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Résumé

Plusieurs especes pélagiques tropicales partagent la propriété d'organiser leurs
déplacements en relation avec des sites particuliers, appelés dans cette these attracteurs.
L'objectif de ce travail est d'étudier le comportement d'orientation vis-a-vis de ces lieux, a
différentes échelles spatiales. Le premier chapitre présente le concept d'attracteur, ainsi que
ceux relatifs au comportement d'orientation. Les principales caractéristiques pouvant
intervenir dans l'orientation en milieu marin sont décrites puis une revue des méthodes
d'acquisition et d'analyse de données de déplacements est proposée. Les deux chapitres
suivants s'intéressent a deux cas majeurs de comportement d'orientation en milieu
pélagique vis-a-vis d'attracteurs. Le chapitre 2 concerne le comportement de déplacement
des thons a nageoires jaunes (Thunnus albacares) et des dorades coryphenes (Coryphaena
hippurus) en relation avec les dispositifs de concentration de poissons (DCP) ancrés. Des
trajets naturels de thons a nageoires jaunes enregistrés dans des réseaux de DCP de 'océan
Indien et de l'océan Pacifique sont analysés afin de déterminer si les thons s'orientent vers
les DCP qu'ils visitent ou s'ils les rejoignent par hasard. Les résultats obtenus révelent
l'existence d'une composante d'orientation a une distance d'au moins 7 km des DCP visités
et confirment des distances d'orientation variables et principalement comprises entre 9 et
11 km. Des déplacements expérimentaux de 19 dorades coryphénes capturées a proximité
d'un DCP et relachées a des distances inférieures a 2000 m suggérent que pour cette
espece, les distances d'orientation sont beaucoup plus faibles que pour les thons a nageoires
jaunes. En effet, une dorade coryphéne serait capable de s'orienter vers un DCP ancré a
une distance de l'ordre de 820 m au maximum. Le chapitre 3 est quant a lui consacté au
comportement d'orientation a grande distance des tortues marines vers leur plage de ponte,
en particulier de la tortue verte (Chelonia mydas). Cette espéce est connue pour sa forte
fidélité a une plage de ponte et pour sa capacité a s'orienter en milieu océanique sur des
centaines voire des milliers de kilometres. Afin d'étudier ce comportement, 23 tortues
vertes femelles venant pondre sur des iles du canal du Mozambique ont été déplacées et
relachées a des distances comprises entre 98 et 245 km. Une nouvelle approche intégrant
I'impact des courants océaniques sur les trajets retour des tortues est proposée. Les
hypothéses d'orientation impliquant l'utilisation d'informations magnétiques et/ou
olfactives sous-marines ou aériennes sont testées. Les résultats mettent en avant la nécessité

de prendre en compte le milieu océanique dans les analyses de trajets de tortues. Ils
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révelent que les tortues sont capables de revenir vers leur site de ponte apres déplacement
expérimental mais qu'elles ne compensent pas la dérive due aux courants. Ils indiquent
aussi que les informations de nature géomagnétique sont impliquées dans le comportement
d'orientation des tortues mais qu'elles ne sont pas indispensables. En outre, ce travail
suggere que dans le canal du Mozambique, les tortues vertes ne nécessitent pas de recourir
a des informations olfactives sous-marines ou aériennes provenant de leur site de ponte
pour revenir vers celui-ci. La conclusion de cette theése synthétise les principaux résultats
obtenus et nous invite a une réflexion sur I'étude du comportement d'orientation en milieu

marin.
Mots clés : orientation, navigation, attracteur, retour au gite, thon a nageoires jaunes,

dorade coryphene, tortue verte, DCP, télémétrie acoustique, télémétrie satellite,

océanographie spatiale, courants océaniques.
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Abstract

