de bancs seraient sensibles au taux de
prédation. Ainsi, une faible pression des prédateurs favorise le regroupement des bancs entre eux, et

inversement une forte pression, leur dispersion.

La deuxiéme étude est tirée d'observations in situ. Ce sont celles effectuées par Misund ef al. (1992)
sur différentes espéces de la mer de Norvége. Ces auteurs indiquent une différence saisonniére et
régionale dans la relation entre la biomasse par banc et la surface ou le volume des bancs chez le
hareng (Clupea harengus), le sprat (Spratus spratfus) et le lieu noir (Pollachius virens). La
biomasse par banc augmente avec la surface ou le volume des bancs selon les mémes courbes de
régression, mais d'une saison ou d'une régjon a une autre, pour une méme biomasse, les bancs ont
des surfaces et des volumes différents. Selon ces auteurs, ces différences seraient dues 4 des
variations dans le mode de compression des individus en réponse a des expositions différentes aux
prédateurs. En présence de prédateurs, les poissons de ces espeéces formeraient en moyenne des

bancs plus dense et d'une taille plus petite.

Néanmoins, nous avons vu, dans la deuxiéme partie de cette étude, que l'effet de la prédation est
fonction de nombreux autres parametres. Ces parametres sont li€s aux conditions externes du milieu
(turbidité, température, éclairement, etc.). Ils sont également liés a l'espece proie. Diner et Guérault
(1979) observent, par exemple, des comportements différents du sprat, de 'anchois et de la sardine
du golfe de Gascogne face a un chalut pélagique. D'aprés leurs observations, les bancs de sprats
semblent éviter faiblement le chalut et maintiennent leur structure, les concentrations d'anchois se
disloquent en petits bancs trés denses. Les bancs de sardines semblent capables de se déplacer
rapidement car ils ont une forte réaction d'évitement vis a vis de I'engin de capture. Alnsi, le facteur
prédation, par ses différentes modalités d'action et les différentes réponses qu'il suscite, peut & lui
seul engendrer différents modes d'occupation spatiale. On peut envisager que, dans certains cas, ce
facteur puisse induire une concentration de la biomasse des poissons pélagiques dans une zone
restreinte de laire de répartition de l'espece, contrairement a ce que nous avons déduit de nos
expériences. C'est le cas, par exemple, des poissons pelagiques cdtiers rabattus & la cdte par des

troupeaux de dauphins (Hoese, 1971).

I reste que ce facteur participe de fagon prépondérante aux modifications comportementales des
poissons pélagiques et aux variations importantes de leur repartition spatio-temporelle. Quel que
soit son mode d'action, il semble donc impliqué dans l'ensemble des processus comportementaux qui

touche au grégarisme.

Plusieurs études témoignent de la préoccupation des biologistes marins a rechercher et a identifier

de facon plus précise les parametres de ce facteur.



C'est le cas notamment des travaux effectués par des chercheurs canadiens (Simard ez al., 1993) sur
le peuplement de petits pélagiques du golfe du Saint Laurent. Les données recueillies lors de leurs
campagnes acoustiques ont des caractéristiques similaires a celles généralement rencontrées en
milieu tropical et que nous avons décrit a travers I'étude du fichier synthétique. Ainsi, au cours dune
prospection acoustique qui a consisté a effectuer plusieurs radiales perpendiculaires & I'axe du golfe,
deux fortes concentrations (>50 km) de juvéniles de ca;pelans (Mallotus villosus) ont €té observées.
Ces concentrations sont dans des zones ou interviennent des processus hydrodynamiques
complexes (turbulence, rencontre de courants et formation de fronts thermiques) et ou sont

fréquemment détectées des agrégations de baleines.

Clest également le cas des recherches effectuées sur le peuplement de poissons pélagiques du golfe
de Gascogne par Scalabrin et Massé (1993). Leur étude porte sur la variabilité spatio-temporelle de
la biomasse de ce peuplement. Elle est basée sur l'analyse des descripteurs morphologiques et
énergétiques et sur la distribution spatio-temporelle des signaux acoustiques de bancs de poissons.
Deux campagnes acoustiques effectuées pendant la méme période, a un an d'ntervalle, ont été
analysées. Les résultats montrent une variabilité spatiale liée & la distribution des espéces, en
fonction de la bathymétrie, et une varabilité inexpliquée de la taille des bancs entre les deux
campagnes. Les auteurs discutent de linfluence des différents facteurs de vaniation que nous venons
de mentionner, dont notamment linfluence d'une pression variable des prédateurs et dune
accessibilité a la nourriture différente en fonction des conditions océanographiques générales

(courant, turbulence, etc.).

