Chapitre 2

Concepts de base
en écologie comportementale

2.1 QU'EST-CE QUE
« L"ECOLOGIE
COMPORTEMENTALE »?

De tout temps, 'observation des étres vivants dans
la nature a constitué pour '’homme une source de
fascination. D’Aristote 2 Darwin, la diversité, la
complexité, voire 'exubérance des comportements
nont cessé d’étonner et de défier I'entendement.
Car souvent la logique qui sous-tend tel ou tel
comportement semble a premiere vue devoir nous
échapper. Ainsi, comment expliquer de maniére
rationnelle le cannibalisme sexuel des mantes reli-
gieuses, la stérilité des ouvrieres dans les sociétés de
fourmis, ou encore la stratégie de reproduction para-
site du coucou gris (Cuculus canorus)? Chez cette
derniére espece, les individus ne construisent pas de
nid, mais pondent leurs ceufs dans le nid d’une autre
espece d’oiseau, le plus souvent de taille inférieure.
Le jeune coucou 2 peine éclos aura tot fait d’exclure
les ceufs et les jeunes de ses « parents adoptifs » et de
capter toute leur attention et tous leurs soins On ne
peut alors que s'interroger sur ce qui pousse les indi-
vidus de I'espece parasitée a accepter 'encombrante
charge que constitue le jeune coucou au lieu de
chercher a élever leur propre descendance.

Certains comportements apparaissent méme tel-
lement singuliers qu’ils peuvent sembler a certains
contre nature. Il en va ainsi de l'infanticide chez les
lions. Chez cette espece sociale, les groupes (jusqu’a
une douzaine d’individus) sont formés de femelles
adultes, de leurs filles préadultes, des lionceaux et
d’un ou plusieurs méles (jusqu'a six). Les femelles d'un
groupe sont étroitement apparentées, ayant généra-
lement grandi au sein d’une troupe qui a persisté
durant plusieurs générations. Leur durée d’apparte-
nance 4 un méme groupe est généralement longue.

Il en va différemment des males. Ejectés de leur groupe
de naissance lorsqu’ils ne sont plus dépendants de
leur mere, ils se regroupent entre fréres ou entre indi-
vidus non apparentés et forment des coalitions de
jeunes méles. Si la coalition a rallié un nombre suffi-
sant de jeunes males, ceux-ci pourront a terme pren-
dre le contréle d’une troupe de femelles apres avoir
évincé par la force les males adultes précédemment
en place. Ces renversements de pouvoir causent un
nombre important d’avortements spontanés chez les
femelles, sans doute suite au stress important qui
accompagne un tel événement. Celles pour qui la
gestation est trop avancée pour avorter mettront bas,
mais les nouveaux males auront vite fait de tuer les
jeunes de ces femelles et tout particulierement les
lionceaux males. Parce qu’il réduit la descendance
des femelles, I'infanticide peut apparaitre comme un
comportement aberrant.

En fait, de tels comportements n’apparaissent
comme autant de paradoxes que tant qu'ils sont consi-
dérés en dehors du cadre évolutionniste qui seul
permet, ainsi que nous le verrons, d’en révéler la logi-
que. Linterprétation des comportements a l'intérieur
de ce cadre caractérise la démarche de I'écologie
comportementale.

2.1.1  Une approche évolutionniste

du comportement

Lambition avouée de I'écologie comportementale
est de comprendre comment un comportement
résulte & la fois de Thistoire évolutive des especes,
d’événements récents ou en cours survenus au sein
des populations, et de caractéristiques propres aux
individus et aux conditions dans lesquelles ils se sont
développés. Il s'agit aussi d’utiliser nos connaissances
sur I'évolution biologique pour batir une grille
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Lécologie comportementale vise & explorer les
relations entre comportement, écologie et évolution.
Nous considérons ici le comportement comme
lensemble des processus de décision par lesquels les
individus ajustent leur état et leur situation par rapport
aux variations du milieu (abiotique et biotique). Le
terme de décision ne renvoie pas nécessairement 2
des processus cognitifs élaborés mais insiste sim-
plement sur le fait qu'un animal est réguli¢rement
confronté & plusieurs alternatives qui différent
entre elles dans leurs conséquences en termes de
survie et de reproduction des individus. D’autres
définitions plus restrictives ou plus mécanistes
existent (Manning 1979, Doré 1983). Lavantage
de la définition fonctionnelle du comportement
ci-dessus est de mettre d’emblée en évidence le
r6le crucial du comportement dans I'adaptation
et donc dans I'évolution.