Several tropical pelagic species organize their movements in relation to specific sites, called
attractors in this thesis. The aim of this work is to study this orientation behaviour at
different spatial scales. The first chapter presents the attractor concept and theories on
orientation behaviour. The main characteristics possibly involved in the orientation
behaviour in the marine environment are described, and methodological aspects on
recording of movement and data analysis are reviewed. In the following chapters, two
major cases of spatial behviour in relation to attractors are studied. Chapter 2 focuses on
the movements of yellowfin tuna (Thunnus albacares) and dolphinfish (Coryphaena hippuras) in
relation to fish aggregating devices (FADs) anchored in the Indian and Pacific Oceans.
Tracking data of yellowfin tuna are analyzed in order to determine whether they orient
themselves towards the visited FADs or if they reach them through random movements.
The results indicate an orientation component at a distance of at least 7 km from the
visited FADs. They also confirm probable orientation behaviour at distances of about 9 to
11 km from the FADs. Displacement experiments with 19 dolphinfish caught close to a
FAD and released at distances ranging from 400 to 2000 m suggest that for this species, the
orientation distances might be much lower, probably about 850 m from the FAD. Chapter
3 focuses on the long distance orientation behaviour of sea turtles to their nesting site.
These species, in particular the green turtle (Chelonia mydas), are known for their homing
behaviour to specific nesting sites and for their ability to migrate for hundreds to thousands
of kilometers in an oceanic environment to reach them. To study their orientation
behaviour, we conducted 3 homing experiments with 23 female green turtles nesting in the
Mozambique Channel, on Europa or Mayotte Islands. They were displaced and released at
a distance ranging between 98 and 245 km. A new analysis integrating the impact of
oceanic currents on the turtles’ movements is developped. The orientation hypothesis
concerning the use of magnetic and/or olfactory information is tested. The results
highlight the need to take into consideration the oceanic environment in the analysis of the
turtles trajectories. They show that green turtles are able to return to their nesting site after
experimental displacements but that they do not compensate the drift due to oceanic
currents. Geomagnetic cues seem to be involved in the orientation behaviour of green
turtles but they are not compulsory for them to reach the nesting site after displacement.

This study also suggests that in the Mozambique Channel, green turtles do not need to rely
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on underwater or wind-borne olfactory cues coming from their nesting site to relocate it.
To conclude, a synthesis of the main results obtained during this thesis is presented and

some thoughts are given to the study of orientation behaviour in marine ecosystems.

Keywords : orientation, navigation, homing, attractor, yellowfin tuna, dolphinfish, green

turtle, FAD, spatial oceanography, acoustic telemetry, satellite telemetry,

oceanic currents.
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Les déplacements des animaux, en particulier les migrations et le retour au gite (homing en
anglais), représentent des facettes du comportement animal parmi les plus fascinantes. De
nombreuses especes partagent la propriété d'organiser leurs déplacements en relation avec
un ou plusieurs sites particuliers, du moins durant une période de leur vie. Ces licux,
appelés par la suite attracteurs spatiaux (ou simplement attracteurs), conduisent a une
structuration particuliére des comportements en fonction des besoins fondamentaux des
individus. Ia présence locale d'un voire plusieurs attracteurs a donc des effets sur la
dynamique spatiale des individus, qui se répercutent aux échelles d'organisation plus

élevées.

La propriété essentielle d'un attracteur est qu'il génere un comportement d'orientation
dans sa direction. Elle repose donc sur la capacité des individus a se déplacer dans une
direction préférentielle, sur des distances plus ou moins grandes. Grace a I'étude du
comportement des oiseaux, des insectes et des mammiferes, un certain nombre de
mécanismes et de capacités sensorielles et cognitives impliqués dans 1'orientation animale
ont été mis en évidence. Néanmoins, dans beaucoup de cas, le comportement d'orientation
reste un mystere, surtout lorsqu'il s'agit de rejoindre un but tres éloigné. Cela est d'autant
plus vrai pour les espéces marines, en particulier pour les especes de l'environnement
pélagique. En effet, dans ce milieu ou le premier défi est encore de pouvoir observer des
déplacements animaux, a l'exception de quelques espéces emblématiques comme les
saumons, les tortues marines ou les albatros, le comportement d'otientation y est encote

trés peu étudié.