D'une fagon générale la prédation est, depuis plusieurs années, un des facteurs le plus étudié en
écologie des peuplements. Une des raisons a cet engouement est que, contrairement a la
présomption initiale deéveloppée dans la théorie de la sélection naturelle et dans la théome
synthétique de I'évolution (Mayr, 1974), ce facteur jouerait un rdle tout aussi important dans la
répartition des espeéces que la compétition interspécifique (Milinski et Parker, 1991; Barbault,
1992). De plus, comme presque tous les amimaux sont des proies potentielles pour d'autres
animaux, ['¢tude du risque de prédation est fondamentale pour comprendre la nature du

comportement animal (Lima et Dill, 1990)

- L'hvpothése de la prédation dans le cas particulier de notre expérience sur la concentration de
sardinelles du golfe de Cariaco

En ce qui concerne nos observations dans le golfe de Canaco, trois arguments sont en faveur de

cette hypothése pour expliquer la formation de la macro-structure du golfe de Canaco.
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Premiérement, nous avons pu constater la présence de dauphins, la muit, le lendemain de

l'expérience.

Deuxiémement, le processus d'agrésation a l'intérieur de cette macro-structure semble limité 3 la
3 =
partie centrale de la concentration. Ce phénoméne est ainsi en faveur de linfluence dun facteur

ponctuel et a court terme.

Troisiémement, d'apres nos mesures d'éclairement nocturne de surface, lintensité lumineuse au
cours du lever de lune de la deuxiéme phase noctumne et, a fortiori, celle de la premiére phase avec
lune, semble suffisante pour favoriser les prises de contacts visuels entre les congénéres dans les 50
premiers meétres. Ainsi, en facilitant ces comportements, cet éclairement pourrait favoriser les
regroupements nocturnes observés. Cet argument s'appuie sur deux critéres. Le premier est
I'ensemble des mesures, recueillies dans la littérature, des seuils de la vision chez différentes espéces
de Clupéidés. Le second est le calcul de lindice d'extinction obtenu a partir des abaques de Blaxter
(1964b, fig. 92) et des mesures d'éclairement en fonction de la profondeur effectuées en 1990, dans
la méme zone et au méme mois (fig. 93). Selon ces données les eaux du golfe auraient un coefficient
d'extinction voisin de 0.10. Cette valeur situe l'eau €chantillonnée entre des eaux océaniques et
cGtiéres ce qui correspond aux eaux du golfe de Canaco. Au cours du suivi de la concentration de
sardinelles, l'éclairement nocturne de surface, mesuré, au milieu de la nuit, le lendemain de
l'expérience, est en moyenne de 5 10-4 wE.m-2.s-1 (Je micro Einstein par métre carré et par seconde
est l'unité photonique de I'éclairement). D'apreés la courbe théorique de Blaxter (op. cit.)
I'éclairement théorique & 50 métres serait alors dans nos eaux compris entre 0.08% et 0.3% de
I'éclairement de surface soit entre 0.5 10-6 et 2 10-6 pE.m-2.s-1. Cette valeur est au-dessus de tous
les seuils de la vision mesurés chez les Clupéidés comme par exemple celui du chinchard (1.8 10-8
uE.m-2.s-1; Hunter, 1968) et pour le maquereau (1.8 10-7 pE.m-2.5-1; Glass e/ al., 1986).

Neéanmoins, deux points importants restent a éclaircir : la prédominance de poissons dispersés, au

cours de la premiere phase nocturne, et la stabilité de la macro-structure au cours du nycthémere.

En ce qui concemne le poisson dispersé, leur prédominance au début de la premiére phase nocturne
pourrait s'expliquer par le fait que ces poissons ne sont pas situés dans la méme zone que la
concentration détectée par la suite. Les trois premiers rectangles sont en effet décalés vers le nord

de la concentration. Dans cette zone, les poissons seraient en faible densité et formeraient des bancs
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Fig. 92. Classification des eaux cdtieres et océaniques a partir
de l'évolution de l'éclairement en fonction de la profondeur.
D'apres Blaxter, 1964b.

Profondeur {m) rapp. air/eau {%) éclai. eau éclai. air

0 100 1910 1910
0.5 57.4 1100 1915
1.5 49.9 950 1904
2.5 37.2 700 1880
5.5 35.2 640 1817
10.5 17.1 310 1815
15.5 12.3 218 1766
20.5 8.7 118 1764
45 0.6 10 1733

Fig. 93. Mesures de l'éclairement en pEm-2s-1 & différentes
profondeurs, effectuées dans le golfe de Cariaco, cn novembre 1990.
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de taille restreinte de jour. La nuit, ces structures en banc se disloqueraient induisant alors une
répartition spatiale trés dispersée. La différence des types de distribution, entre Jes deux phases
nocturnes, serait donc davantage due a une localisation différente des zones prospectées, au cours
de ces phases, qua un comportement différent des poissons. Le déplacement progressif de la
position des rectangles est, dans ce sens, judicieux puisqu'il nous a permis d'atteindre la premiére

unité an début du quatriéme rectangle (3h00).