d’analyse du comportement et identifier les diffé-
rents facteurs, internes et externes, qui induisent ou
contraignent 'expression des comportements. Léco-
logie comportementale appartient au courant évolu-
tionniste et plus précisément « néodarwinien » car
elle repose sur un aménagement des idées de Darwin
a la lumiere des découvertes sur la nature de I'héré-
dité (pour une présentation historique en langue
francaise des origines du néodarwinisme, voir le
chapitre 3 de Gouyon ez l. 1997). On parle aussi de
sociobiologie pour désigner 'approche évolutionniste
du comportement. Cependant, la distinction entre
sociobiologie et écologie comportementale demeure
subtile. Les deux domaines utilisent la méme approche
hypothético-déductive, et ne divergent en fait que
sur 'objet d’étude. Les sociobiologistes s'intéressent
essentiellement aux interactions entre individus au
sein des groupes ou des sociétés animales, alors que
les écologistes du comportement abordent 'ensemble
des comportements. La sociobiologie constitue donc
comme un sous-ensemble de I'écologie compor-
tementale (Krebs et Davies 1981, Krebs 1985), et
nous ne voyons des lors aucun avantage a la considérer
comme un domaine distinct.

Les questions typiquement posées en écologie com-
portementale sont nombreuses et diverses. Pourquoi
tel prédateur concentre-t-il son effort sur un type de
proie bien déterminé tandis qu'un autre prédateur
fait preuve du plus grand éclectisme? Pourquoi les
méles procurent-ils des soins parentaux aux jeunes
chez telle espece et pas chez telle autre, pourtant trés
proche phylogénétiquement? Pourquoi, au sein d’'une

société animale, certains individus ont la faculté de
se reproduire tandis que d’autres sont apparemment
réduits au role d’auxiliaires stériles? Pourquoi le
chant de telle espece de passereau differe-t-il d’'un
individu a l'autre? Les questions que nous posons
peuvent méme étre plus précises, et s'exprimer en
termes quantitatifs. Pourquoi un étourneau (Sturnus
vulgaris) ramenent-t-ils un maximum de six proies a
ses jeunes a chaque visite au nid? Pourquoi, chez
telle espece d’acarien, la copulation dure en moyenne
7 heures 40°?

Pour répondre a ces questions, la démarche des
écologistes du comportement privilégie souvent une
vision utilitaire du comportement. La question sous-
jacente, explicite ou implicite, est alors 'utilité d’un
trait comportemental pour la survie et/ou la repro-
duction des individus, et au-dela pour la duplication
de leur génotype au sein d’autres individus, suivant
la logique inhérente au processus de sélection natu-
relle (Grafen 1984, Dawkins 1989a). Le nombre de
proies ramenées au nid par 'étourneau est alors
compris comme un compromis entre la maximisa-
tion de I'apport de nourriture au nid d’une part, et
la dépense énergétique et en temps de trajet lide a la
distance entre le nid et le site d’alimentation d’autre
part. Lexistence d’individus stériles est interprétée
en relation avec l'aide qu'ils apportent a des indivi-
dus reproducteurs auxquels ils sont étroitement
apparentés. Cependant, si 'évolution par sélection
naturelle est bien un processus optimisant (Endler
1986, Dawkins 1986), il n’en reste pas moins que le
« jeu des possibles » n'est jamais un ensemble infini
(Jacob 1981). Au cours des temps évolutifs, diverses
contingences, plus ou moins ponctuelles, ont déli-
mité un espace réduit au sein duquel les especes peu-
vent aujourd’hui évoluer vers de nouvelles formes
et de nouvelles fonctions. A cet égard, 'ambition
de I'écologie comportementale est aussi de préciser
dans quelle mesure un trait comportemental observé
aujourd’hui est le résultat de contraintes historiques
qui ont canalisé son évolution. D’une maniere géné-
rale, I'écologiste du comportement doit se garder de
conclure trop rapidement que le comportement ou
le phénomene qu'il étudie est directement le résultat
d’un processus de sélection. Cette démarche est
illustrée dans I'exemple qui suit.