Parmi les espéces pélagiques qui fréquentent les eaux tropicales, plusieurs sont
pourtant connues pour leur propension a se déplacer vers des sites attractifs et a y rester
plus ou moins longtemps. Il peut s'agir d'especes exploitées par les pécheries artisanales ou
industrielles, comme les grands poissons pélagiques, ou encore d'especes protégées, comme
les tortues marines. Dans les deux cas, une bonne connaissance de leur comportement
spatial vis-a-vis des attracteurs est un pré-requis indispensable pour comprendre leur
dynamique spatiale a plus grande échelle et pour proposer des mesures de gestion ou de
conservation efficaces. L'objectif général de cette these est donc d'étudier le comportement
d'orientation d'especes pélagiques tropicales vis-a-vis d'attracteurs, dans différents
contextes et a différentes échelles spatiales. Pour cela, ce mémoire s'articule en trois grands
chapitres. Le premier chapitre débute par une présentation du concept d'attracteur spatial

et propose une synthese des connaissances et théories sur l'orientation et la navigation
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animale. Puis les caractéristiques du milieu marin qui influencent les capacités des espéces
marines a s'orienter a plus ou moins grande distance dans une direction préférentielle sont
décrites. Enfin, une revue des méthodes utilisées pour acquérir et traiter des données

relatives aux déplacements animaux est proposée.

Les chapitres suivants s'intéressent a deux cas majeurs de comportements d'orientation
d'especes pélagiques tropicales vis-a-vis d'attracteurs, a savoir d'une part les déplacements
des poissons pélagiques en relation aux objets flottants et d'autre part le comportement
d'orientation a grande distance des tortues marines, en particulier de la tortue verte (Chelonia
mydas), vers la plage de ponte. Afin de privilégier une ¢tude fine du comportement
d'orientation, ce travail met principalement l'accent sur une approche intra-individuelle des

déplacements.

Les associations de poissons autour d’objets flottants sont bien connues des pécheurs
qui utilisent dans tous les océans tropicaux des structures ancrées ou dérivantes, appelées
DCP (Dispositif de Concentration de Poissons), pour capturer plus facilement certaines
especes pélagiques. Ainsi, actuellement, 75 % des captures de thons tropicaux dans 'océan
Indien sont réalisées sous objets flottants (Fonteneau ez a/. 2000). Dans cet océan, de
nombreux DCP sont ancrés autour de certaines iles telles que I'lle de La Réunion, I'lle
Maurice, les Comores et les Maldives ; ils jouent ainsi un role important dans les activités
de péche artisanale et sportive de ces pays. Cependant, les raisons pour lesquelles les
poissons s'associent aux objets flottants ne sont pas élucidées et font l'objet de nombreuses
hypothéeses. Les distances a partir desquelles les poissons détectent ces objets et
éventuellement s'y orientent ne sont pas clairement déterminées. Compte tenu du réle des
objets flottants dans les pécheries tant artisanales qu'industrielles, en particulier pour les iles
de Tocéan Indien, une étude fine du comportement de déplacement des poissons en
relation avec ces dispositifs était nécessaire pour améliorer notre compréhension de
l'impact des DCP sur la dynamique spatiale des ressources exploitées. 11 s'agit 1a de I'objectif
principal du second chapitre de cette thése. En particulier, le comportement d'otrientation
vis-a-vis de DCP ancrés y est étudié chez deux espéces majeures de 1'écosysteme pélagique :
le thon a nageoires jaunes (Thunnus albacares), qui est 'une des principales especes ciblées
par les pécheries artisanales autour des DCP ancrés et par les pécheries industrielles sous
objet dérivants, et la dorade coryphene (Coryphaena hippurus), espece recherchée par les
flottilles tropicales de proximité mais aussi principale capture accessoire des thoniers

senneurs. En choisissant d'étudier le comportement d'orientation vis-a-vis de DCP ancrés
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de deux especes, ce travail s'inscrit dans une approche multi-spécifique du comportement

d'association des poissons pélagiques aux objets flottants.