En ce qui concerne l'agrégation nocturne, au vu des hypotheses sur linfluence de la prédation,
exposées au cours de la seconde partie et rappelées précédemment, on s'attendrait & ce qu'une
perturbation relativement importante, comme la présence de dauphins, soit d'un niveau suffisant
pour provoquer une scission des bancs plutét que leur regroupement en couche dense. La présence
de prédateurs induirait alors, pendant le jour, une distribution €talée de la biomasse en plusieurs
petits bancs. La présence d'une macro-structure relativement stable au cours du nycthémere ne peut
s'expliquer par l'effet d'une pression de prédation que si l'on fait deux suppositions. La premiere est
que les dauphins, présents dans la zone, se seraient alimentés sur cette concentration de jour comme
de nuit (2 la faveur de l'éclairement noctume). La deuxiéme est que ces dauphins exhibent des
comportements sociaux coopératifs favorisant le regroupement des bancs. Bien que ce.schéma soit
plausible nous n'avons malheureusement pas d'mformations complémentaires sur le mode de chasse
et le rythme d'activité de ces prédateurs. Dans le cas ou ces prédateurs n'ont pas ces types de
comportement, 1l faut alors supposer que la phase de prédation a eu lieu avant notre observation. La
macro-structure observée serait alors issue du phénoméne qui succede a cette phase de prédation, a
savoir, selon notre hypothése générale : une contraction de Ja biomasse par un regroupement des

bancs.

Ainsi, en derniére analyse, pour savoir si le facteur prédation peut induire une variabilité spatio-
temporelle importante dans la distribution des poissons, notamment dans la formation de macro-
structure, il serait indispensable au cours des campagnes acoustiques de mesurer ['effet des pressions
sélectives de prédation. Cette mesure pourrait se faire en effectuant un repérage systématique des
prédateurs (dauphin, thon, bonite, etc.) de visu ou dans les captures effectuées lors des péches. Une
étude de leur rythme d'activité serait également nécessaire afin de comparer leur mode d'activité
avec le mode de répartition spatiale de leurs proies. A partir de ces observations, des simulations
permettraient de rechercher l'effet des différentes modalités de chasse des prédateurs sur la
répartition des proies, en fonction des espéces, des saisons et des régions. Des simulations par les
méthodes d'intelligence artificielle sont actuellement entreprises sur le comportement des thons

rouges (Thurmus thynnus) par une équipe de 'ORSTOM (Dagorn, a paraitre).
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I101.3. CONCLUSION

L'ensemble des hypotheses, que nous venons d'évoquer, s'appuie sur de nombreuses observations
scientifiques dont nous ne ferons pas I'analyse critique. Néanmoins, il est clair que ces hypothéses ne
sont pas antagonistes, mais complémentaires. Elles peuvent étre considérées comme les piéces d'un
puzzle ou les différentes possibilités d'agencement des éléments qui le composent favorisent
l'émergénce d'autant de vamations dans les modes-de distribution spatiale et temporelle des
populations étudiées. Ainsi, & partir du modéle basé sur la théorie des catastrophes, proposé par
Azzali et al. (op. cit.), et au vu des observations citées précédemment, I'état physiologique des
individus peut étre considéré comme un facteur chaotique prépondérant dans cette variabilité. Il
serait responsable des différences importantes, signalées entre les campagnes acoustiques et les
régions, dans les modes d'occupation spatio-temporelle des différentes especes. Néanmoins, la
dichotomie entre passif et actif n'est pas satisfaisante car elle sous-entend que les comportements
grégaires seraient régis par une loi du tout ou nen : les poissons dispersés seraient dans un état

passif, et les poissons agrégés dans un état actif.

Nous avons vu que lactivité d'un individu passe par l'expression de toute une gamme de
comportements tels que la recherche de nourriture ou de congéneres, ou encore les différentes
sortes de comportements d'évitement ou de fuite. En fonction des processus biologiques dans lequel
les poissons sont impliqués, ces comportements les aménent 4 réagir en se regroupant en banc ou en
se dispersant. Mais, ces processus, en modifiant €galement I'ensemble des interactions entre les
individus et entre l'individu et son environnement immeédiat, les aménent & occuper leur aire de
répartition de fagon différente. Nous avons supposé que ces modalités d'occupation spatiale passent
a travers un phénomeéne de contraction/expansion d'amplitude vanable, amenant la formation ou la
dislocation de macro-structures. Dans ce cas, la dispersion des bancs, au niveau de laire de
répartition, est liée & celle de lindividu au niveau du banc. La dispersion s'effectue alors par un
processus actif. De nombreuses études ont montré, par exemple, que l'activité alimentaire des
poissons d'un banc provoque une dispersion des individus (Keenleyside, 1955; Magnusson, 1964;
Magnusson et Prescott, 1966; Hunter, 1966; Shaw, 1970; Robinson et Pitcher, 1989a, 1989b;
Morgan et Colgan, 1987).