2.1.2 L'homogamie pour la taille
chez les gammares

Les gammares (genre Gammarus) sont des crustacés
amphipodes aquatiques largement répartis  la surface
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du globe. Une des caractéristiques principales de
leur comportement reproducteur est le gardiennage
précopulatoire ou amplexus. Le cycle de mue d’'un
gammare se déroule sur plusieurs semaines, suivant
la température de 'eau. Chez ces espéces, les femelles
ne peuvent étre fécondées quau moment de leur mue
alors que les méles sont toujours capables de se
reproduire (2 'exception d’un court moment lors de
la mue). Lorsque la sex-ratio est équilibrée (i.c. méles
et femelles existent dans la population en propor-
tions équivalentes), il existe & tout moment une forte
compétition entre les males pour accéder aux quelques
femelles effectivement disponibles pour se reproduire.
Lorsqu’il rencontre une femelle prés de la mue, le
gammare méle (qui posseéde la faculté d’évaluer I'état
hormonal de la femelle) peut choisir de s'accrocher a
elle sur son dos, la maintenant a l'aide de ses gnatho-
podes, deux paires d’appendices hypertrophiés chez les
males. Mile et femelle forment alors un amplexus.
Cette chevauchée nuptiale dure le temps qui sépare la
femelle de la mue. Lorsque la mue de la femelle sur-
vient, le méle qui la gardait en amplexus peut alors
féconder ses ceufs.

Lorsque I'on récolte des couples de gammares en
amplexus, on constate généralement que les indivi-
dus ne sont pas appariés au hasard. Il existe en effet
une relation positive entre la taille des males et la
taille des femelles au sein des couples (Figure 2.1).
Les grands méles tendent a étre accrochés aux gran-
des femelles, les petits males chevauchent en général
de petites femelles. Pour qualifier cette association
des maéles et des femelles selon leur taille on parle
d’homogamie pour la taille.

Quelle interprétation donner a ce phénomene?
Tout d’abord, il apparait que le nombre d’ceufs pondus
par une femelle augmente de maniére exponentielle
avec leur taille (Figure 2.2). Une faible différence de
taille entre deux femelles se traduit donc pour le
méle par une différence conséquente dans le nombre
d’ceufs fécondés. Au plan évolutif, les males qui
sapparient avec les plus grosses femelles ont donc
plus de descendants et sont donc favorisés par simple
sélection naturelle. Cela peut donc créer une pres-
sion de sélection en faveur des males qui choisissent
de s'accoupler avec les plus grosses femelles. Dautre
part, il apparait que les plus grands males dominent
les plus petits miles en étant capables de les déloger
pour semparer d’une femelle. Une interprétation
possible de ce phénomene peut alors étre avancée :
les plus grands méles monopolisent 'acceés aux gran-
des femelles les plus convoitées. Ils s'assurent ainsi
une plus grande descendance. Les petits males sont
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Figure 2.1 Homogamie pour la taille (taille du corps
au niveau de la quatriéme plaque coxale)
chez les gammares, Gammarus pulex, en amplexus.
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Figure 2.2 Fécondité (nombre d'ceufs) selon la taille
de la femelle chez le gammare, Gammarus pulex.

alors forcés par la compétition avec les grands méles a
ne chevaucher éventuellement que de petites femel-
les proches de la mue (les seules laissées libres par les
grands males). Dans cette interprétation, c’est la
variation de fécondité des femelles avec leur taille (ce
qui au plan évolutif favorise les méles sappariant
aux grandes femelles) qui génere une compétition
entre miles de différente taille, produisant ainsi
’homogamie observée.