Le troisieme chapitre, quant a lui, s'intéresse au comportement d'orientation a grande
distance des tortues marines, en particulier des tortues vertes. Ces derniéres sont connues
pour leur forte fidélité envers un site de ponte et des zones d'alimentation, souvent distants
de centaines voire de milliers de kilomeétres et parfois situés sur de petites iles isolées en
plein océan. Périodiquement, les tortues vertes sont donc amenées a effectuer de longues
migrations en milieu océanique qui nécessitent de posséder un systeme de navigation
efficace. Dans ce travail, nous nous sommes principalement intéressés aux capacités
d'orientation de cette espeéce vis-a-vis d'une plage de ponte aprés déplacement
expérimental. Contraitement a 1'étude du comportement des poissons pélagiques en
relation avec les objets flottants, dans ce cas, la fonction biologique de l'attracteur et la
motivation des tortues a y revenir sont clairement définies. L.e comportement d'orientation
des tortues marines fait également l'objet d'études en milieu naturel et en bassin depuis
plusieurs années. L'étude engagée au cours de cette these, qui constitue le troisiéme
chapitre, se place donc a un niveau différent de celle sur le comportement d'orientation des
poissons pélagique vis-a-vis des objets flottants. Elle a pour principaux objectifs d'étudier
I'impact des courants océaniques sur les trajets des tortues, d'analyser certaines modalités
sensorielles impliquées dans le comportement d'orientation de ces especes et si possible

dans déduire le ou les systémes d'orientation mis en oeuvre.

Enfin, une conclusion étendue synthétise les résultats obtenus. Elle propose une
réflexion sur I'étude du comportement d'orientation en milieu pélagique et sur sa place dans
le contexte général de 1'étude des écosystemes marins, de la gestion des especes exploitées

ou de la conservation d'especes protégées.
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1.1. LE CONCEPT D'ATTRACTEUR

Si les attracteurs étranges qui peuplent aujourd'hui la littérature scientifique nous invitent au
voyage dans l'espace des phases et le monde du chaos, restons, dans le cadre de ce
mémoire, sur notre terre qui est quelquefois si jolie. Nous limiterons notre utilisation du
concept d'attracteur a des composantes de l'environnement dont la propriété essentielle est
d'attiter des individus ou des groupes d'individus, c'est a dire de générer des
comportements d'orientation dans leur direction. Généralement, un attracteur est alors un
site délimité dans l'espace qui peut étre localisé grace a des coordonnées géographiques
fixes. Il peut s'agir pour un animal d'un endroit familier vers lequel celui-ci retourne
régulicrement ou ponctuellement pour s'alimenter, s'accoupler ou trouver refuge. S'il s'agit
du gite (par exemple la ruche d'une abeille ou le nid d'un oiseau), le comportement
d'orientation adopté par l'animal pour revenir vers l'attracteur aprés une excursion est
appelé comportement de retour au gite. Par extension, cette expression est souvent utilisée
pour décrire des comportements d'orientation vers des attracteurs autres que le gite sensu
stricto, comme par exemple un site vers lequel un animal s'oriente pour se reproduire (une
plage de ponte pour des tortues marines par exemple). Dans tous les cas, les
comportements d'orientation observés sont caractérisés par une forte motivation pout
rejoindre un site unique. D'autres composantes de l'environnement abiotique peuvent aussi
attirer des individus et donc constituer des attracteurs. C'est le cas par exemple des
hétérogénéités topographiques ou physico-chimiques d'un milieu (cf. Dussutour ef al.

2005).