Ainsi l'activité des individus procéde donc davantage par des processus interactifs que par des
réactions. C'est dailleurs ce qui rend la simulation ou la modélisation de ces comportements

particulierement difficiles.



CONCLUSION GENERALE ET PERSPECTIVES

1. Conclusion générale

Au cours de notre étude sur le-déterminisme des comportements grégaires des poissons-pélagiques
cOtiers, nous avons cherché a comprendre comment les animaux répondent sélectivement aux
événements pertinents vis-a-vis de leur survie. L'analyse des caractéristiques spatiales de bancs libres
non perturbés a montré que l'organisation spatiale des bancs de poissons pélagiques est caractérisée
par une tres forte hétérogénéité. L'hypothése d'étirement-déchirement nous a permis d'expliquer
comment, paradoxalement, un fort comportement agrégatif (qui se traduit par la nécessité pour
chaque individu de choisir un voisin et maintenir un contact proche et permanent avec ses
congénéres), peut provoquer une hétérogénéité et une distension du banc sans quil y ait

nécessairement des stimull externes perturbateurs.

La tendance agrégative est liée a l'expression d'un fort comportement de suite, mais également a
I'expression de la motivation spécifique du comportement de quéte de nourriture et au caractére
ambivalent du comportement d'inspection vis a vis des prédateurs ou de tout €lément exténeur au
groupe. L'appétence du comportement alimentaire se traduit par une activité Jocomotrice accrue et
des changements fréquents d'orientation. L'ambivalence du comportement d'inspection est la
traduction du conflit des individus entre I'approche et I'évitement. La structure spatiale d'un banc
non perturbé serait alors sous le contrdle de deux principaux facteurs externes de régulation: le

facteur trophique et le facteur de prédation.

Dans cette €tude, nous avons privilégié lanalyse du facteur de prédation car c'est sur un
comportement qui ful est étroitement associé, & savoir : I'évitement, qu'agissent les perturbations
engendrées par les navires de péche ou de prospection acoustique. Nous avons montré a partir de
deux séries d'expériences complémentaires comment ce facteur externe contrdle et régule le

comportement social.

Tout dabord, a partir d'expériences faisant varier les différents stimuli issus d'un navire de
prospection, nous avons observé les réactions des poissons regroupé€s en banc ou dispersés en
couche. Nous avons ainsi décelé différents types de réponses de ces structures en fonction de la
nature des stimuli, et en fonction de la période du nycthémeére. Nous avons proposé un schéma
synthétique simplifié des réactions d'évitement et de fuite. Ce schéma suppose l'existence d'une
chaine discontinue de réactions d'intensités croissantes en fonction des stimuli (visuel et/ou sonore)

issus d'un navire.



Par la suite, nous avons suivi I'évolution des réactions de bancs d'Harengula clupeola & Grande
Anse (Martinique) en présence d'un leurre de prédateurs puis de prédateurs. Nous avons analysé
I'évolution de la forme et de la surface des bancs ains: que I'évolution des comportements de fuite
associés & la présence de ces agents perturbateurs. En ce qui conceme la dynamique des réponses et
la variabilité de la structure spatiale, ces bancs ont présenté une structure spatiale hautement
instable. La forme;-la-surface et-la densité -dun banc peuvent, pour une méme biomasse, varier-
considérablement en quelques mimutes. L'évolution des réactions locales et globales d'évitement ou
de fuite, et celle concomitante de la structure spatiale du banc, vénfient lhypothése proposée dans le
schéma synthétique des réactions d'évitement et de fuite face a un navire. En effet, au cours de ces
expériences, nous avons tout d'abord distingué ce que l'on peut appeler: un effet cumulatif du
stimulus "leurre" : par addition des passages progressifs du dinghy et du leurre, on observe une
compression progressive du banc (par augmentation de sa densité moyenne interne et une
diminution de sa surface) associée & une évolution croissante des formes les moins perturbées aux
plus perturbées. Nous avons également supposé l'existence dune caractéristique associée aux
comportements de chasse des prédateurs: la position du prédateur dans la couche d'eau. Enfin, nous
avons mis en évidence une hiérarchie des réactions locales et globales d'évitement ou de fuite. Cette
hiérarchie semble étre régie par une regle relativement complexe : "la régle du renforcement
réciproque des stimuli”. Cette regle prend en compte a la fois le nombre et lintensité des stimuli
présents et I'action conjointe de ces stimuli. Elle stipule que les stimuli-clefs ou déclencheurs d'une

conduite peuvent accroitre mutuellement leur pouvoir déclenchant.