Cette explication utilitaire est cohérente et integre
de nombreuses caractéristiques du comportement et
de la physiologie de 'espece. Cependant, on ne peut
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conclure trop rapidement 2 sa validité. Diverses
explications alternatives, 2 priori tout aussi cohérentes,
peuvent étre envisagées. Tout d’abord, il convient de
sassurer que les individus de tailles différentes occu-
pent bien le méme milieu et se rencontrent avec la
méme fréquence. Par exemple, on peut imaginer
que la présence de prédateurs de gammares pourrait
conduire 3 une distribution non homogene des
tailles d’individus en fonction de la granulométrie
du substrat: les gros individus des deux sexes
auraient intérét a fréquenter des parties de I'habitats
montrant une granulométrie grossiere de fagon a
pouvoir se cacher dans les grands interstices et
échapper aux prédateurs. En d’autres termes, la pré-
dation pourrait tres bien produire une répartition
hétérogene des tailles des individus en fonction de la
granulométrie du substrat. Par un simple effet de
probabilité de rencontre, cette distribution héeéro-
gene des différentes tailles d’individus dans I'espace
pourrait générer ’homogamie par la taille observée.
Une autre alternative serait que la force du cou-
rant pourrait exercer une contrainte physique sur les
choix d’appariement s’il existe pour le méle un coftit
énergétique a étre en amplexus proportionnel a la
taille de la femelle qu’il chevauche. Seuls les grands
méles auraient un colt énergétique supportable a
sapparier avec une grosse femelle. Les petits males
n'auraient pas alors intérét a s'apparier avec de grosses
femelles car cela leur serait énergétiquement trop coli-
teux. Une troisieme possibilité est que des contraintes
morphologiques pourraient empécher les gros males de
saccrocher a de trop petites femelles et, inversement, 2
de petits males de Sapparier 2 de trop grosses femelles.
Il est & noter que ces diverses alternatives ne
sexcluent pas les unes les autres et il est tout a fait
possible que ces divers mécanismes s'additionnent
pour produire le pattern observé. Avant de conclure
a l'importance de la compétition entre les males pour
lacces aux grandes femelles, il convient donc de
vérifier la pertinence de toutes ces explications (et de
toutes les autres que 'on pourrait imaginer; Bollache
et al. 2000). Un moyen important de décider laquelle
de ces interprétations semble avoir le plus de poids,
consiste a rechercher des situations ot les diverses alter-
natives font des prédictions tres différentes, ce qui per-
mettrait de les différencier. Cet exemple simple illustre
le principe de précaution qui doit chaque fois guider
l'interprétation des phénomenes comportementaux :
il est important de toujours rechercher les explications
alternatives avant de pouvoir conclure au bien-fondé
de telle ou telle interprétation. Cest la un principe
fondamental pour toute démarche scientifique.

2.2 L'ECOLOGIE
COMPORTEMENTALE :
UNE APPROCHE EVOLUTIONNISTE

2.2.1 Qu'est ce que I'évolution?

Lécologie comportementale constitue une approche
évolutionniste du comportement. Il convient donc
de définir de maniere explicite ce que I'on entend
par évolution. Le mot évolution évoque, dans son
sens littéral, une série progressive de transformations.
Dans le langage courant, ce mot a au moins quatre
sens différents : (7) un fait, () une transformation,
(iii) un parcours (un cheminement particulier), et
enfin, (7v) une amélioration. Si les trois premiers
sens sont valides, le quatrieme est & bannir du dis-
cours de la biologie évolutive. Ainsi le mot évolution
fait tout d’abord allusion au fait, maintenant bien
documenté (Encadré 2.1), que les especes se sont
transformées progressivement au cours du temps.
Dans ce sens, le mot évolution regroupe les trois
premiers sens du langage courant. Il se réfere  une
histoire, celle de la vie sur la Terre.

Lévolution est aujourd’hui un fait et non une
théorie (Encart 2.1). Personne (en dehors de certains
courants religieux créationnistes qui restent tout a
fait marginaux) ne songe a contester la réalité de
Iévolution. Si on parle de « théorie de I'évolution »,
Ceest en fait pour désigner un ensemble organisé de
connaissances qui tente de définir I'importance relative
de différents mécanismes, processus et phénomenes
dans I'histoire de la vie sur la Terre. Lévolution n’est
donc pas une théorie, mais différentes théories
coexistent qui accordent une importance plus ou
moins grande 2 tel ou tel processus au cours de I'évo-
lution biologique. La reconnaissance du fait que
constitue I'évolution apporte donc un cadre dans
lequel se situent les différentes théories permettant
d’expliquer I'évolution. Les avancées scientifiques
permettent régulierement de nuancer le point de vue
des évolutionnistes quant 2 la prévalence de chacun
des processus identifiés. La compréhension du phé-
nomene d’évolution biologique ne peut étre atteinte
qu’a travers une synthese des résultats issus de disci-
plines aussi diverses que la paléontologie, I'écologie, la
taxinomie, I'éthologie, la dynamique des populations,
la physiologie évolutive, la génétique des populations
et la génétique quantitative, ou encore la biologie du
développement.
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