Pour un individu grégaire, un ou plusieurs congéneres constituent également des
attracteurs particuliers (Parrish & Hamner 1997, Turchin 1998) car ils permettent la
formation de groupes d'individus avec une forte cohésion sociale. La dynamique spatiale de
ces groupes semble fortement dépendante (1) des interactions sociales et des phénomenes
d'attraction entre individus et (2) des comportements individuels vis—a-vis de
l'environnement immédiat (Camazine e/ a/. 2001). Ce comportement d'attraction vis-a-vis
de congéneéres et de cohésion de groupes se retrouve chez beaucoup de taxons, y compris
chez les bactéries, les arthropodes, les poissons, les oiseaux et les mammiferes (Parrish &

Hamner 1997).

Le concept d'attracteur spatial est a plusieurs titres intimement lié au concept

d'agrégation. Une agrégation est un "assemblage" d'individus qui se traduit par une plus
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forte densité qu'aux alentours. Considérons le cas simple d'une forte densité d'individus en
un endroit donné (en opposition a une agrégation mobile comme un banc). Cette définition
suppose que les individus tendent a rester en moyenne plus longtemps en cet endroit qu'en
n'importe quel endroit voisin de dimensions équivalentes. Toutefois, une forte densité
d'individus en un lieu donné peut résulter de deux processus : d'une attraction d'un grand
nombre d'individus et d'un processus de "rétention" des individus dans ce lieu. En effet,
considérons un nombre d'individus (N) présents simultanément dans une zone donnée. N
est égal au produit du flux net (F) a travers cette zone par le temps de résidence moyen (T)
dans cette méme zone. Lorsqu'une zone est fortement attractive, le flux net d'individus
s'orientant dans sa direction est élevé, alors que pour une zone de rétention, c'est le temps
de résidence moyen qui est important. Ainsi, la valeur de N peut étre élevée en raison soit
d'une forte valeur de F (zone trés attractive), soit d'une forte valeur de T (zone de

rétention), soit des deux.

Lorsque des individus rejoignent un attracteur, ils sont susceptibles a priori d'y trouver
quelque chose qu'ils recherchent (une protection, un congénére, une source de nourtiture,
etc.). De fait, la plupart du temps, lorsqu'un animal a rejoint son but, il reste dans son
voisinage durant un temps significativement plus long que dans d'autres zones de méme
taille. Ce comportement, reproduit par un grand nombre d'individus autour du méme site,
génere une agrégation. Par exemple, en période de reproduction, un grand nombre de
tortues vertes s'orientent séparément vers le méme site de ponte puis restent a proximité de
la plage durant plusieurs semaines pour effectuer des pontes successives. Il en résulte une
plus forte densité de tortues autour des plages de ponte qu'ailleurs. Néanmoins, il faut
souligner qu'un phénomene d'agrégation n'implique pas nécessairement un processus
préalable d'attraction, c'est a dire un comportement d'orientation vers la zone d'agrégation.
Pour s'en convaincre, prenons l'exemple d'un petit village de la région Rhone-Alpes situé
sur l'itinéraire estival des vacanciers en route pour le Sud de la France. A hauteur du village,
le rétrécissement des routes force les automobilistes a diminuer leur vitesse de circulation.
I en résulte une agrégation d'automobiles. Pour autant, les automobilistes ne se sont pas
orientés activement vers le village ; celui-ci était simplement sur le parcours d'un trajet
orienté en direction d'une autre destination. De méme, passé ce village, les automobilistes
retrouvent de grandes voies d'autoroute sur lesquelles (méme sans embouteillage) la densité
d'automobiles est toujours plus forte que dans les champs avoisinants : bien qu'elle soit

moins forte que dans le village, il y a toujours une agrégation statistique (sans
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comportement d'orientation). Par ailleurs, il suffit qu'un certain nombre d'individus
trouvent par hasard un site suscitant une préférence individuelle (une hétérogénéité spatiale
par exemple) pour qu'une agrégation se forme (Benhamou & Bovet 1989, Turchin 1998). 11
s'agit la d'un scénario souvent négligé pour expliquer la formation d'agrégations (cf.
Jeanson ez al. 2005). Enfin, une agrégation peut résulter d'un transport passif d'organismes
dans une zone donnée, comme c'est le cas lorsque des organismes planctoniques

s'accumulent dans des zones de convergence océanique.