En Ethologie cette régle n'est appliquée généralement qu'a un seul individu et pour une séquence
comportementale qui exprime une appétence spécifique. Dans le cas du banc d'‘Harengula clupeola,
nous avons appliqué cette régle a des comportements de groupe et supposé l'existence de deux
motivations, une motivation de survie et une motivation sociale. La motivation de survie d'un
individu s'exprime par la recherche active d'une protection dans le groupe. Elle justifie le concept du
banc en tant que structure antiprédatrice. La motivation sociale est une disposition endogéne
amenant un individu a rechercher un groupe de congéneres de la méme espéce. Elle n'est pas
réellement démontrée mais permet de rendre compte de la distinction entre les espéces pélagiques
au grégarisme obligatoire qui posséderaient cette motivation (c'est le cas d'Harengula clupeola et
de Sardinella aurita), des espeéces au grégarisme facultatif (cas des espéces semi-pélagiques en
général) qui en seraient dépourvues. Associé a ces deux motivations, la régle du renforcement
réciproque des stimuli permet d'entrevoir comment et pourquoi le banc d'Harengula clupeola se
forme et comment et pourquoi on peut observer dans la nature une varation importante de la
structure spatiale des bancs de cette espéce. De plus, cette régle suggére que ces vanations sont

téléonomiques dans le sens ou elles sont adaptées aux vanations des conditions environnementales.



L'¢tude exhaustive du déterminisme du comportement grégaire renvoyait également a trois
questions fondamentales, a savoir : quelle est, dans les différents comportements qui favorisent ou
qui permettent le grégarisme, la part des processus qui se développent au cours de leur ontogenése,
et la part de ceux acquis par apprentissage? Comment intégrer cette variabilité dans un schéma
évolutif qui puisse rendre compte de la fonction du banc en tant que structure adaptative? Enfin,
comment les réponses comportementales aux varations spatio-temporelles des facteurs

environnementaux modifient-elles la répartition des individus dans leur aire biogéographique?

Nous avons vu au cours de notre étude sur I'apprentissage en milieu contrélé que le processus de
conditionnement aversif permet l'acquisition adaptative de modifications comportementales, mais
qu'il existe d'autres modes d'apprentissage permettant cette acquisition. Au vu de nos résultats et des
données recueillies dans la littérature, nous avons supposé que le conditionnement ainsi que les
phénoménes de sensibilisation, d'habituation et de facilitation sociale, favorisent l'apparition de
comportements adaptés a I'évitement des engins de péches. Ces acquisitions peuvent non seulement
modifier sensiblement la capture de ces poissons, mais également biaiser les résultats des modéles

d'estimation de stock qui se basent sur ces captures.

Dans le cadre de l'étude €coéthologique de la dynamique des populations des petits pélagiques
cbtiers tropicaux, nous avons analysé les résultats de plusieurs campagnes acoustiques effectuées en
milieu tropical ainsi que ceux obtenus lors du suivi d'une concentration de sardinelles dans le golfe
de Cariaco (Vénézuéla). Ces analyses nous ont permis de formuler I'hypothése suivante: en milieu
naturel, les individus d'une espéce ont tendance a se regrouper en plusieurs concentrations dans leur
aire de répartition. Ce comportement grégaire aboutit finalement & une localisation de la biomasse
dans des zomes privilégiées de surface restreinte par rapport a l'aire biogéographique de la

population.

A partir de cette hypothese, nous avons proposé un modéle permettant d'interpréter nos résultats.
Ce modéle considére la dynamique de formation de ces concentrations. Lorsqu'elles ne sont pas
formées, ou lorsqu'elles sont en cours de formation, on se trouverait dans le cas d'une- distribution
étalée de la biomasse en nombreux bancs. Dans ce cas, I'échantillonnage tel qu'il est pratiqué au
cours d'une prospection acoustique (nombreuses ESDU sur des radiales paralléles équidistantes de
10 milles) serait satisfaisant. II fournirait une image correcte de la distribution et de la biomasse de
jour comme de nuit. Lorsque ces concentrations sont formées, on se trouverait dans le cas d'une
distnbution de la biomasse confinée dans des macro-structures issues de l'accumulation des bancs.
Dans ce cas, au cours du méme type de campagne, ce confinement de la biomasse dans une zone
trés restreinte (quelques ESDU) ne permettrait pas d'estimer correctement la densité moyenne, ni de

jour ni de nuit.
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Les facteurs qui déterminent l'agrégation des bancs entre eux, et par conséquent leur mode
d'occupation spatiale, sont d'un point de vue comportemental, les mémes que ceux qui ameénent les
poissons grégaires-obligatoires a former ces bancs. 1l s'agit principalement de la reproduction, de la
disponibilité en nourriture, et/ou de la présence de prédateurs. Au vu de nos résultats et de la
connaissance globalement limitée que l'on a de linfluence de ces différents facteurs sur l'agrégation
des bancs, il est apparu difficile de les quantifier, méme si nous pensons que la prédation est
primordiale. Néanmoins, il nous a paru intéressant dillustrer le modéle comportémental que nous
proposons par un schéma synthétique (fig. 94).
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Fig. 94. Schéma synthétique du modéle comportemental d'agrégation des poissons pélagiques cdtiers

tropicaux. Les cercles sombres englobent les facteurs dont nous avons mesuré J'effet de certaines de
leurs caractéristiques. Les cercles grisés correspondent aux facteurs décrits dans la littérature et

susceptibles de jouerun rdle dans la répartition spatio-temporelle des petits poissons pélagiques en
modifiant la structure des bancs et leur dynamique de formation.
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2. Perspectives d'étude

Dans un premier temps, il sera nécessaire de confirmer nos résultats et vérifier nos hypotheses a
partir d'expériences complémentaires. Nous avons fait des propositions dans ce sens au cours des
discussions qui ont suivi I'exposé de nos résultats. La synthése de ces propositions renvoie a I'étude
d'un probléme récurrent tout au long de notre travail: celui de la varabilité du comportement
individuel et celui de -la--plasticité des- comportements dans un groupe. La - variabilité
comportementale renvoie au déterminisme des différences mterindividuelles. La plasticité
comportementale permet d'une part & un individu d'un banc d'ajuster son comportement & ceux de
ses congénéres et d'autre part aux individus d'un banc d'ajuster les réactions du groupe aux

variations de l'environnement.

Nous noterons cependant que I'¢tude de la vanabilité et de la plasticité comportementale renvoie
finalement & celle du systéme biologique dans sa totalité. Elle consiste a analyser un ensemble
d'actions et de rétroactions entre l'individu, sa motivation, son comportement et son environnement
(biotique et abiotique). Elle peut étre abordée par le généticien qui cherchera par exemple &
quantifier la variabilité génétique entre les individus de différentes populations locales voire entre les
individus des différents bancs qui composent une méme population locale. Dans la méme optique,
l'étude des variations des rythmes endogenes du comportement grégaire en fonction de différents
paramétres externes du milieu ou du cycle biologique d'une espéce pourra €tre menée par un
neurophysiologiste ou par un neuroéthologiste. Grace a l'analyse des systémes physiologiques de
régulation des activités motrices, cette étude permetira certainement de mieux comprendre

comment les productions endocriniennes peuvent modifier le comportement grégaire d'un individu.

L'ensemble de ces relations devra étre éclaircie pour mieux comprendre les varations dans la
structure et la stabilit¢ des bancs de poissons pélagiques. Néanmoins, il est évident que les
perspectives d'étude dans ce cadre général sont bien trop vastes et dépassent largement celui de
notre travail. Nous avons souligné ici deux cas particuliers de recherche car nous les avons effleurés
a plusieurs reprises dans notre travail. Mais le champ d'étude est encore bien plus vaste. Quoi qu'il

en soit, nous limiterons nos propositions aux perspectives qui peuvent étre envisagées a court terme

a partir des résultats que nous avons obtenus.

En ce qui concerne I'¢tude de la structure des bancs le probléme de la variabilité et de la plasticité

des comportements est essentiel pour deux raisons.

Premiérement, l'analyse de la varjabilité comportementale devrait permettre de mieux appréhender
les différents mécanismes d'acquisition des comportements que nous avons explorés au cours de
notre expérience de conditionnement. En effet, nous avons vu que les différences dans Ja capacité

d'apprentissage des individus pouvaient modifier les processus de conditionnement ou de facilitation
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sociale au niveau du groupe. Sur ce point, une connaissance approfondie de l'ontogenése. du
comportement social parait primordiale. Cette €tude est d'autant plus importante qu'elle s'insére
dans une problématique plus large, a savoir: quelles sont les conditions €coéthologiques nécessaires
pour établir une structure agrégative stable? Il s'agit par exemple de rechercher comment, au-dela de
la variabilité comportementale et de I'uniformité dans la taille des individus qui composent un banc,
les poissons grégaires d'une espece €tablissent les liens leur permettant de reconnaitre un congéneére
et de le distinguer des autres-individus. Cette recherche Tenvoie ¢galement au probléme des bancs
multispécifiques. Comment dans ce cas s'‘établissent les processus de reconnaissance entre les

individus, d'appartenance ou de non-appartenance au groupe?