Quelle que soit la nature des attracteurs, leur présence dans un environnement
uniforme a des conséquences importantes a différentes échelles spatiales, tant au niveau
individuel que collectif. Ils modifient le comportement spatial des individus en suscitant un
comportement d'orientation dans leur direction qui se traduit au niveau de la population
par une distribution non uniforme. Ils peuvent induire des interactions intra- voire inter-
spécifiques ainsi qu'une ségrégation spatiale des individus (en fonction de leur motivation a
s'orienter vers l'attracteur potentiel), ce qui peut se répercuter au niveau génétique et en
termes évolutifs. Par exemple, les tortues marines sont connues pour leur forte fidélité vis-
a-vis d'un site de ponte qui serait également leur lieu de naissance. Une étude moléculaire
récente démontre que dans le Sud-Ouest de l'océan Indien, deux populations majeures de
tortues vertes sont représentées: les sites de ponte de la moitié sud du canal du
Mozambique sont principalement peuplés de tortues vertes appartenant a la population
atlantique alors que dans sa partie nord, la plupart des tortues rencontrées sur les sites de
pontes appartiennent a la population indo-pacifique. Bien que des facteurs extérieurs, tels
que l'environnement océanographique, interviennent certainement dans cette répartition
spatiale des deux populations de tortues vertes, nul doute que la fidélité et le comportement
d'orientation vis-a-vis de sites de ponte spécifiques y jouent aussi un role essentiel (Jérome

Bourjea, comm. pers.).

Un autre exemple de 'effet possible des attracteurs spatiaux est celui de la théorie du
piege écologique (Gates & Gysel 1978, voir également Schlaepfer ef al 2002), reprise par
Marsac ez al. (2000) pour nous prévenir des risques potentiels a long terme d'une utilisation
excessive des DCP dérivants. Avant le développement de la péche industrielle a la senne,
les objets dérivants, qui étaient tous d'origine naturelle, se retrouvaient en général dans des
zones de forte productivité biologique. Depuis quelques années, l'utilisation a grande
échelle d'objets dérivants artificiels largués en mer a entrainé une augmentation

considérable du nombre de ces objets, y compris dans des zones oligotrophes. La théorie

41



du piege écologique appliquée au cas des DCP dérivants indique que les thons tropicaux et
autres especes associées pourraient étre piégés par leur forte tendance a s'associer aux
objets flottants ; la dérive de ces derniers pourrait emmener les poissons vers des zones
qu'ils n'auraient pas visitées naturellement. Il en résulte que les trajets migratoires des
especes concernées seraient modifiés et que cela pourrait avoir des effets sur certaines
fonctions biologiques, comme la croissance ou la reproduction. Cette théorie appliquée au
systeme thon-DCP n'a pas été démontrée mais elle illustre l'importance d'étudier le
comportement spatial des especes qui s'associent aux objets flottants. Plus largement, elle
met en avant la nécessité de comprendre les capacités d'attraction et de rétention
d'attracteurs naturels dans le cadre de la gestion de ressources exploitées et de la

conservation.

1.2. LE COMPORTEMENT D'ORIENTATION : TERMINOLOGIE ET

CONCEPTS

Force est de constater que nombre de désaccords entre scientifiques étudiant le
comportement d'orientation sont liés au vocabulaire qu'ils emploient. En effet bien
souvent, ils utilisent une méme terminologie pour faire référence a des concepts différents
(Able 2001) et se réclament implicitement de différents modes de classification des
processus d'orientation, comme par exemple ceux proposés par Griffin (1952), Jander
(1975), Schone (1984), Papi (1990) ou Benhamou (1997). Cette source de confusion fait
qu'il n'est pas toujours facile de comprendre ce a quoi un interlocuteur fait référence. 1l est
donc nécessaire de préciser la terminologie avant de présenter les différents processus
d'orientation avancés dans la littérature. La classification proposée n'a pas valeur de norme ;