Deuxiémement, l'analyse de la plasticité des comportements devrait permettre d'approfondir nos
connaissances sur les mécanismes généraux qui sous-tendent I'ensemble des réactions en groupe.
Elle devrait notamment préciser comment la régle du renforcement réciproque des stimuli régit la
hiérarchie des réactions de groupe. Elle permettrait ainsi de mieux comprendre comment, en retour,
la structure sociale en banc favorise 'adaptation des individus aux varations de leur environnement.
En demniére analyse, il s'agit d'approfondir les relations réciproques entre le groupe social et
lindividu. Sur ce point, I'¢tude des pressions sélectives de prédation pourra par exemple étre
poursuivie par celle de I'influence de la taille (en nombre d'individu) du banc sur les réactions locales
et globales des poissons. L'étude de linfluence de différentes formes de leurre (plus simple ou plus
complexe que le ndtre) permettra €galement de mieux classifier et quantifier les stimuli-clefs
responsables des réactions des individus en banc. La recherche approfondie de ces relations
implique également l'étude de l'influence du facteur trophique sur la structure des bancs. Cette étude
(que nous n'avons pu aborder dans ce travail) permettra en effet de mieux comprendre comment par
exemple les différentes capacités des poissons & salimenter (filtration et préhension passive ou
active) peuvent étre autant d'adaptations aux vamations de ce facteur trophique dans leur
environnement. Elle permettra également de mieux saisir comment ces différents comportements

alimentaires peuvent induire des variations dans la structure spatiale du banc.

Bien que dés a présent des tentatives puissent étre faites, ce n'est qu'a partir de I'ensemble des
résultats que nous recueillerons que l'on pourra envisager dintégrer la variabilité et la plasticité
comportementale dans un programme de simulation. Cette simulation est intéressante a plusieurs
niveaux. Premiérement, elle permet de confronter les notions d'€coéthologie avec celles utilisées en
intelligence artificielle. Nous faisons référence notamment a la possibilité en intelligence artificielle
de faire émerger des comportements complexes & partir de régles mathématiques relativement
simples. Deuxiémement, elle permet, dans une certaine mesure, de valider les hypothéses que nous
avons formulées a partir de nos observations en milieu naturel. Ii serait par exemple intéressant de
voir si a partir des régles qui sous-tendent 'hypothése de compression-étirement et d'étirement-

déchirement, on peut faire €merger dans un banc virtuel des comportements similaires a ceux que



l'on observe dans le milieu naturel. Nous pensons par exemple aux réactions locales telles que I'effet

de fontaine ou les vagues d'agitation ou aux réactions globales telles que la scission du banc.

En ce qui concerne la stabilité des bancs de poissons pélagiques, des recherches devront étre menées
pour préciser le caractére obligatoire du grégarisme des différentes especes de poissons pélagiques.
1l est clair que les facteurs externes de contrdle et de régulation de la structure en banc n'agissent
pas de la méme fagon sur des poissons au grégmisme-bbljgatoire si leur motivation-sociale varie en

fonction des phases du cycle biologique de I'espece considérée.

D'une maniére plus générale, cette caractérnstique du comportement grégaire conceme plusieurs
comportements qui sont autant de caractéres phénotypiques. Ces phénotypes ont €t€ sélectionnés et
maintenus dans une population locale par le jeu de la sélection naturelle (Mayr, 1978). Or il existe
dans chaque population une importante variabilité des phénotypes. Cette variabilité puise dans le
réservoir de la variabilité du pool génétique de l'espece mais peut étre également issue de variations
non génétiques (variation selon l'dge, la saison ou l'habitat). On peut alors s'attendre a ce que les
comportements impliqués dans la recherche de congénéres et dans le maintien des contacts entre ces
congénéres aient, du fait de leur variabilité phénotypique initiale, une importante flexibilité dans leur
expression. Dans ce cas, 1l existerait différents degrés entre les individus au grégarisme obligatoire
strict et ceux au grégarisme facultatif. La recherche de cette vanabilité au niveau des différents
comportements impliqués dans Ja formation des bancs nous sera précieuse. Elle nous permettra de
mieux comprendre comment les différents modes de régulations (compétition intra ou
interspécifique, prédation, etc..) qui participent aux modifications du mode de répartition spatiale et
temporelle des bancs, peuvent aboutir 4 une occupation spatiale différente de ces bancs. Ces
différences seront a rechercher au niveau de l'espéce en fonction de la saison ou de la région mais

également entre les especes qui rentrent en compétition pour les mémes ressources.

Notre travail parait dérisoire par rapport 4 la quantité de points qui restent en suspens. Néanmoins
" I'ensemble des propositions que nous venons de faire ne sont réalistes que parce que nous avons pu
dans cette étude extraire des regles générales a partir des comportements qui régissent la structure
et la stabilité des bancs de poissons pélagiques cotiers tropicaux. Le tableau 10 récapitule
succintement Jes résultats, les conséquences et l'mtérét de cette étude. Dans le cadre d'une
perspective générale, on peut donc parfaitement envisager d'appliquer les concepts que nous avons
définis a des populations différentes comme celles des pélagiques des régions tempérées ou des gros
pélagiques comme les thonidés, voire des poissons grégaires facultatifs sur certains points. Nos
résultats ne sont pas généralisables. Mais les notions telles que le comportement de quéte de
nourriture ou le comportement d'inspection, le schéma synthétique des réactions de fuite et
d'évitement, la régle du renforcement réciproque des stimuli, les processus d'apprentissage ou

encore la dynamique de formation des macro-structures, renvoient au concept général de
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grégarisme. Dans ce sens, on peut par exemple envisager que les processus d'apprentissage aient des
effets similaires & ceux décrits dans notre étude dans les problemes liés aux variations des pressions
de péches sur d'autres stocks exploités. De méme, le phénoméne d'agrégation sous les objets
flottants, particuliérement développé chez les thonidés, peut tre abordé par une étude sur les modes
d'apprentissage chez ces animaux. Nous pensons notamment a I'tude du processus de facilitation
sociale tel que nous l'avons décrit dans notre travail mais €galement & celui de l'smpreinte bien

connu dans le monde animal.



STRUCTURE -
SPATIALE .

MECAN!SMES
DrAd USTEMENT

MECANISMES NS
D AF’PRENT!SSAGE

Comportements
a valeur informative.

Hiérarchie des réponses
Reégle du renforcement
réciproque des stimuli.

Disposition a l'action
modulée par
I'environnement.

Difféerents modes
d'apprentissage

Disposition a 'action
renforgcée par le
conditionnement.

Le banc en tant que
structure sociale.

Heétérogéneéité spatiale
du banc non perturbeé.

Plasticité
comportementale :
critére d'adaptation.

Comportements adaptés
aux engins de péche.

Variabilitée
comportementale
entre individus.

Hypothése fonctionnelle
sur la structure des
bancs.

Structure du banc sous
le controle des facteurs
trophiques et de
préedation.

INnfluence du
comportement des
bancs sur |la
répartition spatiale
et les évaluations
acoustiques.

Capturabilité variable

Biomasse inaccessible
variable dans le temps
et l'espace.

Tab. 10. Tableau récapitulatif des résultats, conséquences et intéréts de notre étude.
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Afin de cerner le rdle du comportement animal dans les
problémes rencontrés lors de |'estimation des stocks de poissons
pélagiques en halieutique par les méthodes d'évaluation directes
{acoustique) et indirectes, nous avons entrepris 'élude, en milieu
naturel, de la structure ef de la stagilité des bancs de petits pois-
sons pélagiques cotiers fropicaux (Cupléidés, Engraulidés). Cette
étude est basée sur des observations acousfiques et visuelles
{aériennes et sousmarines) simulianées.

le déterminisme du comportement grégaire des pefits péla-
giques est étudié a partir de trois approches. La premiére consiste
& décrire la structure spatiale de bancs non perturbés en milieu
naturels. Ces bancs ont une structure spatiale trés hétérogéne
contraitrement & ceux observés en milieu contrdlé {aquarium,
bassin ou fluvarium). Nous discutons de ce résultat en fonction des
comporfements associés & ceffe structure. Deux hypothéses
complémentaires sont proposées pour expliquer cette variabilité
spatiale. La deuxiéme approche consiste & éiudier les réactions de
bancs de petits Clupéidés cdtiers [Sardinella aurita et Harengula
clupeola) & des perturbations visuelles ou sonores. Ces perturba-
fions sont issues soit d’un navire en prospection, soit d'un voilier,
soit d'un leurre de prédateur, soit de vrais prédateurs. Nous discu-

fons des conséquences de ces réactions, et des mécanismes qui
les régissent, sur la stabilité de la structure spatiale des poissons
grégaires. Enfin, dans une troisiéme approche nous étudions, en
milieu contrdlé, la capacité d'apprentissage par conditionnement
d'un Cupléidé tropical {Opisthonema oglinum) et I'effet des réac-
fions condifionnées de ces poissons sur des poissons non condi-
tionnés dans un banc mixte. Les conséquences de nos résultats sur
I'évaluation des stocks exploités sont envisagées.

Enfin, nous comparons ces résultats avec ceux obtenus & partir
de I'andlyse d'une banque de données acoustiques constituée de
18 campagnes effectuées en milieu tropical d'une part, et d'autre
part, de 'analyse acoustique de la variabilité d'une concentration
de Sardinelle aurita suivie pendant 24 heures par un navire de
recherche. A parfir de ces observations, nous proposons un
schéma d'occupation spatiale des poissons grégaires. Ce schéma
permet de rendre compte de la variabilité spatiale et femporelle
de la structure des populations. Linfluence des facteurs externes
de contrale et de régulation du comportement (facteur frophique,
de prédation et de reproduction) sur la distribution spatiale des
poissons pélagiques est discutée.
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